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Resumo

A estrutura da comunidade de arbustos do género Piper (PIPERACEAE) foi
estudada em 68 parcelas na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD) em Manaus —
AM, Brasil. Para determinar os padrfes na composicdo da comunidade, os dados
foram ordenados indiretamente com o Escalonamento Ndo-métrico Multidimensional
(NMDS). O percentual de variancia explicado pela ordenagéo em duas dimensoes foi
de 78,5% para dados de abundancia e de 74,6% para dados de presenca e
auséncia. Para determinar quais variaveis ambientais podem ter gerado os padrdes,
as espécies foram ordenadas diretamente contra os gradientes de declividade do
terreno (altitude e inclinacao), percentual de argila no solo, percentual de clareiras e
bacias de drenagem (agua clara e agua preta) através de analises de variancia
(MANCOVA). Foram identificadas 22 espécies e uma morfoespécie em um total de
3.440 individuos numerados. A estrutura da comunidade ¢é afetada
significativamente pelo percentual de argila no solo, pela altitude e pela inclinacdo do
terreno. As comunidades da drenagem oeste sdo mais fortemente afetadas pelo
percentual de argila no solo do que as da drenagem leste, para dados quantitativos

e gualitativos.
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Abstract

“Distribution and abundance of shrubs the genus Piper
(Piperaceae), Forest Reserve Adolpho Ducke - Manaus, Amazonas —

Brazil”

| studied the structure of communities the genus Piper (PIPERACEAE) in 68
study plots in Reserva Florestal Adolpho Ducke in Manaus, Amazonas, Brazil. To
analyze the community composition, | ordenated the data indirectly using non-
parametric multidimensional scaling (NMDS). The ordination resulted in two axes that
explained 78.5% of the variation in abundance data and 74.6% of the variation in
presence/absence data. To discover what environmental variables may have
generated these patterns, | tested the relationships between inclination, percent clay
content, percent area occupied by clearings, and type of drainage basin (clear or
black water), in two axes of the ordination using analysis of variance (MANCOVA). |
identified 22 species and one morphospecies of Piper in my study plots, from a total
of 3,440 numbered individuals. The community structure was significantly affected
by soil clay content, altitude and inclination of the terrain. The community on the
western side was more strongly affected by soil clay content than the eastern side,

for both quantitative and qualitative data.
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Introducéao

Ainda sdo desconhecidas as principais razdes responsaveis pela enorme
diversidade de plantas na planicie amazénica. Além da disponibilidade de recursos
essenciais em escala local, como luz, 4gua e nutrientes, as intera¢des bioldgicas, a
limitacdo de dispersdo, as diferencas na composicao floristica entre areas
(diversidade beta) e o0s processos historicos naturais sdo importantes fatores
responsaveis pela atual configuracdo espacial das comunidades de plantas
amazonicas (Tuomisto et al. 2003a). A compreensédo deste conjunto de efeitos, bem
como de sua atuacdo em areas exploradas e inexploradas pode fornecer valiosas
informacdes praticas para 0 manejo e a conservacao de areas florestadas tropicais.

A diversidade local ou alfa, definida como o numero de espécies em
pequenas areas de habitat mais ou menos uniforme (Ricklefs 1996), em florestas
tropicais tem sido amplamente documentada, mas a diversidade beta, como a
composicdo de espécies muda frente a diferencas ambientais, tem sido pouco
estudada. A definicdo de habitat, a area amostrada e a intensidade do processo de
amostragem definem a diversidade local e as diferencas na composicao de flora e
fauna entre locais distintos caracterizam a diversidade beta. Esta talvez seja mais
importante do que a diversidade alfa para a conservacdo na medida em que a
composi¢cdo de espécies influencia a diversidade em escala regional (diversidade
gama) (Condit et al. 2002).

A luminosidade é um dos fatores mais importantes para a estruturacao de
comunidades vegetais e a vegetacdo de sub-bosque esta, em geral, adaptada as
condicdes de pouca luz. Entretanto, a distribuicdo observada das espécies pode ser
o resultado da interacdo entre as necessidades de luz das espécies e a acao de
agentes dispersores. Sementes dispersas por passaros ou outros animais que
percorrem grandes distancias tém mais chance de cair em areas com maior entrada
de luz do que sementes dispersas pelo vento, pelo fato da area de alcance de
dispersdo ser mais ampla, abrangendo diversos tipos de ambientes, incluindo
ambientes de clareiras. Consequentemente, as espécies que tém mais necessidade
de luz e que, por coincidéncia, cairem em areas mais iluminadas terdo mais chance

de se estabelecer. Isto significa que a luz pode afetar as comunidades



simultaneamente e dinamicamente com outros fatores ambientais como tipo de solo,
topografia e drenagem do terreno.

Algumas hipoteses sobre os mecanismos que determinam a beta diversidade
tém sido investigadas recentemente. A hipotese da uniformidade (Pitman et al. 1999,
Pitman et al. 2001) diz que as espécies que nado sdo raras na escala de paisagem
(que, para arvores sdo consideradas aquelas representadas por pelo menos um
individuo por hectare) distribuem-se ao longo de grandes areas. Isto significa que o
sucesso no estabelecimento de uma espécie depende de seu éxito em processos
como competicdo, predacao, dispersdo ou resisténcia a parasitas, privilegiando um
grupo limitado de espécies competitivamente superior e dominante na floresta.
Porém, se a distribuicdo das espécies fosse de fato uniforme, o grau de similaridade
floristica entre areas deveria ser uniformemente alto e independente de distancia
geografica entre areas ou de condicbes ambientais, o que alguns recentes estudos
contrariam (Clark et al. 1999, Itoh et al. 2003, Tuomisto et al. 2003a, Tuomisto et al.
2003b,). A topografia, os tipos de solo, a hidrologia e a histéria geoldgica séo alguns
dos fatores ambientais altamente relacionados com a distribuicdo e a abundéancia de
alguns grupos de plantas, o que enfraquece a hipétese da homogeneidade.

