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APRESENTACAO DO TRABALHO

A dispersdo de sementes € processo chave no ciclo de vida das plantas e
entender esse processo em comunidades naturais, de um ponto de vista ecoldgico e
evolutivo, pode ajudar a prever fatores ambientais necessarios para a reproducdo e
sobrevivéncia da vegetacdo, auxiliando trabalhos de conservacéo e recuperacao de areas
degradadas, como aquelas presentes no bioma Cerrado. No entanto, pouco ainda se sabe
sobre a influéncia das diferentes estratégias de dispersdo das plantas na constituicao
floristica desse bioma megadiverso e na evolugdo e regeneragdo natural dos seus
diferentes tipos de vegetacdo. Com base nisso, esse estudo teve como objetivo entender
como as angiospermas das formacGes florestais, savanicas e campestres do bioma
Cerrado se apresentam em termos de dispersdo de sementes e as intera¢cbes com animais
frugivoros num contexto ecoldgico e filogenético. Para tanto, trabalhamos com as
espécies da flora e da fauna do Distrito Federal, regido bastante representativa sobre a
biodiversidade do Cerrado, para responder questdes relacionadas a evolucdo das
estratégias de dispersdo no bioma. O estudo foi dividido em trés capitulos, sendo que,
no primeiro deles, foi investigada a distribuicdo das sindromes zoocdricas,
anemocoricas e autocoricas e das diferentes categorias de frutos nas formas de vida e
formacgdes da vegetacdo do bioma. Também foi testado o sinal filogenético das
sindromes e tipos de frutos para avaliar a conservagdo evolutiva dessas caracteristicas,
com base em uma arvore filogenética construida com marcadores moleculares de mais
de 600 géneros de angiospermas que ocorrem no Cerrado. O segundo capitulo
empregou abordagem semelhante, mas com foco sobre as espécies zoocoricas, em que
foi avaliada a distribuicdo das sindromes associadas aos vertebrados (ornitocoria,
mastocoria, quiropterocoria) e as formigas (mirmecocoria), além da distribuicdo dos
animais frugivoros (aves, mamiferos nao-voadores e morcegos) nas formacdes
florestais, savanicas e campestres. Ainda, foram construidas redes de interacGes planta-
frugivoros com ampla representatividade de tdxons para essas trés formacGes com base
nos grupos funcionais de plantas e de animais, e também foi testada a presenca de sinal
filogenético nessas interagdes. Finalmente, o terceiro e ultimo capitulo teve como
objetivo construir uma chave interativa ilustrada de mdltiplas entradas para
identificacdo de géneros e especies de frutos do bioma Cerrado atrativos para fauna,

baseada no banco de imagens e nas informacdes coletadas para as analises dos capitulos



anteriores. Essa chave foi construida para acesso livre pela internet, com o intuito de
auxiliar estudantes e pesquisadores que trabalham com interagcdes planta-frugivorosss
no Cerrado e também servir como ferramenta de ensino e de divulgacdo da flora do
bioma. Os resultados encontrados no capitulo I mostraram que a distribuicdo das
diferentes sindromes de dispersdo e tipos de diasporos foi significativamente associada
as diferentes formagdes do bioma, mas, principalmente, as formas de vida mais
encontras nessas formacdes, de modo que as diferencas entre as formacdes florestais,
savanicas e campestres quanto as estratégias de dispersdo parecem refletir os estratos da
vegetacdo que predominam em cada um desses ambientes. Também foi observado entre
as especies e géneros analisados a proporgdo de 1:1:1, entre zoocoria, anemocoria e
autocoria, aparentando que as sindromes estdo distribuidas de modo equilibrado nas
formacdes do bioma, o que também refletiria 0 mosaico da vegetacdo do Cerrado. O
capitulo Il mostrou que espécies zoocoricas e animais frugivoros estiveram associados
principalmente as formac6es florestais. Porém as redes de interagdes planta-frugivoross
entre as trés formacdes apresentaram estrutura funcional semelhante, uma vez que
houve predominio de interagcdes fruto-aves em todas elas e muitos grupos de plantas e
de animais também ocorreram em mais de um ambiente, sugerindo que a vegetacdo
savanica e campestre parece depender da fauna das formacgdes florestais para sua
manutencdo e que as trés formacbes sdo interdependentes para a estabilidade desse
mutualismo no bioma. As redes foram significativamente ‘“nested”, modulares e
altamente generalistas, com os mddulos diferenciando-se entre eles principalmente
quanto ao tamanho dos diasporos e porte dos frugivoros, mas apresentando constituicao
semelhante de tipos de frutos e grupos de frugivoros entre floresta, savana e campo. Os
testes de sinal filogenético resultaram em valores altos (proximo a “1”) para as
sindromes zoocoria, anemocoria e autocoria e para os tipos de frutos, indicando que
essas caracteristicas parecem ter sido filogeneticamente conservadas ao longo da
histéria evolutiva das angiospermas. No entanto, entre as sindromes zoocdricas,
especificamente, e os modulos ou grupos funcionais das redes de interacdes, foram
verificados baixos valores de sinal filogenético, indicando que interagdes planta-
frugivoross tendem a ser mais maleaveis evolutivamente, de modo que diferentes
animais séo capazes de interagir com frutos de diferentes linhagens das angiospermas.
Por altimo, no capitulo 111, esse estudo disponibilizou uma ferramenta ricamente
ilustrada, com acesso gratuito pela internet, para identificacdo de géneros e espécies de

frutos do Cerrado que séo atrativos para fauna, representando até o momento cerca de
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50% de todos os géneros zoocdricos do bioma. De maneira geral, esse estudo relacionou
alta representatividade da flora e da fauna frugivora (aves e mamiferos) nas diferentes
formacdes da vegetacdo do Cerrado, fornecendo visdo geral sobre a funcionalidade das
diferentes estratégias de dispersdo das plantas do bioma do ponto de vista ecoldgico e
filogenético. Assim, espera-se que estas informagdes possam ser (teis para compor
planos de manejo e de recuperacdo de areas degradas nessa regido neotropical
megadiversa.

O primeiro capitulo foi submetido a revista Acta Botanica Brasilica, sob o titulo:
“Evolution of seed dispersal in the Cerrado biome: ecological and phylogenetic
considerations”; o segundo capitulo foi submetido a Biotropica, sob o titulo
“Functional groups and phylogeny shaping highly diverse plant-frugivore networks in
Neotropics”; e a “Chave interativa para frutos do Cerrado” encontra-se disponivel no
website “Frutos atrativos do Cerrado”. Essa chave sera publicada ainda na forma de um
aplicativo para acesso através de tablets e smartphones, sem a necessidade de conexao a

internet, aumentando assim o uso e a versatilidade da ferramenta.
Palavras-chave: chave interativa, didsporos, fauna frugivora, filogenia, angiospermas,

floresta, savana, campo, formas de vida, grupos funcionais, interacdes planta-

frugivoross, networks, neotropico, sinal filogenético, sindromes de dispersao.
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GENERAL ABSTRACT

Seed dispersal is a key process in the life cycle of plants and understanding this
process in natural communities from ecological and evolutionary perspectives can help
predict environmental factors necessary for reproduction and survival of the vegetation,
assisting programs of conservation and restoration of degraded areas such as those
present in the Cerrado biome. However, little is known about the influence of different
plant dispersal strategies in floristic constitution of this mega-diverse biome and in the
evolution and natural regeneration of its different types of vegetation. Based on that,
this study aimed to understand how the angiosperms of forest, savanna and grassland
formations of the Cerrado biome are shown in terms of seed dispersal and interactions
with fruit-eating animals in an ecological and phylogenetic context. For that, we work
with the species of flora and fauna of the Brazilian Federal District, a core centre on
Cerrado biodiversity, to answer questions related to the evolution of dispersal strategies
in the biome. The study was divided into three chapters, and in the first one were
investigated the distribution of zoochoric, anemochoric and autochoric syndromes and
the different categories of fruits between the life forms and vegetation formations of the
biome, in addition to testing the phylogenetic signal of these syndromes and fruit types
to assess the evolutionary conservation of these traits, based on a phylogenetic tree
constructed with molecular data of more than 600 angiosperm genera occurring in
Cerrado. The second chapter used a similar approach, but focusing on zoochorous
species, in which we evaluated the distribution of vertebrate syndromes (ornithochory,
mastochory, chiropterochory) and ants (myrmecochory) and the distribution of fruit-
eating animals (birds, non-flying mammals and bats) in forest, savanna and grassland
formations. Furthermore, highly diverse plant-frugivore networks were constructed for
these three formations based on plant and animal functional groups, and it was also
tested the presence of phylogenetic signal in these interactions. Finally, the third and
final chapter aimed to construct an illustrated interactive key of multiple entries to
identify genera and fruit species of the Cerrado, based on the information collected for
analysis of the previous chapters. This key was built for free access on the internet, in
order to assist students and researchers working on plant-frugivore interactions in
Cerrado and also to serve as a teaching and dissemination tool of the biome flora. The
results of Chapter | showed that the distribution of different dispersal syndromes and
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fruit types was significantly associated with the different formations of the biome, but
mainly with the life forms most commonly found in these formations, so that the
differences among forests, savannas and grasslands related to the dispersal strategies
seem to reflect the strata of vegetation that prevail in each of these environments. It was
also observed between species and genus analyzed the ratio of 1: 1: 1 between
zoochory, anemochory and autochory, appearing that these syndromes are distributed
evenly in the biome, which also reflect the mosaic of Cerrado vegetation. Chapter 1l
showed that zoochoric species and fruit-eating animals were associated mainly to
forests, but the plant-frugivore networks among the three formations showed similar
functional structure, since there was a predominance of fruit-bird interactions in all of
them and many groups of plants and animals also occurred in more than one
environment, suggesting that the savanna and grassland vegetations seem to depend on
the fauna of the forest formations for their maintenance, and that the three formations
are interdependent for the stability of this mutualism in the biome. The networks were
significantly "nested", modular and highly generalists, with modules differing from each
other mainly on size of diaspores and size of frugivores, but having similar constitution
of fruit types and groups of animals between forest, savanna and grassland.
Phylogenetic signal tests resulted in higher values (close to "1") for zoochory,
anemochory and autochory syndromes and fruit types, indicating that these
characteristics seem to be phylogenetically conserved throughout evolutionary history
of angiosperms. However, among zoochorous syndromes specifically and modules or
functional groups of networks, were verified low phylogenetic signal values, indicating
that plant-frugivore interactions tend to be more flexible evolutionarily, so that different
animals are able to interact with fruits of different lineages of angiosperms. Finally, in
Chapter 111, this study provides a richly illustrated tool, with free internet access, for
identification of genus and species of fruits of the Cerrado that are attractive to wildlife,
representing so far about 50% of all zoochorous genus of the biome. Overall, this study
related high representation of flora and frugivorous fauna (birds and mammals) in the
different formations of the Cerrado vegetation, providing an overview of the
functionality of different dispersal strategies of the biome plants from an ecological and
phylogenetic perspective, and thus it is expected that this information can be useful for
management and plans of recovery of degraded areas in this megadiverse Neotropical

region.
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The first chapter was submitted to the journal "Acta Botanica Brasilica" under
the title: "Evolution of seed dispersal in the Cerrado biome: ecological and phylogenetic
considerations”; the second chapter was submitted to "Biotropica™ under the title:
"Functional groups and phylogeny shaping highly diverse plant-frugivore networks in
Neotropics”; and the “Interactive key to fruits of Cerrado” is available on the website
"Frutos atrativos do Cerrado”. This key will also be published in the form of an app for
access through tablets and smartphones without the need of Internet connection, thereby

increasing the use and versatility of the tool.
Keywords: angiosperms, phylogeny, diaspores, frugivory, fauna, forest, functional

groups, grassland, interactive key, life forms, Neotropics, plant-frugivore networks,

phylogenetic signal, savanna, seed dispersal syndromes.
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verde no DF (A). (Fonte: Ministerio do Meio Ambiente (A) e Embrapa Cerrados (B)).