A teoria da neutralidade de Hubbell (Hubbell & Foster 1986) € baseada na
igualdade competitiva entre espécies. Os determinantes no recrutamento e
estabelecimento das espécies sdo imigracdo, extingdo e histéria de dispersao.
Entdo, a manutencédo da alta diversidade de espécies de arvores em muitas florestas
tropicais, segundo a teoria neutra, ocorre diante de iguais potenciais competitivos,
partindo-se do principio que a composicédo floristica forma-se aleatoriamente e de
acordo com a histéria de dispersdo. Esta argumentacdo ndo questiona o papel
desempenhado pelos fatores bidticos nas comunidades, porém considera que tais
influéncias ndo sdo suficientemente fortes para determinar o nimero de espécies
encontradas nas florestas tropicais. Desta forma, espera-se que a distancia entre
areas seja o fator mais importante na predicdo de sua similaridade (Hubbell &
Foster, 1986, Condit et al. 1996). A teoria n&o inclui mecanismos pelos quais grupos
de plantas convergiram em seus padrdes de similaridade floristica além do efeito da
distancia, o que sugere que alguma estrutura deterministica independente de

distancia deve atuar na configuracdo das comunidades (Tuomisto et al. 2003b).



O determinismo ambiental promovendo a distribuicdo das espécies tem sua
base na teoria de nicho e prevé que as espécies ocorrem preferencialmente dentro
de uma faixa limitada por suas tolerancias fisioldgicas (Gentry 1988, Tuomisto et al.
1995). A distribuicdo das espécies ao longo de gradientes topograficos e edaficos,
entre outros efeitos, evidencia a existéncia de diferentes nichos ecoldgicos (Poulsen
& Tuomisto 1996, Wright 2002, Clark et al. 1999; Tuomisto et al. 20032, Tuomisto et
al. 2003b). A influéncia do ambiente, e ndo a dispersao, passa a ser decisiva no
estabelecimento das espécies vegetais em diferentes ambientes na floresta.

Tuomisto et al. (2003b) testaram as trés hipoteses no estudo de um transecto
de 43 km de extensdo em uma floresta ndo-inundada amazé6nica ao norte do Peru,
com grupos de plantas filogeneticamente distantes (Melastomataceae e pteriddfitas).
Encontraram padrbes de similaridade altamente correlacionados entre os dois
grupos e uma diminuicdo da similaridade floristica com o aumento da distancia
ambiental. A distancia floristica entre &reas mostrou uma correlagdo significante com
distancia ambiental e com distancia geografica, o que da suporte a hipétese de que
as variagcbes ambientais e a limitacdo de dispersdo afetam a distribuicdo de
espécies. Os resultados deste e de outros estudos tenderam a dar suporte parcial ao
modelo de neutralidade associado a hipotese das espécies serem segregadas
edaficamente e por outros fatores ambientais como topografia e drenagem do solo
(Clark et al. 1999, Chauvel et al. 1987, Oliveira & Nelson 2001, Itoh et al. 2003,
Tuomisto et al. 2003a, Vormisto et al. 2000; Tuomisto et al. 1995, Tuomisto &
Ruokolainen 1994).

Neste estudo, pretendo avaliar a distribuicdo espacial das espécies arbustivas
de Piper em funcdo das caracteristicas topograficas, edaficas, de drenagem e
luminosidade na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD). Alguns grupos de
plantas como samambaias, marantaceas (Costa et al. 2005) e rubiaceas do género
Psychotria (Kinupp & Magnusson 2005) ja foram estudadas na RFAD e
apresentaram diferentes padrdes de distribuicdo. Isto estimula uma investigacao de
padrbes para outras familias sob as mesmas condi¢cdes ambientais com o objetivo
de descobrir de que forma os diferentes grupos de plantas respondem as influéncias
de fatores fisicos e geograficos. Compreender como diferentes comunidades bioticas
respondem as variagfes ambientais € importante no planejamento da conservacgao.

E possivel que cada grupo taxonémico responda ao ambiente de forma particular



(Costa et al. 2005; Pharo et al. 2000), o que tornaria 0 uso de grupos indicadores
invidvel. O uso de indicadores no planejamento da conservagdo € ainda um tema
controverso (Lombard et al. 2003) e somente a analise dos padrdes de distribuicdo
de varios grupos biologicos sobre as mesmas areas podera subsidiar decisdes mais

acertadas.

Grupo de Estudo

A familia Piperaceae possui cerca de 8 géneros e esta representada na RFAD
por 2 géneros: Piper (aproximadamente 30 espécies) e Peperomia (uma espécie). O
género Piper é principalmente arbustivo e muito comum em &reas alteradas,
enquanto Peperomia € exclusivamente epifita na RFAD, ocorrendo em jardins de
formiga. As caracteristicas da familia incluem caule provido de nés, folhas alternas
(raramente opostas), verticiladas ou basais, simples, freqientemente com glandulas
contendo 6leo aromatico; peciolo com Ocrea, geralmente com bainha recobrindo o
caule, projetando a margem, dando uma idéia de estipula; estipulas presentes,
persistentes ou ndo; lamina inteira, palmada-lobada ou peninérvea, as vezes lobada
na base, glabra ou pilosa. A inflorescéncia é basicamente uma espiga pedunculada,
simples, axilar ou terminal, oposta a folha ou variavelmente arranjada em
inflorescéncias racemosas, espigadas, umbeladas ou paniculadas, mas nunca
cimosas. As flores sdo pequenas, sem perianto, usualmente verdes, freqiientemente
esbranquicadas ou amareladas raramente vermelhas ou mais escuras (Yuncker
1972). Os frutos sé@o drupaceos, carnosos ou secos. A polinizacdo e a dispersao sao
feitas por morcegos (Fleming 1985) aves (Silva & Oliveira 2000), abelhas (Thomazini
& Thomazini 2002) e pelo vento (Ribeiro et al. 1999).

Piper € um género muito comum em espécies de sub-bosques em areas de
florestas tropicais e, nos neotrépicos esta representado por cerca de 1200 espécies
(Freeden & Field 1996). A taxonomia do género é muito difusa devido as constantes
mudancas nos epitetos cuja nomenclatura ainda ndo fora atualizada, porém
comparacdes interespecificas por meio de comparagcdo com material herborizado e
utilizacdo de guia de identificacdo (Ribeiro et al. 1999; Yuncker, 1966; Yuncker,

1972) facilitaram as identificacoes.



Mais de 80 % das espécies de arvores e arbustos neotropicais dependem de
vertebrados frugivoros para a dispersdo de sementes (Rogers & Hartemink 2000).
Para Piper, morcegos e passaros sdo importantes dispersores porque distribuem as
espécies pioneiras e espécies primarias (arvores, arbustos, herbaceas e epifitas)
conectando fragmentos florestais e mantendo a diversidade de plantas. Contribuem
fortemente para a recolonizacdo da vegetacdo nativa em areas alteradas de
florestas tropicais (Galindo-Gonzalez et al. 2000), através da distancia do alcance
das sementes e dos mecanismos de disperséao.

Algumas espécies de Piper estdo sendo estudadas visando a obtencdo de
Oleos essenciais ricos em safrol, substancia que com pequenas transformacfes
quimicas, pode ser convertida em butéxido de piperonila e heliotropina, compostos
utilizados na fabricacdo de inseticidas biodegradaveis e fragrancias (Pimentel et al.
1998). Séo utilizadas também na medicina popular, como antimicotico e como

condimento (Piper nigrum, pimenta-do-reino).

Objetivos

Objetivo Geral

Determinar a distribuicdo espacial e a abundéancia de arbustos de Piper em
funcdo de variacBes topograficas, edaficas, de bacias de drenagem e de
luminosidade na Reserva Florestal Adolpho Ducke para testar a hipotese de que tais

fatores influenciam a composicédo da comunidade de Piper.

Objetivos especificos

1) Determinar a importancia relativa dos diferentes fatores ambientais - luz,
solo, topografia e bacias de drenagem na estruturagédo da comunidade arbustiva de
Piper;

2) Determinar o grau de correspondéncia entre os padrdes de distribuicdo de

Piper e outros grupos de plantas ja estudados na RFAD.



Métodos

Area de Estudo

O estudo foi realizado na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD),
pertencente ao Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia (INPA), localizada ao
noroeste de Manaus, no km 26 da rodovia Manaus - Itacoatiara (AM-010) (02
055'S/59°59'W) (Fig.1). Esta area foi escolhida para realizacdo deste estudo por
apresentar representativos ecossistemas da floresta de terra-firme da Amazbénia
Central, por estar préxima a Manaus e por dispor de base logistica mantida pelo
INPA e do melhor banco de dados sobre a Flora da Amazoénia brasileira apos a

elaboracéo do livro "Flora da Reserva Ducke" (Ribeiro et al. 1999).

Figura 1: Localizacao da Reserva Florestal Adolpho Ducke, Manaus - AM.
Imagem Landsat 1995 (INPE).Fonte: Ribeiro et al. (1999)

Os solos da Amazoénia Central, que incluem a area da RFAD, sdo derivados
de depdsitos marinhos terciarios pobres em nutrientes e acidos (Bigarella & Ferreira
1985), comprometendo o0 estabelecimento de algumas espécies vegetais.
Entretanto, esta deficiéncia quimica nutricional dos solos é compensada pela



camada de serrapilheira acumulada ao longo do tempo e rica em restos organicos,
gque contém nutrientes essenciais ao estabelecimento e desenvolvimento das
espécies vegetais.

A Reserva possui uma area de floresta de 10000 hectares (10 x 10 km),
classificada como tropical imida de terra-firme, de dossel fechado e sub-bosque
com pouca luminosidade, caracterizada pela abundancia de palmeiras acaules como
Astrocaryum spp. e Attalea spp. A altura média das arvores estd compreendida entre
30-37 metros, com individuos emergentes que atingem 40-45 metros (Ribeiro et al.
1999). A temperatura média local é de 26°C e a precipitacdo média ocorre entre
2362 mm/ano e 400 mm/ano, com uma curta estacdo seca (geralmente 3 meses
com precipitacdo mensal < 100 mm) entre julho e setembro e uma estacdo chuvosa
no restante do ano, sendo marco e abril 0s meses de maior precipitacdo (Marques-
Filho et al. 1981). O relevo é ondulado com uma amplitude de variacéo altitudinal de
80 metros entre os platds originais e as partes mais baixas. Um platoé central divide
as aguas de duas bacias hidrograficas no sentido norte-sul. A oeste desse platd
drenam os afluentes do igarapé do Taruma (Barro Branco, Acara e Bolivia), cuja foz
encontra o rio Negro. Para leste drenam os igarapés do Tinga, Uberé e Ipiranga,
afluentes do Puraquequara, afluente direto do rio Solimées, a jusante de Manaus. A
excecao de um pequeno igarapé poluido que nasce no ambiente urbano na porgcéao
sudoeste da RFAD, os demais corpos d'agua nascem dentro da area e tém aguas
limpas, negras ou claras (Ribeiro et al. 1999) (Fig. 2).

A vegetacdo da Reserva é floresta de terra-firme e quatro diferentes tipos de
habitats sdo reconhecidos, além da vegetacdo secundaria das bordas e arredores.
A estrutura e a floristica dessas formacdes sdo baseadas no relevo e tipos de solo
(Ribeiro et al. 1999), podendo ser grosseiramente categorizados em platd, vertente,
campinarana e baixio . Nos platés, os solos séo argilosos (latossolo amarelo-alico) e
de sedimentos mais antigos. Nas partes mais baixas, 0s solos sdo arenosos
(podzoéis e areias quartzosas). Nas vertentes, ha dificuldade em caracterizar o tipo
de solo porque had mais argila nas partes mais altas e mais areia préximo aos
baixios, o que forma um gradiente no percentual de argila ao longo da declividade e

denomina-se solo argilo-arenoso (Ribeiro et al. 1999).



Reserva Ducke:
Relevo e Hidrografia

Cotas altitudinais

— — -Limites da reserva 1 - Alojamentos
—— - Sistema de trilhas 2 - Torre de observagio 140 m s.n.m E 80 m s.n.m
— — -Trilhas dos moradores 3 . Acampamento do Acara
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B . Acamp. Permanentes 5 . Base Sabia 1
Transectos j4 6 - Base Sabid 2 100 m s.n.m E 40 m s.n.m
amostrados

Figura 2: Mapa de relevo e hidrografia da Reserva Ducke mostrando o sistema de trilhas.
Modificado de Ribeiro et al. 1999.