Figura 2. Exemplos de diasporos do bioma Cerrado e suas sindromes. Zoocoria: (A)
capsula, com semente arilada (Matayba guianensis); (B) bacoide (Eugenia dysenterica);
(C) drupoide (Byrsonima umbellata); (D) esquizocarpico, com elaiossoma (Manihot
violacea); (E) artrocarpico, epizoocorico (Desmodium spp..). Anemocoria: (F) nucoéide
(Asteraceae); (G) samarodide (Diplopterys pubipetala). Autocoria: (H) folicular
(Calliandra dysantha) (Fotos: Marcelo Kuhlmann).
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das angiospermas para familias do Cerrado (DF).

Figura 7. Proporcao de familias com cada sindrome de dispersdo entre as cinco linhagens das
angiospermas para 150 familias do bioma Cerrado: Angiospermas basais, Monocotiledneas,
Eudicotiledoneas basais, Rosideas e Asterideas.

Figura 8. Estrutura filogenética e mapeamento dos modos de dispersdo entre 605
géneros de angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens:
Angiospermas basais, Monocotiledéneas, Eudicotiledéneas basais, Rosideas e Asterideas. A
zoocoria dominou essa filogenia, sendo que nichos filogenéticos para as sindromes
entre tdxons proximamente relacionados foram formados, por exemplo: Zoocoria entre
as Angiospermas basais, Arecales, Santalales, Myrtales, Ericales; Anemocria entre
Asparagales, Malpighiaceae, Asterales, Bignoniaceae, Apocynaceae; Autocoria entre
Poales, Fabales, Caryophyllales, Lamiales. A filogenia esta de acordo com o APG Il
(2009). Arvore gerada no programa MEGA (versdo 6.0.6) por método de Méxima
Verossimilhanga e teste do “bootstrap” com 1000 replicagdes, usando os marcadores de
cloroplasto rbcl e matk.
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Figura 9. Estrutura filogenética e mapeamento dos tipos de frutos para 605 géneros de
angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotiledéneas basais, Rosideas e Asterideas. Frutos capsulares
dominaram essa filogenia, sendo possivel visualizar a formacdo de diversos nichos
filogenéticos para os tipos de frutos entre taxons proximamente relacionados ao longo
da arvore, refletindo sinal filogenético forte.

Figura 10. Estrutura filogenética e mapeamento das formas de vida para 605 géneros de
angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotiledbneas basais, Rosideas e Asterideas. “Lenhoso” incluiram
formas de vida classificadas dentro e arbéreo e arbustivo. Formas de vida lenhosas se
destacaram nessa filogenia, principalmente entre as Rosideas. O estrato herbaceo foi
mais pronunciado entre as Monocotildoneas e também entre Asterales e Lamiales. As
“lianas” (trepadeiras, epifitas e hemiparasitas) entdo agrupadas em familias como
Orchidaceae, Cucurbitaceae, Malpighiaceae e Apocynaceae.
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Figura 1. Exemplos de frutos ornitocoricos: A — Sterculia striata; B — Curatella americana;

C — Ouratea glaucescens; D — Psychotria carthagenensis (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 2. Exemplos de frutos mastocéricos: A — Hymenaea courbaril; B — Eugenia
klotzschiana; C — Duguetia furfuracea; D — Peritassa laevigata (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 3. Exemplos de frutos quiropterocéricos: A — Piper aduncum; B — Solanum
paniculatum; C — Ficus trigona; D — Coussarea hydrangeifolia (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 4. Exemplos de frutos de dispersdo “mista”: A — Mouriri guianensis; B — Genipa
americana; C — Epiphyllum phyllanthus; D — Psidium laruotteanum (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 5. Exemplos de frutos com dispersdo mirmecocérica: A, B — Manihot violacea;
C, D — Myrosma cannifolia (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 6. Proporcdo de espécies zoocoricas nas formacgdes do bioma Cerrado (945
spp..).

Figura 7. Proporcdo de familias com cada sindrome entre as cinco linhagens das

angiospermas para 98 familias zoocoricas do bioma Cerrado: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotileddneas basais, Rosideas e Asterideas.
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Figura 8. Mddulos da network planta-frugivoross no bioma Cerrado. A ilustracdo
mostra os quatro modulos formados em floresta e savana. O Mdédulo 2 ndo foi
observado em formagdo campestre. O tamanho dos circulos e dos conectores entre 0s
modulos refletem o nimero de interagdes. Modulo 1: dominado por familias de aves
pequenas (< 100 g) e frutos ornitocoricos pequenos (até 10 mm); Modulo 2: formado
por frutos ornitocéricos grandes (10 a 20 mm) e aves grandes (> 100 g) como
Ramphastidae e Psittacidae e também alguns pequenos mamiferos arboricolas das
familias Didelphidae e Cricetidae; Modulo 3: dominado por frutos mastocoricos e
também os quiropterocdricos e da categoria mista, e pelas familias de mamiferos nédo
voadores, morcegos e também incluiu a ema (Rheidae, exceto na floresta); Mddulo 4:
formado por frutos mirmecocéricos, gramineas (Poaceae) e a familia Formicidae e aves
granivoras das familias Cardinalidae e Thraupidae.

Figura 9. Network bipartida ilustrando cerca de 2.000 interagdes entre plantas (esquerda)
e frugivoros (direita) na formacao campestre do bioma Cerrado. Taxons mais generalistas
estdo na parte de cima e os especialistas na parte de baixo da figura.

Figura 10. Forca dos taxons (“species strength’) entre as formac6es do bioma Cerrado
(A, B) e relacdo desse indice com o grau de especializacdo (d) (C, D) para plantas
zoocoricas e animais frugivoros.

Figura 11. Especializacdo (d) das plantas zoocdricas do DF em relacdo com forma de
vida (A), tamanho do diasporo (B) (pequeno: até 10 mm, médio: 10 a 20 mm, grande: >
20 mm) e especializacdo dos frugivoros quanto ao método de locomogdo (C)
(Arboricola, Arboricola/terrestre, Terrestre, Voador) e tamanho corporal (D) (grande: >
100g; pequeno: < 1009).

Figura 12. Robustez a remocdo cumulativa de espécies, com a proporcao de plantas
ainda vivas em resposta a extingGes secundarias causadas pela remocdo aleatoria de
animais dispersores nas redes de interacdes entre as formac6es do bioma Cerrado.

Figura 13. Estrutura filogenética e mapeamento das sindromes de dispersdo zoocodricas
para 235 géneros e 89 familias de angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco
linhagens: Angiospermas basais, Monocotiledéneas, Eudicotileddneas basais, Rosideas e
Asterideas. A ornitocoria dominou a arvore e poucos nichos filogenéticos entre taxons
proximamente relacionados com base nas sindromes foram formados, como
mamaliocoriaentre Arecaceae, quiropterocoria entre Cucurbitales e Rosales, e
mirmecocoria entre Euphorbiaceae. A filogenia esta de acordo com o APG Il (2009).
Arvore gerada no programa MEGA (versdo 6.0.6) por método de Maxima
Verossimilhanca e teste do “bootstrap” com 1000 replicagdes, usando os marcadores de
cloroplasto rbcl e matk.
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Figura 14. Estrutura filogenética e mapeamento dos mddulos da network planta-
frugivoross para 235 géneros e 89 familias de angiospermas do bioma Cerrado,
agrupados nas cinco linhagens: Angiospermas basais, Monocotiledoneas, Eudicotiledoneas
basais, Rosideas e Asterideas. E possivel ver que alguns téxons proximamente
relacionados estdo agrupados em nichos filogenéticos com base nos modulos: o modulo
1 dominou a filogenia e foi predominante entre as Asterideas e Angiospermas basais; 0
modulo 3 predominou entre as Rosideas e também nas familias Araceae, Arecaceae e
Bromeliaceae entre as Monocotiledéneas; o modulo 4 destacau-se entre Poales
(Monocot) e na familia Euphorbiaceae (Rosid).

CAPITULO 3

Figura 1. Mini estudio de fotografia: (A) camera digital; (B) suporte estatico que
permite deslocar a camera na vertical e horizontal; (C) luz branca; (D) fundo veludo
alemao preto; (E) régua com escala 1 mm (Foto: M. Kuhlmann).

Figura 2. Tela do Lucid Builder 3.5 em que a chave foi construida. Na coluna da
esquerda (A) estdo as caracteristicas e na coluna da direita (B) estdo as espécies e 0s
marcadores usados para relacionar as duas colunas (C). Todas as espécies e
caracteristicas da chave foram ilustradas.

Figura 3. Tela do Lucid Player 3.5 em que a chave ¢é acessada pelos usuarios (modo
filtered). (1) Caracteristicas disponiveis, (2) caracteristicas usadas, (3) espécies
potenciais, (4) espécies descartadas. A chave possui glossario ilustrado e fotos de partes
da planta para todas as espécies.

Figura 4. Exemplo de ficha técnica no site “Frutos atrativos do Cerrado” (2016) com
mais informacdes sobre os taxons da chave. A pagina possui ainda link direto para as
informacdes da espécie que estdo no site da Lista de espécies da Flora do Brasil (2016).

Figura 5. Quantidade de espécies zoocoricas do Cerrado coletada para a chave em cada
formacgéo do bioma, esta¢do do ano e forma de vida (325 spp.).