Delineamento amostral

Em 2000, foi aberto um sistema de trilhas na Reserva Ducke, cobrindo uma
area de 64 kmz2, formando uma grade de 18 trilhas de 8 km cada. Uma &rea tampéo
de 1 quildmetro de largura foi estabelecida nas bordas da Reserva e, a partir desta
area inicia-se o sistema de trilhas. Existem 9 trilhas na direcdo norte-sul e 9 na
direcdo leste-oeste, delimitando quadrados de 1 km2. Ao longo de cada trilha,
distantes 1 km uma da outra, delimitou-se 72 parcelas permanentes de 250 m, com
marcacfes a cada 10 metros. Cada uma destas parcelas foi demarcada seguindo as
curvas de nivel do relevo com o auxilio de um clinbmetro, e totalizando 8 transectos
por trilha, cobrindo toda a &rea da Reserva e incluindo grande parte de sua
variabilidade edafica. Desta forma foi possivel homogeneizar as caracteristicas do
solo e da topografia dentro de cada parcela, permitindo analises dos efeitos de solo

e outras variaveis relacionadas a distribuicdo da vegetacao.

Coleta de dados

e Inventario de Piper

O presente estudo foi realizado nas nove trilhas na direcdo oeste-leste e
abrangeu 68 parcelas de 5m x 250m, 2,5m de cada lado da linha central que
demarca as parcelas. Em cada uma delas foram contados e identificados todos os
caules de Piper com no minimo 0,5m de altura. Foi considerado como um individuo
todo o caule Unico e os grupos de caules que apresentavam conexao entre si,
representando uma evidéncia direta de propagacao vegetativa.

Amostras de todos os individuos foram coletadas e/ou fotografadas com o
auxilio de uma camera digital para identificacao e caracterizacdo de morfotipos. Este
material foi utilizado para montagem de uma colecdo de referéncia para auxiliar a
identificagcdo em campo. Os morfotipos bem definidos foram apenas contados nos
transectos, sem necessidade de novas coletas (Gentry & Dodson 1987). Amostras
férteis foram coletadas sempre que possivel para identificagdo por comparacado no
herbario do INPA. A maioria do material botanico coletado foi composto por
estruturas vegetativas e utilizado como testemunha quando néo foi possivel coletar

em estado fértil, para a confirmacao das identificacdes.
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As coletas de dados foram feitas entre setembro e dezembro de 2004, no
periodo de chuvas.

¢ Identificacdo das espécies

Todas as amostras dos individuos coletados, apés identificacdo preliminar,
foram prensadas, fotografadas, montadas em excicatas e depositadas no herbario
do INPA, quando havia material fértil.

As identificagBes foram realizadas através (1) do guia de campo da Reserva
Ducke (Ribeiro et al. 1999); (2) por compara¢gdo com material herborizado (Herbario
do INPA) e (3) de chave de identificacdo para a familia (Yuncker 1972). Para
esclarecimentos de duvidas taxondmicas, excicatas ou imagens digitalizadas
deveriam ser enviadas a especialistas da familia. N&o foi possivel até o0 momento o
envio de excicatas ao especialista na familia, Professor Ricardo Callejas do Instituto
de Biologia da Universidade de Antioquia, Colémbia. No entanto, algumas imagens
digitalizadas foram enviadas via internet, confirmando a identificagdo de trés
espécies. As outras espécies do género, todas de dificil distincdo através de
imagens, serdo encaminhadas na forma de excicatas como intercambio entre

herbérios.

e Dados de solo e topografia (altitude e inclinacdo do terreno)

A altitude foi medida em toda a grade de trilhas da Reserva em pontos a cada
100m com o uso de teodolito. Esse servico foi terceirizado e realizado por topégrafos
da Empresa Andrade Construcdo & Comércio com sede em Manaus. As medidas de
inclinacdo do terreno foram tomadas com o uso de um clinbmetro em seis pontos em
cada parcela distantes 50m ao longo de seu maior eixo. As medidas de inclinagéao
foram realizadas por Albertina Lima e Carolina Castilho (CPEC/INPA). A partir
destes dados foram calculadas as inclinagbes médias de cada transecto.

As amostras de solo foram coletadas em seis pontos, distantes 50m entre si,
ao longo do maior eixo das parcelas. Em cada ponto, uma amostra de solo
superficial (0-5 cm) foi coletada. As seis amostras foram misturadas, originando uma

amostra composta por parcela. As caracteristicas fisicas (granulometria do solo) das
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amostras foram analisadas no Laborat6rio Temético de Solos e Plantas (INPA). Para
este estudo, somente utilizou-se o percentual de argila para representar o gradiente
de textura do solo. Quanto maior seu percentual, menor sera o percentual de areia.
A porcentagem de silte nas amostras de solos da América Central € muito pequena

se comparada as outras fracdes e por esta razdo nédo foi incluida nas anélises.

Analise dos dados

A composicdo de espécies, por ser uma variavel composta, teve sua
dimensionalidade simplificada através da técnica multivariada de ordenacdo NMDS
(Escalonamento Multidimensional N&o-métrico). As ordenacdes foram realizadas
para dados quantitativos e qualitativos (presenca e auséncia). Os dados
quantitativos revelam padrbes baseados nas espécies mais comuns, as quais
tendem a ter diferencas maiores entre as parcelas. JA os dados de presenca e
auséncia tendem a dar mais peso para as espécies raras, uma vez que especies
mais comuns tendem a ocorrer na maioria dos locais e, portanto, contribuem pouco
para diferencgas qualitativas entre os mesmos.

Os padrées de distribuicdo das espécies foram descritos em duas dimensdes,
ja que duas dimensbBes captam gradientes maiores, além de ser muito dificil
interpretar padrbées em mais do que duas dimensdes. No entanto, as ordenacdes
foram também feitas em uma e trés dimensdes para verificar se a escolha da
dimensionalidade n&o influenciou nas conclusdes das andlises.

As ordenacdes foram baseadas em matrizes de distancia calculadas com o
indice de Bray-Curtis sobre dados padronizados por local. Quando usado para
dados de presenca e auséncia, o indice é conhecido como medida de distancia de
Sorensen (Legendre & Legendre 1998). As ordenac0des feitas com NMDS permitiram
obter eixos ortogonais que cumpriram as premissas dos testes inferenciais que
foram efetuados posteriormente. Os dois eixos principais obtidos na ordenacé&o
foram usados como variaveis dependentes em modelos de Regressdo Multipla
Multivariada, MANOVA, para testar a influéncia das variaveis ambientais sobre a

composicao de espécies.
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Resultados

Dados gquantitativos

e Espécies de Piper

Foram registrados 3.440 individuos pertencentes a 22 espécies e 1 espécie
nao identificada nas 68 parcelas amostradas. Quatro espécies sdo novos registros
para a Reserva Ducke: P. bartlingianum, P. curtistium, P. mourai e P.

pseudoglabrescens (Tabela 1).