Figura 6. Analise (usando ferramenta score analyser do Lucid) do ndmero de

caracteristicas (estados de caractere) que diferencia as espécies na chave. A maioria das
espécies é bem distinguida uma da outra por em média 55 diferencas.
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INTRODUCAO

As angiospermas surgiram na historia evolutiva da Terra ha cerca de 130 milhdes
de anos (Crane et al. 1995) e, até o presente, houve extraordinaria diversificacdo nos seus
tipos de diasporos, sendo que j& foram descritos mais de 100 tipos morfoldgicos de frutos
(Spujt 1994, Eriksson et al. 2000). O surgimento dos frutos foi uma inovagdo marcante
na historia evolutiva das plantas, que contribuiu enormemente para o aumento da
eficiéncia da dispersdo de sementes (Van der Pijl 1969, Lorts et al. 2008, Fleming &
Kress 2011). Compreender como a diversificacdo dos tipos de frutos e das diferentes
estratégias de dispersdo de sementes esta relacionada com a filogenia das plantas de um
bioma é importante para avaliar 0s mecanismos evolutivos atuantes nesse processo
chave do ciclo de vida da vegetacdo (Janzen 1969, Howe & Smallwood 1982, Fleming
1991, Jordano 2000, Howe & Westley 2009).

InteracOes planta-animal tém tido papel central na evolucédo e diversificacdo da
morfologia dos frutos e dispersdo de sementes na historia das angiospermas (Jordano
1995, Fleming & Kress 2013). Mudancas na estrutura da vegetacdo durante o tempo
geoldgico, com o desenvolvimento dos ecossistemas florestais, também permitiu intensa
radiacdo nos tipos de frutos e mudangas nos padrdes de dispersdo de sementes (Eriksson
et al. 2000, Eriksson 2008). Ainda, o0 modo de dispersdo associado ao estrato da
vegetacdo e o tipo de ambiente influenciam diretamente na capacidade dispersiva e na
distribuicdo geografica das espécies de plantas (Fenner 1985, Lorts et al. 2008). Ao se
conhecer as sindromes de dispersdo e os padrées morfoldgicos dos didsporos de uma
comunidade vegetal, pode-se elucidar diversas questdes sobre interacbes ecoldgicas
planta-animal (Jordano 1995, Wiesbauer et al. 2008, Galetti et al. 2013). Isso possibilita
analises das diferentes estratégias de reproducdo e colonizacdo das plantas nestes
ambientes (Galetti et al. 2006, Jordano et al. 2006, Howe & Westley 2009).
Comunidades sdo construidas a partir de grupos de espécies que compartilham certas
similaridades, tanto ecoldgicas como filogenéticas (Darwin 1859, Blondel 2003, Howe
& Westley 2009). O agrupamento dos organismos com estratégias similares de
sobrevivéncia permite relacionar processos que tém atuado na historia evolutiva desses
grupos (May & Seger 1986, Metzger 2000). Agrupar as plantas de uma comunidade em
grupos funcionais, de acordo com suas sindromes de dispersdo, por exemplo, pode
ajudar a entender alguns desses processos, uma vez que a morfologia das unidades de

dispersdo geralmente reflete diferentes adaptagcdes das plantas para a dispersdo por
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diferentes meios, em resposta a um conjunto de fatores ecoldgicos e evolutivos
(Thomson et al. 2010, Fleming & Kress 2013).

Uma vez que espécies estdo relacionadas filogeneticamente, suas caracteristicas
morfologicas ndo sdo totalmente independentes, podendo ser medidas estatisticamente
por meio do calculo do “sinal filogenético” (Revell et al. 2008). Esse sinal pode ser
definido como a tendéncia de espécies proximamente relacionadas se assemelharem
mais entre elas do que com outras espécies da filogenia ao acaso (Blomberg et al. 2003;
Losos 2008). Quando as relacBes filogenéticas de um grupo de organismos de uma
comunidade s&o conhecidas € possivel investigar questdes como: quao fortemente certas
caracteristicas morfoldgicas e ecoldgicas estdo relacionadas umas com as outras; e se
elas formam nichos ou agrupamentos fortemente relacionados ao longo da filogenia
(Mouquet et al. 2012, Munkemdller et al. 2012). A investigacdo da filogenia de um
grupo, através de como o conservantismo de nichos filogenéticos modela a composi¢do
de espécies de uma regido, tem potencial para reconstruir transi¢cdes no conjunto de
organismos e identificar os fatores que impulsionam esses processos (Hawkins 2006,
Pennington et al. 2006a, Crisp et al. 2009). No entanto, ainda é pouco conhecida a
extensdo em que essa tendéncia de reter certas caracteristicas morfoldgicas e ecoldgicas
ancestrais tem influenciado na composicdo e na diversificacdo de espécies em biomas
megadiversos, como o Cerrado (Simon et al. 2009).

O Cerrado € um bioma tropical sazonal, em que sua vegetacdo ocupava,
originalmente, area de mais de 2 milhdes de km2 na América do Sul (Klink & Machado
2005) e é um dos hotspots mundiais (Myers et al. 2000), com mais de 12.000 espécies
de plantas vasculares e 40% de endemismo (Mendongca et al. 2008, Lista de espécies da
Flora do Brasil 2015). Estima-se que tenha se originado ha 10 milhGes de anos, com a
diversificacdo das suas linhagens de plantas coincidindo com a expansdo da vegetacdo
de savana pelo mundo (Pennington et al. 2006b, Simon et al. 2009). O bioma Cerrado é
um complexo vegetacional que apresenta diferentes fitofisionomias ou ambientes,
agrupadas em trés formacdes principais: florestas, savanas e campos (Ribeiro & Walter
2008). Em cada um desses ambientes predominam espécies da flora com diferentes
formas de vida, reproducdo e crescimento, e a distribuicdo da sua vegetacdo é
condicionada por diversos fatores ambientais (Eiten 1994, Ratter et al. 1997), como a
profundidade do lengol freatico, os tipos de solos (Haridasan 1994, Reatto et al. 2008) e

a frequéncia das queimadas (Coutinho 1990, Hoffmann 1996). No entanto, pouco se
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sabe sobre a influéncia das estratégias de dispersdo de sementes na constituicdo
floristica e na evolugdo das diferentes formagdes do Cerrado.

Com base no exposto, investigamos nesse estudo a distribuicdo das diferentes
sindromes de dispers&o e tipos de frutos nas formacdes florestais, savanicas e campestres do
Cerrado, como parametro para compreender a evolugcdo dessas estratégias de reproducao
das angiospermas no bioma. Mais especificamente, identificamos e mapeamos a
distribuicdo de diferentes caracteristicas associadas a dispersdo de sementes ao longo da
filogenia das angiospermas do Cerrado, para testar a presenca de sinal filogenético nessas
caracteristicas. Por Ultimo, esse estudo teve como objetivo também gerar um banco de
dados com informacGes ecoldgicas sobre estratégias de dispersao e tipos de didsporos para
espécies nativas do Cerrado, para subsidiar a conservacdo ou mesmo a recuperacdo das
formacdes do bioma. Em sintese, buscou-se responder as seguintes perguntas:

1) Qual a distribuicdo das sindromes de disperséo e tipos de frutos na filogenia das
angiospermas do Cerrado?

2) As proporcdes de espécies com os diferentes tipos de frutos e modos de dispersédo
sdo diferentes entre as formas de vida da vegetacdo e as formacbes do bioma
Cerrado?

3) As caracteristicas das plantas associadas a dispersdao de sementes (sindrome, tipo
de fruto) sdo fortemente ligadas a filogenia das angiospermas, ou elas sao
evolutivamente pouco conservadas (auséncia de sinal filogenético)?

Adicionalmente, com base na literatura, foram discutidos quais processos
ecoldgicos podem ter acontecido durante a evolucdo dos diferentes tipos de frutos e

estratégias de dispersao na histdria das angiospermas.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo e compilaco floristica

Para responder as perguntas trabalhamos com as espécies da flora do Distrito Federal,
regido que possui a flora mais bem conhecida e coletada do Cerrado (Azevedo et al. 1990,
Cavalcanti & Ramos 2001, Felfili et al. 2004), sendo bastante representativo quanto as
fitofisionomias (Walter 2001) e as espécies que caracterizam o bioma (Ratter 1991, Pereira et
al. 1993, Ramos 1995, Silva Junior & Felfili 1998., Proenga et al. 2001, Chacon et al. 2010).
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O Distrito Federal estd situado na &rea central da distribuicdo do Cerrado
brasileiro e delimitado pelos paralelos 15°30” - 16°03” S ¢ 47°18” - 48°17” O, com area de
5.810 km2 e altitude média de 1.100m (Figura 1). A regido possui clima tropical sazonal,
com estacdes chuvosa (Outubro a Marco) e seca (Abril a Setembro), e a temperatura
média maxima € de 28,5 °C e a média minima de 12,0 °C (Silva et al. 2008).

Figura 1. Mapa do Distrito Federal (A) e do bioma Cerrado (B). Areas escuras no mapa do
DF corresponderiam a ambientes florestais enquanto as mais claras a ambientes mais
abertos como savanas e campos. A Reserva da Biosfera do Cerrado aparece destacada em
verde no DF (A). (Fonte: Ministerio do Meio Ambiente (A) e Embrapa Cerrados (B)).

Para obter uma listagem atualizada das espécies nativas que ocorriam na flora do
DF esse levantamento foi definido com base principalmente na lista obtida por filtragem
no site da Flora do Brasil (Lista de espécies da Flora do Brasil 2015), que conta com a
constante revisdo de taxonomistas e segue 0 mais recente sistema de classificacdo das
angiospermas (APG Il 2009). As espécies foram organizadas nas suas respectivas
linhagens principais (Angiospermas basais, Monocotiledoneas, Euticotiledoneas basais,
Rosideas e Asterideas).

A classificacdo das formas de vida e das formacgdes da vegetacdo foi realizada
com base nas informacdes contidas na Flora Vascular do bioma Cerrado (Mendonga et
al. 2008), que segue a terminologia para classificagdo das fitofisionomias do bioma de
Ribeiro & Walter (2008). Para facilitar a classificacdo e a relacdo com as sindromes de
dispersao, as diferentes fitofisionomias e formas de vida foram agrupadas em categorias
principais (Tabela 1). Plantas que “crescem sobre outras plantas”, como trepadeiras,
epifitas e hemiparasitas foram tratadas aqui conjuntamente como “lianas”. Plantas

exclusivamente aquaticas (57 spp.) ndo foram consideradas entre as formacoes.

25



Tabela 1. Classificagdo das formas de vida da vegetacéo e formagdes do bioma Cerrado
consideradas nesse estudo.

Formas de Vida Categorias incluidas com base em Mendonca et al. (2008)
Arboreo Arvores, Arvoretas, Palmeiras arboreas.
Arbustivo Arbustos, Palmeiras arbustivas.
Herbaceo Ervas terrestres, Subarbustos, Palmeiras herbaceas.
_ Ervas epifitas e hemiepifitas, Trepadeiras, Parasitas e Hemiparasitas
Hanas de partes aéreas, plantas escandentes.
Formacoes Categorias incluidas com base em Ribeiro & Walter (2008)
Floresta Mata Ciliar, Mata de Galeria, Mata Seca, Cerraddo, Borda de Mata.
Cerrado sentido restrito (Denso, Tipico, Ralo, Rupestre), Parque de
Savana Cerrado, Vereda, Palmeiral, Carrasco.
Campo Limpo, Campo Sujo, Campo Rupestre, Campo
Campo

Umido/Brejo.

As espécies foram ainda classificadas quanto a sua amplitude de distribuicdo no
bioma, com base em um indice para a classificacdo de plantas vasculares do Cerrado, que
utiliza os estados brasileiros como referéncia (Harris & Proenca, ndo publicado). Essas
informacdes foram obtidas no sitio BRAHMS (2015): 4 = distribuicdo ampla, ocorrendo
em outros biomas brasileiros além do Cerrado; 3 = distribuicdo ampla no bioma Cerrado;
2 = distribuicdo regional; 1 = distribuicdo restrita, rara. Com base nesse indice,
distribuictes 1, 2 ou 3 correspoderiam as espécies que sdo endémicas do Cerrado.

Como a maioria dos trabalhos envolvendo dispersdo de sementes em
comunidades utilizam apenas dados de nimero de espécies, negligenciando o nimero
de individuos, também foram utilizados dados de 15 levantamentos fitossociol6gicos no
DF, incluindo diferentes formacdes e formas de vida, para avaliar a importancia relativa

de cada sindrome de dispersdo nas formacdes do bioma Cerrado.
Classificacéo dos tipos de frutos e sindromes de dispersao

A classificagdo dos frutos e as adaptacdes para dispersdo foram feitas com base
principalmente na obra de Barroso et al. (1999), que trata da morfologia dos diasporos

no nivel de género. Como foram encontrados mais de 50 tipos carpologicos diferentes

26



no levantamento, buscou-se aqui aplicar uma classificacdo mais abrangente e funcional,

uma vez que a classificagdo tradicional dos frutos possui nomenclatura muito diversa.

Assim, foram estabelecidas oito categorias de frutos com base nas suas caracteristicas

durante a maturacgéo (Tabela 2, Figura 2).

Tabela 2. Tipos de frutos abordados nesse estudo e suas caracteristicas.

Tipo de fruto

Caracteristicas

Frutos conforme Barroso et al. (1999)

Capsular
(Fig. 2-A)

Folicular
(Fig.2-H)

Nucéide
(Fig.2-F)

Samaroide
(Fig.2-G)

Bacoide
(Fig.2-B)

Drupdide
(Fig.2-C)

Esquizocarpico
(Fig.2-D)

Artrocarpico
(Fig.2-E)

Frutos secos e deiscentes
formados por dois ou mais
carpelos.

Frutos secos e deiscentes
formados por apenas um
carpelo.

Frutos secos e
indeiscentes.

Frutos secos, indeiscentes
e alados.

Frutos carnosos sem a
formag&o de um carogo
envolvendo as sementes.

Frutos carnosos com a
formacédo de caroco
envolvendo as sementes.

Frutos secos, indeiscentes,
segregam em unidades de
dispersédo menores.

Frutos secos, indeiscentes,

unicarpelares, segregam
em unidades menores.

Capsula loculicida, Capsula
membranacea, Capsula mista, Capsula
poricida, Capsula rimosa, Cépsula
ringente, Capsula rompente, Capsula
septicida, Capsula septifraga, Capsula
tipo velatidio, Capsula tricoca, Capsula
tubulosa, Filotrimidio, Multiplo capsular,
Pixidio, Siliqua.

Foliculo, Legume, Multiplo folicular.

Aquénio, Cariopse, Legume nucdide,
Multiplo nucoide, Nucaceo, Nucula,
Utriculo.

Betulidio, Criptossamara, Legume
samaroide, Mdltiplo samaroide, Samara,
Samaridio.

Baga, Campomanesoideo, Melanidio,
Solanidio, Composto ou Mdltiplo
bacdide, Legume ou Nuculas bacdides.

Drupa, Nuculanio, Composto drupoide,

Multiplo drupdide, Esquizocarpo
drupdide, Nuculas drupdides.

Esquizocarpo, Esquizocarpo
cremocarpideo, Esquizocarpo tricoca.

Carcerulidio, Craspédio, Lomento.
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Nesse estudo foi considerado apenas o tipo primario de dispersdo, associado as
caracteristicas morfologicas dos diasporos (Tabela 3, Figura 2). Todos 0s géneros
descritos para o bioma Cerrado que constavam na lista da Flora do Brasil (2015) foram
classificados quanto as sindromes de dispersdo em zoocdricos, anemocoricos ou
autocéricos (ANEXO 1). Como as adaptacOes para dispersdo podem variar em alguns
tdxons em nivel de género, para classificagdo mais detalhada das espécies analisadas da
flora do DF, dados adicionais foram ainda obtidos por observagdes em campo, dados em
herbario, floras (Cavalcanti & Ramos 2001-2005; Cavalcanti 2006, 2007; Cavalcanti &
Batista 2009, 2010; Cavalcanti & Silva 2011; Cavalcanti & Dias 2012), fontes
bibliogréficas (ex: Roosmalen 1985, Mori & Brown 1998, Pinheiro & Ribeiro 2001,
Approbato & Godoy 2006, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006, Tannus et al.
2006, Donatti et al. 2007, Stefanello et al. 2009, Jacobi & Carmo 2011, Kuhlmann &
Fagg 2012) e em alguns web sites (ex: Kew 2015, The families of flowering plants 2015).

Tabela 3. Classificacdo das sindromes de dispersdo abordadas nesse estudo.
Dispersao Caracteristicas e adaptacoes

Dispersao por animais. Frutos carnosos, com recompensa alimenticia
para fauna (associados & endozoocoria ou sinzoocoria), geralmente
com colorido chamativo; frutos secos com sementes ariladas ou

(Fi;c;ci(:rz C, carunculadas, ou ~sementes coloridas e miméticas de~arilo;,frutos
D, E) secos com formagéo de pseudofruto carnoso ou producéo de 6leos e
resinas aromaticos; ou diasporos sem cor, odor ou recompensa
nutritiva, mas com estruturas capazes de aderir ao corpo dos animais

(associados a epizoocoria).
] Dispersao pelo vento. Frutos ou sementes com alas ou plumas, com
g‘:?gergolczorc'g capacidade de flutuacdo no ar; ou sementes minusculas e leves que

sdo transportadas pelo vento.

Dispersao pela “propria planta”. Frutos secos com abertura
explosiva ou deiscéncia elastica, capazes de arremessar as sementes
Autocoria 3 certas distancias da planta-mée (autocoria ativa); ou didsporos sem
(Fig. 2-H) qualquer adaptacdo evidente a agentes dispersores especificos, sendo
liberados de forma passiva da planta mde quando maduros
(autocoria passiva).
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Figura 2. Exemplos de diasporos do bioma Cerrado e suas sindromes. Zoocoria: (A)
capsula, com semente arilada (Matayba guianensis); (B) bacoide (Eugenia dysenterica);
(C) drupdide (Byrsonima umbellata); (D) esquizocarpico, com elaiossoma (Manihot
violacea); (E) artrocarpico, epizoocorico (Desmodium sp.). Anemocoria: (F) nucoide
(Asteraceae); (G) samarodide (Diplopterys pubipetala). Autocoria: (H) folicular
(Calliandra dysantha) (Fotos: Marcelo Kuhlmann).
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Sinal filogenético e analises de dados

Para medir e testar se os caracteres associados a dispersdo (Sindromes de
dispersdo, Tipo de fruto, Fruto seco/carnoso, Adaptacdo do didsporo, Forma de vida)
possuiam sinal filogenético foi utilizado o método “lambda” (Pagel 1999), com o pacote
estatistico “phytools” (Revell 2012) do programa R (versdo 3.2.1). Esse método se baseia
em teste de maxima verossimilhanca que considera o comprimento dos ramos de uma
arvore filogenética para calcular o sinal filogenético de caracteristicas categoricas e gera
um valor de “lambda”, que varia numa escala de 0 a 1, onde O corresponde a sinal
filogenético ausente e 1 sinal filogenético maximo dos caracteres (Munkemdiller et al.
2012).

Para realizar esse teste foi necessario, primeiramente, construir uma arvore
filogenética para as angiospermas do DF com dados de marcadores moleculares, obtidos
no site do GenBank (2015). Atualmente, a disponibilidade de sequéncias genéticas é o
maior gargalo para estudos sobre estrutura filogenética em comunidades megadiversas,
0 que dificulta a construcdo de filogenias em nivel de espécie. Assim, para construir
essa arvore filogenética, utilizamos o nivel taxondmico de género e os marcadores rbcl
+ matk, ambos de DNA de cloroplasto, por serem bastante frequentes entre os
marcadores disponiveis no GenBank para as angiospermas. Géneros associados a mais
de um tipo de fruto ou sindrome de dispersdo nao foram incluidos (ex. Cordia,
Hyptidendron, Mnesithea, Monnina, Paspalum, Pavonia, Senna) para se evitar mas
interpretagdes nos resultados.

A arvore filogenética dos géneros foi construida no programa MEGA (versdo
6.0.6), por analise de Maxima Verossimilhanga e teste do “bootstrap” com 1000
replicagdes, e a partir dai gerada uma arvore no formato “newick”, que foi o utilizado
no programa R para testar o sinal filogenético, com o método “lambda”, dos tipos de
diasporos e sindromes de dispersdo que ocorrem no bioma Cerrado.