Tabela 1. Espécies e nimero de individuos de Piper encontrados na Reserva Ducke.

Espécies

Abundancia

Piper erectipillum
Piper alatabaccum
Piper bartlingianum*
Piper baccans

Piper mourai*

Piper humillimum
Piper durilignum
Piper cyrtopodon
Piper curtistilum*
Piper gurupanum
Piper capitarianum
Piper mastersianum
Piper humaytanum
Piper duckei

Piper consanguineum
Piper liesneri

Piper sp.1

Piper brachypetiolatum
Piper amapense
Piper pseudoglabrescens*
Piper negroense
Piper froesii

Piper demeraranum
Total

1822
586
482
132

79
68
45
38
33
28
28
24
24

P N N W b~ 01N

3440

*Novos registros

13
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e Distribuicdo de Piper

Para detectar a existéncia de padrbes na distribuicdo e abundancia de
espécies de Piper encontradas nas 68 parcelas da Reserva Ducke, foi realizada a
analise indireta de gradiente NMDS. Esta analise reduziu as dimensfes para melhor
vizualizagdo e representagdo da comunidade. Cada uma das duas dimensdes
representou a composicao das espécies independentemente de qualquer gradiente
de efeito direto.

O percentual de variancia nos dados originais capturado pela ordenacdo em
uma dimensédo foi de 57%, para duas dimensdes foi de 78,5% e para trés
dimensdes, 88,9%. Considerou-se que duas dimensbes foram suficientemente
capazes e eficientes em captar o padrdo mais forte da comunidade. A diferenca no
acréscimo de variancia capturado de duas para trés dimensdes foi pequeno (10 %).

Para dados quantitativos, os resultados da Andalise de Covariancia
Multivariada (MANCOVA) indicaram que a composi¢cdo de espécies de Piper foi
significativamente relacionada a inclinacdo (Pillai trace=0.309, F=13.178, df=2.59,
P=0.000) e ao percentual de argila no solo (Pillai-trace=0.417, F=21.121, df=2.59,
P=0.000) (Figuras 3a e 3b).
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Figura 3: Influéncia da Inclinagdo do terreno sobre a composi¢cdo da comunidade de Piper (a);
Influéncia do percentual de argila no solo sobre a composicdo da comunidade de Piper (b).
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O efeito simultaneo de inclinacdo e percentual de argila indica a covariancia
entre os dois fatores (Figura 4). Clareiras (Pillai-trace=0.091, F=2.966, df=2.59,
P=0.059) e drenagem (Pillai-trace=0.088, F=2.836, df=2.59, P=0.067) n&o afetaram

significativamente a composi¢cao da comunidade.
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Figura 4: Efeito simultédneo de inclinacdo e percentual de argila no solo sobre a composicéao

das espécies de Piper.

Houve interacdo entre drenagem e porcentagem de argila (Pillai-trace=0.132,

F=4.475, df=2,59, P=0.016) (Figura 5), mas interacfes entre drenagem e inclinacéo
(Pillai-trace=0.064, F=2.011, df=2.59, P=0.143) e drenagem e clareiras (Pillai-

trace=0.088, F=2.840, df=2.59, P=0.066) n&o foram significativas.
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Figura 5: Interagdo entre drenagem e percentual de argila sobre a composicéo das espécies de

Piper ordenada em 1 dimensé&o.

A analise da distribuicdo de abundancia de cada espécie de Piper em relagéo
a inclinacdo, de maneira geral, evidenciou baixa especificidade das espécies.
Porém, revelou tendéncias de ocorréncia generalista em P. bartlingianum, P.
humillimum e P. cyrtopodon; maior especificidade para areas com maior declividade
em P. alatabaccum , P. capitarianum e; para areas mais planas em P. erectipillum,
P. baccans (Figura 6). Para varias espécies € dificil saber se ha tendéncias a

especializacdo porque sua frequéncia foi muito baixa.
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Densidade Relativa de Espécies

Figura 6: Abundancia relativa de cada espécie de Piper em relacdo a inclinagéo do terreno.

A andlise de abundancia de Piper contra o percentual de argila no solo

revelou grupos de espécies generalistas: P. bartlingianum, P. humilimum, P.
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cyrtopodon, P. durilignum e P. alatabaccum; como especialistas de areas mais

argilosas: P. erectipillum e P. duckei; como especialistas de areas menos argilosas:

P. sp.1, P. humaytanum e P. liesneri e; de &reas intermediarias: P. mastersianum

(Figura 7).

Densidade Relativa de Espécies

IH

d
| = '
1 .

Piper mourai
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Piper pseudoglabrescens
Piper erectipillum
Piper duckei

P.froesii

Piper durilignum
Piper bartlingianum
Piper alatabacum
Piper humillimum
Piper gurupanum
Piper cyrtopodon
Piper curtistilum
Piper capitarianum
Piper baccans

Piper mastersianum
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Piper consanguineum
Piper brachypetiolatum
Piper liesneri

Piper amapense
Piper humaytanum

l Piper demeraranum

Ordenacao das parcelas por argila

Figura 7: Abundéancia relativa de cada espécie de Piper em relagcéo ao percentual de argila do

solo.
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Dados qualitativos

e [Espécies de Piper

As espécies que ocorreram com maior freqiéncia na maioria das parcelas
foram P. erectipillum, P. bartlingianum, P. alatabaccum, P. baccans e P. humillimum.
As mais raras foram P. amapense, P.brachypetiolatum, P. consanguineum, P.
demeraranum, P. froesii, P. negroense e P. pseudoglabrescens (Tabela 2).