Para comparar proporcdes das variaveis analisadas (tipos de frutos, sindromes de
dispersdo, formas de vida, ambiente de ocorréncia, filogenia) e verificar se as diferencas
observadas foram ou n&o significativas foi realizado o G-test, no programa estatistico R
(versdao 3.2.1), pacote "DescTools", “corre¢ao de williams” e nivel de significancia de

5% (McDonald 2014).
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RESULTADOS

A listagem da flora de angiospermas do DF resultou em um total de 3.200
espeécies nativas, distribuidas em 900 géneros, 150 familias e 43 ordens (ANEXO 11), o
que corresponde a 27% das espécies, 57% dos géneros, 85% das familias e 96% das
ordens descritas para todo o bioma Cerrado (Lista de Espécies da Flora do Brasil 2015).
Cerca de 75% das espécies da flora do DF apresentaram amplitude de distribuicéo alta,
ocorrendo também em outros biomas brasileiros além do Cerrado, e 25% foram
endémicas desse bioma, sendo que cerca de 10% destas apresentaram distribuigéo
restrita ou regional. As dez familias com maior nimero de tdxons representaram juntas
55% das espécies e 51% dos géneros da flora do DF, proporcdes semelhante as
encontradas para a flora do bioma. Para comparacdo, foram incluidos aqui também
dados da flora mundial de angiospermas, obtidas no site “The Plant List” (2015),
considerando-se apenas nomes aceitos (Tabela 4).

Tabela 4. Comparacdo entre a quantidade de tdxons na Flora do DF, no bioma Cerrado
e na flora mundial, com base nas informacdes obtidas nos sites da Flora do Brasil
(2015) e “The Plant List” (2015). As 10 maiores familias no DF estdo como base.

Numero de géneros por familia entre parénteses.

TaxOns Flora DF Flora bioma Flora_mundial de
Cerrado Angiospermas
N° Familias 150 178 405
N° Géneros 900 1.589 14.500
N° Espécies 3.200 12.096 305.000
Fabaceae 365 (79) 1.206 (128) 25.000 (945)
Asteraceae 290 (83) 1.211 (172) 33.000 (1.900)
Poaceae 280 (76) 650 (116) 11.500 (760)
Orchidaceae 250 (78) 727 (138) 28.000 (900)
Cyperaceae 127 (16) 330 (22) 5.800 (110)
Rubiaceae 120 (42) 406 (70) 14.000 (610)
Apocynaceae 91 (31) 293 (44) 5.500 (410)
Melastomataceae 88 (24) 487 (34) 4.000 (170)
Bignoniaceae 84 (21) 166 (27) 850 (85)
Myrtaceae 75 (12) 259 (16) 6.000 (145)
Outras familias 1.430 (438) 6.361 (822) 171.350 (8.465)
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A proporcao entre as formas de vida e formacdes entre a flora do DF e a flora do
bioma Cerrado (Mendonga et al. 2008) foram bastante semelhantes, confirmando a boa
representatividade da flora do Distrito Federal em relacdo ao bioma Cerrado (Tabela 5).
Ambientes florestais apresentaram maior nimero de taxons restritos no ambiente (1046

spp.), enquanto que as formagdes savanicas apresentaram o menor (112 spp.) (Figura 3).

Tabela 5. Comparacdo da quantidade de espécies por forma de vida e formacéo entre o
presente trabalho e a flora do bioma Cerrado (Mendongca et al. 2008).

Estrato/Formacédo Flora do DF Proporcéao Flora do bioma Proporcéao

no DF Cerrado no bioma
Herbaceo 1698 53% 7095 59%
Arbdreo 539 17% 1853 15%
Arbustivo 501 16% 2553 21%
Lianas 462 14% 909 8%
Floresta 1852 58% 6998 58%
Savana 1265 40% 7618 63%
Campo 1781 56% 8848 74%

Floresta

(1852 spp)

Savana
(1265 spp)

Aquatico

(57 spp) Campo

(1781 spp)

Figura 3. Numero de espécies da flora do DF em cada formacéo do Cerrado.
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A proporcao de tdxons entre as sindromes de disperséo foi bastante semelhante,
apresentando proporcao de 1:1:1 (zoo:ane:aut) tanto para as especies do DF quanto para
0s géneros do bioma Cerrado (Figura 4). Porém, somadas, as estratégias de dispersédo

que ndo dependem da fauna foram maioria (65%) no DF.

100%

80%

60%
1032 516
40%

20%

0%

Espécies DF Géneros bioma

B Zoocoria D@ Anemocoria B Autocoria

Figura 4. Proporcao das estratégias de dispersao entre 3.200 espécies na flora do DF e
cerca de 1.500 géneros do bioma Cerrado.

A proporcdo e o nimero de taxons de cada sindrome de dispersdo variaram
significativamente entre as formac@es florestais, savanicas e campestres e também entre
as formas de vida da vegetacdo. Ambientes florestais apresentaram maior proporcao de
zoocoria, enquanto que nos ambientes savanicos e campestres a autocoria predominou
(G =187, df = 4, P < 0,0001). Entre as formas de vida, a arbérea e a arbustiva
(lenhosas) apresentaram maior propor¢do de zoocoria, a herbacea teve maior proporcao
de autocoria e as lianas apresentaram maior proporcdo de tdxons com dispersdo
anemocorica (G = 847, df = 6, P < 0,0001). Assim, formacdes florestais caracterizaram-
se pela razdo Zoocoria/Anemocoria/Autocoria em 1,5:1:1; as savanicas em 1:1:1; e as
campestres em 1:1:15. O estrato arboreo caracterizou-se pela razéo
Zoocoria/Anemocoria/Autocoria em 2:1:0; o arbustivo em 1,5:1:1; o herbaceo em 1:1:2;

e as lianas em 1:2:1 (Tabela 6).
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Tabela 6. Proporgdo das estratégias de dispersdo analisadas entre as formas de vida da
vegetacdo nas formacdes florestais, savanicas e campestres.

Formacéo e
Forma de vida Zoocoria Anemocoria Autocoria Total
Floresta
Arboreo 366 (72%) 118 (23%) 21 (4%) 505 (27%)
Arbustivo 186 (56%) 68 (20%) 78 (23%) 332 (18%)
Herbadceo 130 (22%) 159 (27%) 305 (51%) 594 (32%)
Lianas 111 (26%) 252 (60%) 58 (14%) 421 (23%)
Total 793 (43%) 597 (32%) 462 (25%) 1852 (100%)
Savana
Arboreo 127 (63%) 69 (34%) 6 (3%) 202 (16%)
Arbustivo 107 (45%) 60 (25%) 70 (30%) 237 (19%)
Herbaceo 161 (22%) 224 (31%) 341 (47%) 726 (57%)
Lianas 36 (36%) 44 (44%) 20 (20%) 100 (8%)
Total 431 (34%) 397 (31%) 437 (39%) 1265 (100%)
Campo
Arbéreo 71 (69%) 28 (27%) 4 (4%) 103 (6%)
Arbustivo 121 (42%) 69 (24%) 96 (34%) 286 (16%)
Herbadceo 244 (18%) 439 (33%) 659 (49%) 1342 (75%)
Lianas 16 (32%) 17 (34%) 17 (34%) 50 (3%)
Total 452 (25%) 553 (31%) 776 (44%) 1781 (100%)

Relacionando-se as trés variaveis (sindrome, forma de vida e formacao), foram

observadas que as sindromes apresentaram proporcfes semelhantes entre as trés

formacdes, para todas as quatro formas de vida da vegetacdo. Nas trés formacles a

zoocoria esteve sempre mais associada com o0s estratos lenhosos (arbéreo e arbustivo)

enquanto que a autocoria esteve mais associada ao estrato herbéaceo. Ja a anemocoria

apresentou proporcao relativa de taxons, em todas as trés formacdes, mais associada as

lianas (Figura 5).
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Figura 5. Comparacéo da proporcéao das sindromes de disperséo entre as formas de vida
da vegetacdo nas formacGes florestais, savanicas e campestres do Cerrado.

Nos 15 levantamentos fitossocioldgicos no DF avaliados nesse estudo a
proporcdo de cada sindrome de dispersdo foi bastante proxima entre o numero de
espécies e também o ndmero de individuos (Tabela 7). Aparentemente, as proporcdes
das sindromes estdo refletindo os estratos da vegetacdo abordados em cada estudo, com
maior proporcdo de zoocoria no estrato arbdreo e maiores proporcGes de sindromes
abidticas nas demais formas de vida independente do nimero de espécies ou individuos.
Esses trabalhos representaram um total de 600 espécies e cerca de 21.000 individuos

amostrados da flora do DF.
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Tabela 7. Comparagdo da proporcdo de especies (SPP.) e individuos (IND) em cada
sindrome de dispersdo em 15 levantamentos fitossocioldgicos no DF.

Fonte/Trabalho

Formacéo

Estrato

Zoocoria

Anemocoria

Autocoria

(SPP.)— (IND) (SPP.)—(IND) (SPP.)—(IND)

Fontes & Walter 2011

Guarino & Walter 2005

Guarino & Walter 2005

Silva Junior 2004

Silva Junior 2005

Oliveira 2013

Andrade et al. 2002

Amaral et al. 2006
Assuncdo & Felfili

2004

Fonseca & Silva Junior

2004

Sinimbu 2008

Santos & Munhoz 2012

Munhoz & Felfili 2006

Munhoz & Felfili 2007

Floresta
Floresta
Floresta
Floresta
Floresta
Floresta
Savana
Savana
Savana
Savana
Savana
Savana
Campo

Campo

Munhoz & Felfili 2008 Campo

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Lianas

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Arboreo

Herbéaceo-
arbustivo

Herbéaceo-
arbustivo

Herbéceo-
arbustivo

Herbéceo-
arbustivo

(92%) — (87%)
(90%) — (80%)
(92%) — (86%)
(71%) — (66%)
(79%) — (78%)
(18%) — (16%)
(61%) — (55%)
(55%) — (49%)
(63%) — (71%)
(60%) — (63%)
(58%) — (53%)
(15%) — (20%)
(26%) — (34%)
(30%) — (32%)

(11%) — (9%)

(8%) — (13%)

(10%) — (20%)
(12%) — (14%)
(27%) — (32%)
(19%) — (21%)
(82%) — (84%)
(38%) — (49%)
(41%) — (49%)
(37%) — (29%)
(40%) — (37%)
(37%) — (37%)
(34%) — (25%)
(28%) — (39%)
(39%) — (37%)

(26%) — (50%)

(0%) — (0%)
(0%) — (0%)
(0%) — (0%)
(2%) — (1%)
(1%) — (1%)
(0%) — (0%)
(2%) — (6%)
(4%) — (2%)
(0%) — (0%)
(0%) — (0%)
(5%) — (10%)
(51%) — (72%)
(45%) — (22%)
(31%) — (32%)

(63%) — (41%)

Em relag&o aos 8 tipos de frutos classificados nesse estudo, o tipo “capsular” foi o

mais comum, com 1.142 espécies, e o samardide 0 menos encontrado, com 115 espécies

(Tabela 8). As sindromes de dispersdao estiveram significativamente associadas a

morfologia dos frutos (G = 2531, df = 14, P < 0,0001). A zoocoria foi a sindrome com

maior variacao de tipos de didsporos associados, aparecendo em 7 das 8 categorias. Trés

tipos de frutos estiveram associados com apenas uma das sindromes: os bacoides e

drupoides, todos zoocoricos, e 0s samaroides, todos anemocoricos. Frutos do tipo “seco”

(capsular, nucdide, folicular, artrocarpo, esquizocarpo e samardide) representaram juntos

guase 80% das espécies e também dos géneros.
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Tabela 8. Tipos de didsporos encontrados no Cerrado do DF (3.200 spp.) e relagdo com
as sindromes de disperséo.

Tipo de fruto Zoocoria Anemocoria Autocoria Total
Capsular 129 (12%) 577 (56%) 436 (40%) 1142 (36%)
Nucoide 184 (17%) 328 (32%) 293 (27%) 805 (25%)
Bacoide 355 (33%) 0 0 355 (11%)
Drupoide 273 (25%) 0 0 273 (9%)
Folicular 41 (4%) 5 (0,5%) 160 (15%) 206 (6%)
Artrocarpo 44 (4%) 0 112 (10%) 156 (5%)
Esquizocarpo 54 (5%) 7 (1%) 87 (8%) 148 (5%)
Samardide 0 115 (11%) 0 115 (4%)
Total 1080 (100%) 1032 (100%) 1088 (100%) 3200 (100%)

Entre as espécies zoocédricas foram encontradas as seguintes adaptacdes que
auxiliam a dispersdo dos diasporos pelos animais: frutos com polpa carnosa (ex:
Eugenia spp.); didsporos com ganchos ou espinhos aderentes, associados a epizoocoria
(ex: Desmodium spp.); presenca de elaiossoma nas sementes, associados a dispersao por
formigas (ex: Manihot spp.); presenca de arilo carnoso e colorido envolvendo as
sementes (ex: Copaifera spp.); didsporos morfologicamente do tipo seco que
desenvolveram pseudofrutos carnosos (ex: Anacardium spp.); frutos produtores de
resinas, ocorrendo na maioria em leguminosas (ex: Dimorphandra spp.); e sementes
coloridas que mimetizam sementes ariladas (ex: Ormosia spp.). Entre os diasporos
anemocdricos foram observados diversos formatos para auxiliar no transporte pelo
vento, classificados aqui em trés grupos principais: didsporos com plumas ou cerdas
(ex: Eriotheca spp.); didsporos com expansdes alares, que poderiam surgir do fruto (ex:
Terminalia spp.), ou da semente (ex: Kielmeyera spp.); e diasporos com sementes leves
e diminutas (ex: Orchidaceae). J& em relacdo as espécies autocoricas, foram
distinguidos apenas dois mecanismos associados a dispersdo pela propria planta:
diasporos com deiscéncia explosiva, associados a autocoria ativa (ex: Bauhinia spp.); e
diasporos sem nenhuma caracteristica evidente para dispersao (ex: Vellozia spp.), sendo

associados a autocoria passiva (Tabela 9).
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Tabela 9. Diferentes adaptacGes a dispersdo no Cerrado (DF, 3.200 spp.). Com excecao
de “carnoso”, todas as outras adaptagdes sdo de frutos do tipo morfologicamente “seco”.

Sindrome Adaptacao N° de spp. Proporcao
Zoocoria
(1080 ssp) Carnoso 628 58%
Aderente 135 13%
Elaiossoma 117 11%
Arilo 113 11%
Pseudofruto 36 3%
Resina 26 2%
Mimética 25 2%
Anemocoria
(1032 spp.) Plumoso 412 40%
Alado 343 33%
Leveza 277 27%
Autocoria
(1088 spp.) "N&o evidente" 928 85%
Explosiva 160 15%

Os frutos capsulares ocorreram em 80 familias (53%) e os artrocarpos em apenas

2 familias (1%) (Fabaceae e Lamiaceae). Frutos do tipo seco ocorreram em total de 125

familias (83%) e do tipo carnoso em 81 familias (54%). Os tipos de frutos diferiram

significativamente quanto a proporcdo de familias em que ocorreram dentro das cinco

linhagens das angiospermas (G = 182, df = 28, P < 0,0001). Apenas nas Rosideas
ocorreram todos os tipos de frutos e algumas familias tiveram mais de um tipo (Figura 6).

100%

4
80%
60%
40%
20% 21 80
0%
Angio basal  Monocot Eudicot basal Rosid Asterid Total

O Capsular @Folicular @Nuco6ide @ Samardide B Bacdide B Drupdide OEsquizocarpo O Artrocarpo

Figura 6. Proporcéo de familias com cada sindrome de disperséo entre as cinco linhagens das
angiospermas para familias do Cerrado (DF).
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A zoocoria esteve presente em 100 das 150 familias (67%), a autocoria em 62
(41%) e a anemocoria em 41 (27%). Do total de familias, 110 estiveram associadas
exclusivamente a apenas uma das sindromes, enquanto que nas outras 40 houve mais de um
modo de dispersdo. A zoocoria foi a que apresentou 0 maior numero de familias exclusivas
(63), seguida da autocoria (34) e da anemocoria (13). Em relacdo as cinco linhagens das
angiospermas, nas Angiospermas Basais ndo houve familias com mais de uma sindrome
(mista) e nas Eudicotiledbneas Basais ndo houve nenhuma familia associada exclusivamente
a anemocoria. Nas demais linhagens houve maior variacdo entre os modos de dispersao
(Figura 7). As sindromes diferiram significativamente quanto a proporcdo de familias
em que ocorreram dentro das cinco linhagens de angiospermas (G = 66, df = 8, P <
0,0001).

100%

80%
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B Zoocoria @ Anemocoria B Autocoria OMista

Figura 7. Proporgdo de familias com cada sindrome de dispersdo entre as cinco linhagens das
angiospermas para 150 familias do Cerrado (DF): Angiospermas basais, Monocotiledéneas,
Eudicotiledoneas basais, Rosideas e Asterideas.

Algumas familias estiveram ainda mais fortemente ligadas a cada sindrome com
base no seu nimero e proporcao de géneros e especies. As dez familias mais associadas
a zoocoria corresponderam a cerca de 30% dos géneros e espécies dessa sindrome; as
dez familias mais associadas a anemocoria a cerca de 80%; e as dez mais associadas a

autocoria a cerca de 50% dos géneros e espécies dessa sindrome (Tabela 10).
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Tabela 10. Familias de angiospermas fortemente associadas com cada sindrome, com
base no nimero e proporc¢do de géneros e espécies de cada sindrome em cada uma (DF).

Familias Géneros Espécies
ZOOCORIA
Rubiaceae 25 79 )
Myrtaceae 12 75
Euphorbiaceae 11 49
Solanaceae 4 35
Lauraceae 6 24
0 344 (32%
Moraceae 6 >86 (28%) 19 > ( )
Annonaceae 6 17
Araceae 5 16
Loranthaceae 4 16
Arecaceae 7 y, 14
Outras zoocoricas 230 (72%) 736 (68%)
ANEMOCORIA
Asteraceae 83 ) 290
Orchidaceae 78 250
Apocynaceae 31 91
Bignoniaceae 21 84
M_alplghlaceae 18 > 250 (82%) 70 > 875 (85%)
Dioscoreaceae 1 27
Bromeliaceae 8 22
Eriocaulaceae 5 19
Vochysiaceae 4 14
Aristolochiaceae 1 ) 8 J
Outras anemocoéricas 54 (18%) 157 (15%)
AUTOCORIA
Fabaceae 38 209 )
Cyperaceae 16 121
Convolvulaceae 9 69
Lamiaceae 14 65
Melastomataceae 17 . 33 > .
Malvaceae 13 > 131 (47%) 32 625 (58%)
Acanthaceae 7 30
Verbenaceae 4 25
Amaranthaceae 6 23
Gentianaceae 7 ) 18 )
Outras autocoricas 149 (53%) 463 (42%)
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Sinal filogenético

Dentre os 900 géneros e 150 familias que ocorreram no DF foram encontrados
dados moleculares no Genbank (2015) para 605 géneros e 141 familias, com média de
2.000 pares de base na sequencia de cada um para a combinagéo rbcl + matk. O teste do
sinal filogenético resultou em valores altos de "lambda” (L), proximo a “1”, para todas

as caracteristicas analisadas (Tabela 11).

Tabela 11. Valor do sinal filogenético para as caracteristicas analisadas entre 605 géneros e
141 familias de angiospermas do Cerrado no DF. Estratégia de dispersdo: zoocoria,
anemocoria, autocoria; Categoria de fruto: capsular, folicular, nucdide, samardide,
bacoide, drupdide, esquizocarpo, artrocarpo; Tipo de fruto: seco, carnoso; Adaptacéo do
diasporo: carnoso, pseudofruto, arilo, carincula, mimética, aderente, alado, plumoso,
leveza, explosiva, ndo evidente; Forma de vida: lenhoso [arbdreo + arbustivo], herbaceo
e Lianas.

Parametro Sinal filogenético (1) P

Estratégia de dispersao 0.892 <0.0001
Categoria de fruto 0.925 <0.0001
Fruto seco/carnoso 0.933 <0.0001
Adaptacdo do diasporo 0.909 < 0.0001
Forma de vida 0.937 <0.0001

Assim, essas caracteristicas das plantas relacionadas a dispersdo estdo
fortemente associadas a filogenia das angiospermas. O mapeamento das sindromes de
dispersdo (Figura 8), tipos de fruto (Figura 9) e formas de vida das plantas (Figura 10)
na filogenia das angiospermas deixou evidente o resultado do sinal filogenético,
mostrando que essas caracteristicas estdo distribuidas de forma agrupada e ndo aleatéria
na arvore, formando nichos filogenéticos bem definidos entre as linhagens, embora a
zoocoria, frutos do tipo seco, e formas de vida lenhosas dominaram essa filogenia como
um todo. Essa arvore filogenética aqui construida encontra-se em versao estendida com

0s nomes dos géneros nos ramos no ANEXO I11.