Tabela 2 - Frequéncia de espécies de Piper nas 68 parcelas amostradas na Reserva Ducke

Espécies Freguéncia
Piper bartlingianum* 55
Piper erectipillum 55
Piper alatabaccum 46
Piper baccans 37
Piper humillimum 36
Piper cyrtopodon 23
Piper durilignum 23
Piper curtistilum* 19
Piper capitarianum 14
Piper gurupanum 12
Piper duckei 9
Piper mourai* 8
Piper humaytanum 6
Piper liesneri 6
Piper mastersianum 6
Piper sp.1 5
Piper brachypetiolatum 3
Piper consanguineum 3
Piper amapense 2
Piper demeraranum 1
Piper froesii 1
Piper negroense 1
Piper pseudoglabrescens* 1
Total 68

*Novos registros
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e Distribuicdo de Piper

O percentual de variancia nos dados originais capturado pela ordenacao das
espécies em uma dimenséo foi de 62,8%, para duas dimensdes foi de 74,6% e para
trés dimensodes, 81,6%. O acréscimo de variancia com o uso de trés dimensdes foi
pequeno (10 %), portanto considerou-se que duas dimensdes foram eficientes em
captar o padrédo mais forte da comunidade.

Os resultados da Analise de Covariancia Multivariada (MANCOVA) indicaram
que a composicdo de espécies de Piper foi significativamente relacionada a
inclinacdo (Pillai Trace=0. 259, F=10. 328, df=2.59, P=0.000) (Figura 8.a) e ao
percentual de argila do solo (Pillai Trace=0.441, F=23.271, df=2.59, P=0.000) (Figura
8b).
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Os efeitos de inclinagdo e do percentual de argila no solo agem
simultaneamente sobre a comunidade (Figura 9). Clareiras (Pillai-trace=0.075,
F=2.386, df=2.59, P=0.101) e drenagem (Pillai-trace=0.093, F=3.011, df=2.59,
P=0.057) ndo afetaram significativamente a composicédo da comunidade.

Como o fator ‘drenagem’ é variavel categorica, foram testadas as interacdes
entre cada um dos fatores ambientais e drenagem (leste ou oeste). Houve interagéao
entre drenagem e porcentagem de argila (Pillai-trace=0.187, F=6.772, df=2,59,
P=0.002) (Figura 10), mas interacbes entre drenagem e inclinacdo (Pillai-
trace=0.010, F=0.312, df=2.59, P=0.733) e drenagem e clareiras (Pillai-trace=0.000,
F=0.010, df=2.59, P=0.990) nao foram significativas.
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Figura 9: Efeito simultdneo de inclinagdo e porcentagem de argila sobre a comunidade de
Piper.
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Discussao

A Reserva Ducke € uma das areas mais bem estudadas da Amazodnia
Central, mas novas ocorréncias de espécies continuam a ser registradas. Os
levantamentos de Piper revelaram P. bartlingianum, P. curtistilum, P. mourai e P.
pseudoglabrescens como novos registros para a Reserva, enquanto P.
hostmanianum, P. arboretum, P. purusanum, P. carniconnectivum, P. aduncum e P.
hispidum, espécies ja registradas para a Reserva (Ribeiro et al. 1999), ndo foram
encontradas.

Nos levantamentos realizados na RFAD, chamou a atencdo a auséncia de
P. aduncum, espécie muito comum e de areas abertas. Sua auséncia talvez seja
explicada pelo fato da espécie estar adaptada a ambientes alterados. Em um estudo
de banco de sementes realizado em Papua Nova Guiné, aonde a espécie é
invasora, P. aduncum foi a maior competidora pelo seu rapido crescimento e alto
grau de acumulacdo de biomassa em relacdo as espécies nativas (Rogers &
Hartemink 2000). Apesar da area da RFAD estar cada vez mais sujeita a
fragmentacao, através da rapida ocupacédo humana do seu entorno, as influéncias
de espécies oportunistas parecem ainda ndo ocorrer sobre as comunidades do
género Piper. A ocorréncia de P. aduncum foi observada em areas préximas a
borda, na porcao sudoeste da Reserva (obs. Pess.) o que pode indicar uma recente
colonizacdo da area por esta espécie.

A composicao de espécies de Piper na Reserva Ducke apresentou variacfes
significativas em relagéo ao percentual de argila no solo e a declividade do terreno.
A maioria das espécies ocorreu ao longo de todos os gradientes testados. As
poucas espécies que foram restritas aos extremos dos gradientes foram as espécies
raras nas coletas, como por exemplo Piper demeraranum, P. pseudoglabrescens e
P. mourai, com ocorréncia limitada a terrenos pouco inclinados.

A textura é uma das caracteristicas mais importantes do solo, determinando
a disponibilidade de nutrientes e agua para as plantas. Solos argilosos tendem a
apresentar maior quantidade de cations (Ca**, Mg®*, K* e Na*) e retém maior
guantidade de agua durante a estacdo seca (Fearnside & Leal Filho 2001). Solos
arenosos, por outro lado, ndo sao capazes de segurar agua e cations o que os torna

pouco férteis e expdem as plantas ao estresse hidrico durante a seca (Fearnside &
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Leal Filho 2001). Os estudos realizados na Reserva Ducke mostraram uma alta
correlacao entre a altitude do terreno e o percentual de argila no solo (Castilho 2004,
Costa et al. 2005). Portanto, Costa et al. (2005) sugerem que a altitude e a
inclinacdo do terreno, em conjunto, podem ser indicadores de textura e fertilidade do
solo na Amazbnia Central. A inclinagdo do terreno, por outro lado, foi
moderadamente correlacionada a um gradiente de fertilidade, representada pelos
cations do solo (Costa et al. 2005). A topografia afeta os padrées de deposicao e
decomposicdo de liteira (Luizdo et al. 2004). Terrenos inclinados tendem a
apresentar menor acumulo de matéria organica porque esta pode ser facilmente
removida pela erosdo. Provavelmente as espécies encontradas predominantemente
nas areas mais inclinadas necessitem de areas livres de liteira para seu
estabelecimento (Costa et al. 2005). A inclinacao também pode afetar a dindmica da
floresta (Gale & Barfod 1999, Robert 2003). Areas mais inclinadas estio sujeitas a
maior freqUéncia de disturbios, o que pode afetar os padrées de entrada de luz no
sub-bosque (Robert 2003). Portanto, € possivel que este fator afete indiretamente a
distribuicdo das espécies. A variacdo da composicdo de espécies de Piper, em
funcdo da textura do solo e inclinacdo do terreno, indica que as espécies deste
grupo respondem diferentemente as variacées do ambiente fisico.

A bacia de drenagem nao afetou significativamente a composicao de
espécies de Piper, seja para dados quantitativos ou qualitativos. No entanto, estudos
com herbaceas (Costa et al. 2005), arbustos do género Psychotria, (Kinupp &
Magnusson 2005) e sobre comunidades de peixes (Mendonga 2002) revelaram
diferencas na composi¢cdo de espécies conforme as bacias de drenagem. Foram
observadas algumas diferencas quanto ao numero total de espécies de Piper, entre
as bacias. Nos transectos da drenagem leste, foram registradas 18 espécies e na
drenagem oeste, 22. Das 5 espécies que ndo apareceram na drenagem leste, 4
foram raras, em termos de abundancia, em toda a é&rea da Reserva: P.
demeraranum (n=1), P. amapense (n=3), P. froesii (n=1), P. negroense (n=2). Por
causa do baixo numero de individuos torna-se dificil inferir sobre a ecologia das
espécies, pois as espécies raras em relacdo a area total da Reserva podem néo ser
raras considerando-se outras areas ou areas de amostragem maiores. O atributo
‘raridade” é sensivel ao sistema de amostragem (Tuomisto et al. 1998) e pode ser

modificado conforme a escala espacial considerada.
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Existe uma interagdo significativa entre o teor de argila e as bacias de
drenagem afetando a composicdo de espécies de Piper, para dados qualitativos ou
guantitativos. Na drenagem oeste o percentual de argila afeta fortemente a
composicdo, enquanto na drenagem leste este efeito € mais fraco. O mesmo foi
encontrado para Psychotria (Kinupp & Magnusson 2005), Marantaceae e
samambaias (Costa et al. 2005). Isto sugere que o efeito da textura do solo é
diferente entre as bacias leste e oeste na Reserva Ducke.

Para testar se o efeito das bacias de drenagem fora decorrente da
proximidade geogréfica ao invés de diferencas ambientais foi realizado um teste de
significAncia usando uma divisdo arbitraria da Reserva em norte e sul com o0s
mesmos numeros relativos de transectos da drenagem leste e oeste. Se as
diferencas entre as drenagens existissem devido a distancia, a separacao norte e sul
deveria apresentar o mesmo grau de diferenca em relacdo a composicao de
espécies. Entretanto, para todos os grupos de sub-bosque ja estudados o efeito da
bacia foi atribuido as diferencas ecoldgicas entre leste-oeste e ndo a distancia
geografica (este estudo, Kinupp & Magnusson 2005, Costa et al. 2005). De fato, o
conteddo de argila no solo foi 15% maior na drenagem leste, em parcelas com
mesma altitude e inclinacdo (Costa et al. 2005). A quantidade de fosforo disponivel
para as plantas, considerado um elemento limitante para o crescimento vegetal em
solos tropicais, foi significativamente maior na bacia oeste (Costa et al. 2005) e a
guantidade de cétions e nitrogénio ndo variou entre as bacias de drenagem (Costa
et al. 2005). Estas diferencas podem ajudar a explicar por que as bacias sao
consideradas unidades ecoldgicas distintas dentro da Reserva.

A abertura de dossel nédo teve efeito significativo sobre a composicdo da
comunidade de Piper. A hipotese inicial era de que, dentre os fatores medidos, a luz
fosse o grande determinante na composicdo de espécies do género. Este é
caracterizado pela capacidade de colonizar areas alteradas, onde a incidéncia de luz
€ maior. Talvez a metodologia utilizada para estimar a entrada de luz no sub-bosque
(percentual de clareiras) ndo seja precisa para mensurar a disponibilidade de luz nos
transectos. Estudos posteriores devem testar o efeito de luminosidade valendo-se
de diferentes métodos.

Chazdon et al. 1988 verificaram que algumas espécies de Piper séo

generalistas em relacdo ao gradiente de luz. Estudos fisioldgicos tém mostrado que
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espécies caracteristicas de clareiras também sédo capazes de crescer em ambientes
sombreados (Freden & Field 1996), o que sugere que as espécies de Piper possuem
alta plasticidade fenotipica em resposta aos diferentes nives de luz. Isto explicaria a
auséncia de um efeito desta variavel sobre a composicdo da comunidade. Alguns
autores sugerem que além da plasticidade fenotipica, diferencas genotipicas
permitem que a mesma espécie colonize diferentes posi¢cdes no gradiente de luz
(Chazdon et al. 1988).

As espécies generalistas certamente tém mais chance de se estabelecerem
por possuirem maior adaptacao fisiolégica aos diversos tipos de ambientes, inclusive
aos ambientes de sub-bosque onde a competicdo pela luz é maior (Denslow & Diaz
1990). No entanto, isto ndo exclui a possibilidade de também serem afetadas por
suas historias de dispersdo, o que evidencia a importancia do alcance de dispersao
em termos de distancia geogréafica (Tuomisto et al. 2003b) na composicdo das
comunidades em estudo. A configuracdo atual de Piper na Reserva possivelmente
se deve ndo apenas a variedade de micro-habitats provenientes de influéncias e
combinac¢Bes dos diversos efeitos fisicos, mas também a sua historia de dispersao
(Chauvel et al. 1987, Tuomisto & Ruokolainen 1994, Tuomisto et al. 1995, Clark et
al. 1999, Vormisto et al. 2000, Oliveira & Nelson 2001, Itoh et al. 2003, Tuomisto et
al. 2003a).