41



ANGIO Bas,

——

Apocynaceae NN i. fa i Poales

Lamiales

_ _ Arecales
Bignoniaceae

Ericales

Asparagales

Asterales ——

Santalales

I Zoocoria

[ Anemocoria Myrtales
Il Autocoria o ROSID
Malpighiaceae

Figura 8. Estrutura filogenética e mapeamento dos modos de dispersdo entre 605
géneros de angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens:
Angiospermas basais, Monocotiledéneas, Eudicotiledéneas basais, Rosideas e Asterideas. A
zoocoria dominou essa filogenia, sendo que nichos filogenéticos para as sindromes
entre tdxons proximamente relacionados foram formados, por exemplo: Zoocoria entre
as Angiospermas basais, Arecales, Santalales, Myrtales, Ericales; Anemocria entre
Asparagales, Malpighiaceae, Asterales, Bignoniaceae, Apocynaceae; Autocoria entre
Poales, Fabales, Caryophyllales, Lamiales. A filogenia esta de acordo com o APG Il
(2009). Arvore gerada no programa MEGA (versdo 6.0.6) por método de Maxima
Verossimilhanga e teste do “bootstrap” com 1000 replicagdes, usando os marcadores de
cloroplasto RBCL E MATK.
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ANGIO Bas,

Capsular Folicular
I Nucéide Samardide I
I Bacoide ROSID Esquizocarpo
I Drupéide Artrocarpo

Figura 9. Estrutura filogenética e mapeamento dos tipos de frutos para 605 géneros de
angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotiledéneas basais, Rosideas e Asterideas. Frutos capsulares
dominaram essa filogenia, sendo possivel visualizar a formacdo de diversos nichos
filogenéticos para os tipos de frutos entre taxons proximamente relacionados ao longo
da arvore, refletindo sinal filogenético forte.
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ANGIO BAs,

Il Lenhoso
Herbaceo

I “Lianas” ROSID

Figura 10. Estrutura filogenética e mapeamento das formas de vida para 605 géneros de
angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco linhagens: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotiledoneas basais, Rosideas e Asterideas. “Lenhoso” incluiram
formas de vida classificadas dentro e arboreo e arbustivo. Formas de vida lenhosas se
destacaram nessa filogenia, principalmente entre as Rosideas. O estrato herbaceo foi
mais pronunciado entre as Monocotildéneas e também Asterales e Lamiales. As
“lianas” (trepadeiras, epifitas e hemiparasitas) entdo agrupadas em familias como
Orchidaceae, Cucurbitaceae, Malpighiaceae e Apocynaceae.
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DiscussAO

Ecologia e evolucao das estratégias de dispersdo no bioma Cerrado

Frutos do tipo seco, em especial os capsulares e os nucdides, predominaram
entre as espécies e géneros analisadas para o Cerrado, ao passo que ndo houve
predominio de qualquer tipo particular de dispersao, aparentando que as trés sindromes
(zoocoria, anemocoria, autocoria) estdo igualmente distribuidas (proporcdo 1:1:1) entre
todas as angiospermas do bioma. No entanto, como o Cerrado € um mosaico de tipos de
vegetacdo, essas caracteristicas se diferenciaram mais entre as formagdes em particular,
com maiores propor¢des de zoocoria em florestas e maiores proporcdes de sindromes
que ndo dependem da fauna em formac6es mais abertas. Também foi observado que as
diferentes sindromes estiveram significativamente associadas as formas de vida da
vegetacdo e, de fato, hd uma relacdo positiva j& bastante aceita na literatura para a
combinacéo entre frutos carnosos X zoocoria X ambientes florestais X plantas lenhosas,
e entre frutos secos X anemocoria/autocoria X ambientes abertos X plantas herbaceas
(Willson et al. 1990, Tiffney & Mazer 1995, Fleming et al. 1987, Bolmgren & Eriksson
2005, Moles & Westoby 2006). Fatores bidticos e abidticos contribuem para determinar
a habilidade das plantas dispersarem sementes e, portanto, atuariam como fatores de
selecdo sobre essa etapa em seu ciclo de vida (Fleming & Kress 2013). Tais fatores
incluem: a disponibilidades de agentes dispersores no ambiente (como predominancia
de vento ou animais), a estrutura da vegetacdo, a disponibilidade de sitios favoraveis
para germinacao e estabelecimento, o nimero de sementes produzidas, o tamanho das
sementes e a morfologia dos diasporos com seus diversos atributos que favorecem o
transporte a partir da planta méae (Willson 1993, Eriksson & Jakobsson 1999).

Como um terco das espécies aqui analisadas para o Cerrado apresentou
adaptacOGes a dispersdo por animais, é relevante a importancia da fauna na histéria
evolutiva e constituicdo de grande parte da vegetacdo do bioma, principalmente entre as
espécies lenhosas e de formagdes florestais. A zoocoria foi a sindrome com maior
variedade de tipos de frutos na area estudada, incluindo, além dos carnosos bacoides e
drupoides, frutos secos com diversas adaptacdes como arilo, elaiossoma, pseudofrutos e
também ganchos aderentes relacionados a epizoocoria (que esteve presente
principalmente entre o estrato herbaceo). Cerca de 40% das espécies zoocoéricas

apresentaram frutos morfologicamente do tipo seco e, como o Cerrado apresenta duas
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estacOes bem definidas, é provavel que essas adaptacGes de frutos secos zoocoricos
também possam refletir a sazonalidade do bioma, estando mais frequentes e disponiveis
para a fauna durante a estacdo seca, uma vez que esse periodo fornece condicbes
favoraveis ao processo de dessecacdo e deiscéncia de frutos para liberacdo das sementes
(Batalha & Mantovani 2000, Batalha & Martins 2004, Munhoz & Felfili 2005,
Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006). Frutos com tecidos carnosos evoluiram
muitas vezes, e de forma independente, durante a histéria das plantas a partir de frutos
secos (por exemplo, os bacoides teriam se originado a partir de frutos capsulares e 0s
drupdides a partir dos nucdides) (Barroso et al. 1999, Bolmgren & Eriksson 2010,
Fleming & Kress 2013), e diversas hipoOteses foram levantadas para explicar essas
adaptacdes a zoocoria. Primeiramente, frutos carnosos atraiam animais frugivoros que
se alimentavam da polpa e contribuiam para a dispersdo de sementes e também essa
polpa poderia conter substancias capazes de diminuir o tempo de retengdo no intestino
dos animais, reduzindo os efeitos prejudiciais da frugivoria (Herrera 1989, Cipollini &
Levey 1997, Mack 2000). A evolucdo de frutos carnosos também esteve associada de
forma consistente com o aumento da massa da semente (Leishman et al. 2000) e
pressdes seletivas teriam favorecido sementes maiores e com tecidos de protegdo mais
grossos, pois seriam mais resistentes a abrasdo mecénica e quimica do trato digestivo
dos animais (Bolmgren & Eriksson 2010). Somado a isso, sementes maiores também
possuem maiores reservas de nutrientes que as permitem se estabelecer melhor em
ambientes de vegetagdo mais fechada e de pouca luz, onde habitam a maioria dos
frugivoros (Leishman et al. 2000, Tiffney 2004). Assim, o surgimento de frutos
carnosos teria favorecido a dispersdo de sementes maiores, que necessitam de meios
bidticos para serem transportadas a distancias seguras para estabelecimento fora das
intermediacdes da planta mée, onde ha maiores taxas de competicéo e predacao (Janzen
1969, Eriksson et al. 2000, Eriksson 2008). Além disso, animais frugivoros de diferentes
tamanhos também exerceriam importante papel na selecdo dos frutos zoocdricos, uma
vez que hé relacdo positiva entre o tamanho do didsporo e o tamanho do frugivoro que é
capaz de remover o fruto (Jordano 2000, Galetti et al. 2013). Ainda, no tempo
geoldgico, modos de dispersdo que nao dependem de animais predominavam durante o
periodo Cretaceo (aprox. 130 m.a) entre as gimnospermas e as primeiras angiospermas
(Tiffney 1984). Mas com a extin¢do dos dinossauros e mudangas climéaticas no comego
do periodo Terciario (aprox. 65 m.a) houve maior desenvolvimento de sistemas

florestais com vegetagdo mais fechada, que foi acompanhada de maior abundancia e
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diversidade de frutos atrativos para fauna e de animais frugivoros, em especial aves e
mamiferos (Bolmgren & Eriksson 2005), o que sugere processos de co-evolugédo entre
plantas zoocdricas e a fauna em biomas tropicais, entre os quais o Cerrado.

Espécies que sdo dispersas pelo vento possuem diasporos de diferentes
tamanhos, texturas e extraordinarias formas aerodindmicas que os auxiliam planar ou
flutuar para serem transportadas para fora das intermediacdes da planta-mae (Van der
Pijl 1982). Entre as plantas anemocdricas do Cerrado aqui estudas, predominaram
adaptacdes como plumas e cerdas, seguida de expansdes alares nos diasporos e, depois,
leveza (sementes mindsculas como em Orchidaceae). Os tipos de frutos mais associados
a esse modo de disperséo foram os capsulares, com sementes aladas ou leves, seguidos
dos nucdides, associados com plumas, e dos samardides, que foram exclusivamente
anemocoricos. Para se entender a evolucdo da dispersdo pelo vento, alguns modelos
foram propostos baseando-se na dindmica de fluidos, explicando o papel de fatores
fisicos que interferem na capacidade aerodindmica dos diasporos, como a velocidade e
direcdo do vento, altura de liberacdo e velocidade terminal do didsporo, que reflete a
acdo da gravidade e do atrito no ar (Okubo & Levin 1989, Levin et al. 2003). Diferentes
formatos dos didsporos respondem de maneira desigual a esses fatores, que atuariam
como pressdes seletivas nos frutos e sementes anemocoricos, uma vez que influenciam
na distancia em que sdo transportados durante a dispersdo (Levin et al. 2003). A
evolucdo de sementes menores e mais leves também teria favorecido a selecdo das
plantas anemocdricas ao proporcionar maior produtividade e distancia de transporte,
sendo 0 ambiente onde o individuo se encontra outro fator importante a ser levado em
conta, uma vez que a dispersdo pelo vento de uma mesma planta sera drasticamente
afetada caso ela se encontre em uma area descampada ou numa floresta densa (Eriksson
& Jakobsson 1999). Como encontrado para as espécies do Cerrado, a anemocoria
apresentou proporgoes semelhantes em todas as formacdes, sendo ligeiramente maior
nas formacgdes savanicas e campestres do que nas florestais para espécies arbéreas,
arbustivas e herbaceas. No entanto, houve forte relagdo dessa sindrome com as “lianas”
(quase 60% de anemocoria), que aqui foram incluidas “plantas que crescem sobre outras
plantas” como trepadeiras (muitas Apocynaceae e Bignoniaceae) e epifitas (como
Orchidaceae). Essas plantas cresceriam buscando luz e maior exposi¢do ao efeito do
vento, principalmente sobre a copa das arvores em formacdes florestais, indicando o