A segunda hipotese testada foi que o efeito das variacées topograficas seria
mais fraco para Piper do que o observado para outros grupos, pois se esperava que
a luz seria mais importante. A inclinacdo, a altitude, o tipo de solo e relevo
caracteristico da RFAD de fato influenciam a comunidade de Piper. Para
marantaceas, samambaias (Costa et al. 2005) e Psychotria (Kinnup & Magnusson,
2005) também houve influéncia de fatores edéaficos e topogréaficos na composicéo da
comunidade. Embora todos os grupos de sub-bosque estudados tenham sido
sensiveis as variacoes topograficas e de solo, cada grupo responde de maneira
diferente aos fatores analisados. Todos os grupos foram fortemente associados com
as variaveis do solo, mas somente samambaias (Costa et al. 2005), Psychotria
(Kinupp & Magnusson 2005) e Piper foram associados com a inclinagao do terreno.
As diferengas de respostas encontradas mostram que um Unico grupo nem sempre
pode ser considerado um bom preditor da resposta de outros grupos. Outro fator a

ser considerado é a escala da resposta. Muitas respostas importantes em escala
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local, ndo tém a mesma importancia em uma escala maior. As samambaias, por
exemplo, sdo boas indicadoras de condi¢des locais, mas ndo devem ser utilizadas
como indicadoras de padrées em meso-escala espacial (Costa et al. 2005). Na
RFAD, a composi¢cdo de samambaias variou pouco entre as bacias de drenagem, ao
contrario dos outros grupos (Costa et al. 2005). Por outro lado, as samambaias sdo
capazes de reconhecer diferencas sutis como areas com pouca liteira (Poulsen
1996). Portanto, extrapolacdo de dados para areas maiores esta longe de se tornar
factivel diante da grande heterogeneidade ambiental na Amazoénia. Isto reforca a
necessidade de mapeamento detalhado dos padrbes das comunidades para o
planejamento de areas para conservagao.

Os resultados deste estudo corroboram também a hipotese de nicho
ecolégico (Gentry 1988, Tuomisto et al. 1995) uma vez que a composicao floristica
de Piper reflete o padrédo de variacdo espacial das condicbes ambientais. As
diferencas de solo e topografia foram suficientemente distintas para favorecer o
estabelecimento de diferentes espécies em diferentes locais. No entanto, parte das
variacbes na composicdo de Piper pode ser explicada pela teoria de neutralidade
(Hubbell & Foster 1986). Esta se baseia na igualdade competitiva entre as espécies,
explicando as variagbes da composicdo da comunidade de acordo com o histérico
de dispersdao, extincao e imigracao local. Morcegos e passaros, agentes capazes de
percorrer grandes distancias, sdo importantes dispersores das espécies de Piper
(Fleming 1985, Fleming et al. 1993, Galindo-Gonzélez et al. 2000). Isso permite que
as espécies pioneiras e as espécies primarias colonizem diferentes areas, ampliando
seu alcance de distribuicdo, possibilitando a conexdo de fragmentos florestais e
mantendo a diversidade de plantas.

Este estudo investigou somente os efeitos de alguns fatores abidticos na
distribuicdo e abundancia de Piper na Reserva Ducke. Estes fatores foram capazes
de explicar aproximadamente 80% da variacdo espacial na composicdo da
comunidade. No entanto, outros estudos tém mostrado que as interagfes bidticas
sdo muito importantes na determinacdo da variagdo espacial das espécies. Fleming
(1985) estudou a coexisténcia de cinco espécies de Piper em florestas secas da
Costa Rica. Este autor atribuiu as diferencas no padrdo espacial das espécies as
diferencas na biologia das sementes e plantulas e as mudancas estacionais no

comportamento de forrageio dos morcegos dispersores de sementes. Experimentos
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de transplantes sugerem que a atividade de herbivoros pode estar determinando o
estabelecimento ou ndo de espécies de Piper (Fleming 1985). O mesmo também ja
foi demonstrado para algumas espécies de &rvores tropicais (Fine et al. 2004).
Estudos futuros enfocando a autoecologia das espécies e as relagdes bidticas
podem contribuir para um melhor entendimento dos padrdes de abundancia e

distribuicdo espacial de Piper nas florestas tropicais.
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Conclusao

A composicdo de espécies de Piper na Reserva Ducke apresentou
significativas variagfes relacionadas ao percentual de argila no solo e a declividade
do terreno, o que indicou que as espécies deste grupo respondem distintamente as
variacfes do ambiente fisico. Houve interacao significativa entre o teor de argila e as
bacias de drenagem para dados quantitativos e qualitativos, sugerindo que o efeito
da textura do solo seja diferente entre as bacias leste e oeste da Reserva Ducke.

A maioria das espécies ocorreu ao longo de todos os gradientes testados,
especialmente no que se refere a luminosidade, revelando uma possivel plasticidade
fenotipica do grupo em resposta aos diferentes niveis de luz (Chazdon et al. 1988).
As espécies generalistas tém mais chances de se estabelecer em razdo de maior
adaptacao fisiolégica aos diversos tipos de ambientes, mas ha similar importancia no
alcance de dispersédo de suas sementes (Tuomisto et al. 2003b). Possivelmente, a
configuragdo atual de Piper na Reserva Ducke se deva ndo apenas a variedade de
micro-habitats resultantes das combinacdes dos diversos efeitos fisicos, mas
também a sua historia de dispersdo (Chauvel et al. 1987, Tuomisto & Ruokolainen
1994, Tuomisto et al. 1995, Clark et al. 1999, Vormisto et al. 2000, Oliveira & Nelson
2001, Itoh et al. 2003, Tuomisto et al. 2003a).

Alguns grupos de sub-bosque estudados na Reserva mostraram sensibilidade
as variacOes topograficas e de solo, mas somente samambaias, Psychotria e Piper
foram associadas a inclinacdo do terreno. As diferentes respostas encontradas
mostram que um Unico grupo nem sempre pode ser considerado um bom preditor da
resposta de outros grupos, além da importancia de cada resposta estar diretamente
associada a escala de amostragem. Portanto, uma extrapolacdo de dados para
areas maiores torna-se inviavel diante da grande heterogeneidade ambiental na
Amazonia.

Os resultados deste estudo corroboraram com a hipétese de nicho ecologico
(Gentry, 1988; Tuomisto et al. 1995) uma vez que a composicao floristica de Piper
refletiu o padréo de variacdo espacial das condicdes ambientais. No entanto, parte
das variacbes na composicdo de Piper pode ser explicada pela teoria da
neutralidade (Hubbell & Foster, 1986), na qual as espécies sdo igualmente
competitivas, sendo afetadas pelo histérico de dispersao, extin¢cao e imigracao local.
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Importantes agentes dispersores de Piper sdo morcegos e passaros, que percorrem
grandes distancias e permitem a colonizacdo de espécies pioneiras em diferentes
areas, ampliando seu alcance de distribuicdo, favorecendo a conexao de fragmentos
florestais e mantendo a diversidade de plantas.

Estudos futuros com énfase na autoecologia das espécies e nas relacdes
bidticas podem contribuir para uma maior compreensdo dos padrdes de distribuicéo

espacial e abundancia de Piper em florestas tropicais.
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