importante papel estratégico dessa forma de vida na selecdo das plantas anemocoricas.
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Para a autocoria predominaram frutos secos dos tipos capsulares, nucoides e
foliculares, sendo que 0s esquizocarpos e 0s artrocarpos também tiveram maiores
proporcOes nessa sindrome. A autocoria também esteve fortemente associada com o
estrato herbaceo, onde mais de 50% das plantas com essa forma de vida, em todas as
formagdes, apresentaram esse modo de dispersdo. Entre as adaptacOes especiais para a
autocoria, a deiscéncia elastica ou explosiva caracterizou a autocoria ativa, que é
favorecida em periodos quentes e secos (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006).
Essa adaptacdo teria surgido do aperfeicoamento maior dos tecidos de deiscéncia do
pericarpo, que levaria a tor¢do das paredes do fruto permitindo a expulséo das sementes
a maiores distancias (Barroso et al. 1999). Porém, a “ndo evidéncia” de qualquer
caracteristica associada a dispersdo foi a que esteve mais presente nos didsporos
autocéricos analisados e também corresponderam a quase um terco das espécies do
Cerrado analisadas. Willson et al. (1990) detectaram que entre 20 e 50% das espécies
em floras regionais em diferentes partes do mundo ndo possuiam caracteres especiais
para dispersdo, sendo que algumas explicacdes para esse fendbmeno foram levantadas.
Possivelmente esses diasporos estejam associados com modos secundarios de dispersao
e ndo diretamente relacionados a sua morfologia, requerendo a atuacdo de agentes
dispersores ocasionais como agua da chuva ou animais forrageiros que engoliriam as
sementes ao se alimentarem das plantas rasteiras (Vargas et al. 2012). Uma explicacédo
adicional para essa grande quantidade de tdxons sem atributos evidentes para dispersao,
principalmente espécies herbaceas, é que essas caracteristicas especiais exigem da
planta maior custo energético, o que poderia diminuir sua fecundidade (Eriksson &
Jakobsson 1999). Nas plantas herbaceas, a relacdo de custo-beneficio entre producéo de
muitas sementes pequenas versus poucas sementes grandes (que necessitariam de
apéndices especiais para dispersdo como alas ou tecidos carnosos) parece ter sido
favorecida pela selecdo natural pela opg¢do por maior fecundidade e produtividade em
detrimento de aparatos para dispersdo (Eriksson & Jakobsson 1999). Ambientes mais
abertos, como as formacgbes savanicas e campestres do Cerrado onde as espécies
herbaceas prevalecem, também favorecem modos de dispersdo mais simples e de menor
custo energético como a autocoria passiva, de modo que sementes grandes teriam maior
importancia em ambientes com vegetacdo mais densa e sombreada, como as florestas
(Westoby et al. 1996). Assim, a falta de caracteristicas especiais para dispersdo em si
seria a adaptacdo desenvolvida e selecionada nessas espécies para aumentar a eficiéncia

da disperséo, que responderia em favor da maior produtividade, sendo tdo importante
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para dispersao de sementes quanto qualquer estrutura morfoldgica desenvolvida para
1SSO.

Os resultados aqui apresentados confirmaram haver forte relagdo evolutiva entre
as formas de vida e 0os modos de dispersdo nas angiospermas, como plantas lenhosas X
zoocoria, “lianas” X anemocoria e plantas herbaceas X autocoria, sendo que as
diferencas observadas entre as formagdes do bioma Cerrado parecem refletir as formas
de vida da vegetacdo que predominam em cada ambiente. Além disso, essa relacdo
também foi confirmada ao avaliar a importancia relativa das sindromes nos ambientes
com base nos levantamentos fitossocioldgicos. Nos trabalhos de fitossociologia com
espécies arboreas em formacBes florestais (Silva Junior 2004, Silva Junior 2005,
Guarino & Walter 2005, Fontes & Walter 2011) e savanicas (Andrade et al. 2002,
Assuncdo & Felfili 2004, Fonseca & Silva Junior 2004, Amaral et al. 2006, Sinimbu
2008) a zoocoria predominou em todos os levantamentos, tanto para o ndmero de
espécies quanto para o ndmero de individuos. No trabalho em que as lianas foram
abordadas numa area de floresta (Oliveira 2013), a anemocoria predominou e, onde foi
amostrado o componente herbaceo-arbustivo (Munhoz & Felfili 2006, Munhoz & Felfili
2008, Santos & Munhoz 2012), na maioria dos levantamentos a autocoria foi
predominante. Em um estudo investigando sindromes de dispersdo em 19 matas de
galeria no Distrito Federal, Pinheiro & Ribeiro (2001) também encontraram maior
proporcdo de espécies e individuos zoocoricos no componente arbdreo nas matas
analisadas, e verificaram ainda que areas com baixa similaridade floristica entre elas,
mas com a mesma estrutura da vegetacdo, também foram bastante similares em termos
de estratégias de dispersdo. Assim, € de se esperar que mesmo comunidades distantes,
com elevadas diferencas floristicas, possam ser bastante semelhantes quanto aos
processos ecoldgicos funcionais, como no caso das estratégias de dispersdo, desde que
sejam similares quanto a estrutura da vegetacdo (May & Seger 1986). Resumindo, a
combinacdo de fatores como produtividade e tamanho da semente, relacdo com as
formas de vida e os ambientes onde as espécies ocorrem seria fundamental para se
entender o resultado da evolugdo dos tipos de frutos e mecanismos de dispersdo em

diferentes comunidades, como nas diferentes formag6es do bioma Cerrado.

Relacgdes taxonémicas e sinal filogenético das caracteristicas associadas a dispersao
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A medida que as plantas vieram se diversificando ao longo da historia
evolutiva elas colonizaram ampla variedade de ambientes e desenvolveram diferentes
formas de vida e estratégias de dispersdo de sementes, e geralmente plantas maiores
estdo associadas com sementes maiores, que demandam adaptacdes mais elaboradas
para serem transportadas (Tiffney 1984, Eriksson et al. 2000, Moles et al. 2004, 2005).
Os testes realizados nesse estudo mostraram que os tipos de diasporos, estratégias de
dispersdo e formas de vida da vegetacdo estdo fortemente relacionados entre si. E o alto
valor do sinal filogenético demonstrou que esses parametros estdo significativamente
ligados a filogenia das angiospermas do Cerrado em nivel de género. Anélises de sinal
filogenético servem para avaliar a extensdo em que a filogenia explica as semelhancas
ou diferencas entre os organismos numa comunidade (Harvey & Pagel 19991,
Minkemdller et al. 2012), uma vez que espécies proximas geneticamente tendem a
serem ecologicamente similares (Darwin 1859, Derrickson & Ricklefs 1988), e o
fendtipo dos organismos reflete a combinacdo da filogenia associada com pressdes
seletivas do ambiente (Fleming & Kress 2013). O teste do sinal filogenético se baseia
em um modelo evolutivo (“Brownian motion”) em que mudangas sdo pequenas € nao
direcionais de uma geragdo para outra e, assim, semelhancas fenotipicas ocorreriam em
funcdo do parentesco filogenético (Blomberg et al. 2003, Losos 2011).

Como mostrado (Tabela 10, Figura 7), as proporcdes de familias associadas com
cada tipo de fruto e modo de dispersdo diferiram significativamente entre as cinco
linhagens das angiospermas no Cerrado. O mapeamento dos pardmetros associados com
a dispersdo (sindromes, tipos de frutos e formas de vida) na arvore filogenética também
permitiu visualizar a formacdo de nichos filogenéticos entre taxons proximamente
relacionados. Por exemplo, entre as Angiospermas basais houve predominio de frutos
carnosos e zoocoria, representados principalmente entre as tradicionais Ordens Laurales
e Magnoliales, sendo a autocoria observada apenas em Nymphaeaceae e a anemocoria
apenas em Aristolochiaceae. Nas Monocotileddneas, compostas na maioria por plantas
herbaceas, predominaram frutos capsulares e autocoria, mas algumas ordens e familias
mostraram maior associacdo com outras sindromes, como Orchidaceae com anemocoria
e Alismatales, Arecales e Zingiberales com zoocoria. A ordem Poales foi a que
apresentou maior variacdo nos modos de dispersdo entre suas familias e géneros,
principalmente nas gramineas (Poaceae), familia importante e megadiversa em
formacbes savénicas e campestres, em que houve tantos géneros anemocoricos,

autocoricos quanto zoocéricos com adaptacOes a dispersdo/atracdo por formigas, aves
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granivoras ou epizoocoria (Davidse 1986). Nas demais linhagens houve maior
variedade de tipos de frutos entre as familias e géneros e a zoocoria foi predominante de
forma geral, mas ainda foram observados alguns nichos filogenéticos para os diferentes
frutos. Entre as Eudicotiledoneas basais a zoocoria foi marcante em Cactaceae,
Dilleniales e Santalales; entre as Rosideas a zoocoria se destacou em Myrtaceae,
Cucurbitaceae, Rosales, Sapindales e Malpighiales, com excecdo da familia
Malpighiaceae, em que a anemocoria e frutos samaroides dominaram; e entre as
Asterideas foram observados nichos filogenéticos para anemocoria nas familias
Asteraceae, Apocynaceae e Bignoniaceae (ricas em lianas), para zoocoria em Ericales e
Rubiaceae e, para autocoria, em diversas familias de plantas herbdceas da ordem
Lamiales. Entre as dez principais familias mais fortemente associadas com cada
sindrome também foi observada associacdo positiva com as formas de vida
predominantes em cada grupo: nas familias fortemente zoocoricas houve predominio de
espécies lenhosas; nas familias anemocdricas, espécies de lianas dominaram; e nas
familias mais associadas a autocoria houve maior nimero de espécies herbaceas.
Parametros ecoldgicos, como as estratégias de dispersdo das plantas,
combinados com inferéncias filogenéticas e estatisticas dos téxons envolvidos
consistem em ferramentas poderosas para se entender padres e processos evolutivos
em uma comunidade (Pagel 1999). No entanto, ha autores que recomendam certa
cautela quanto ao uso de filogenias em estudos de biologia comparada para avaliar o
fendmeno evolutivo, uma vez que filogenias seriam muito mais informativas quanto aos
padrdes evolutivos do que quanto aos processos que levaram a tais padrdes (Losos
2008). Ao examinar a distribuicdo das caracteristicas fenotipicas, como as sindromes de
dispersdo e tipos de frutos, na filogenia dos organismos é possivel inferir o estado
fenotipico dos seus ancestrais e o padrdo de mudancas evolutivas através do tempo,
mesmo sem registros fosseis, mas é necessario avaliar o contexto ecolégico em que 0s
individuos estavam submetidos para se entender os processos que levaram a tais
mudancas, uma vez que mecanismos evolucionarios bem diferentes podem produzir 0s
mesmos padrées filogenéticos (Cavender-Bares et al. 2009, Losos 2011). Desse modo, a
filogenia em si ndo poderia ser interpretada como um mecanismo causal das condicdes
fenotipicas atuais dos seres vivos, mas apenas como o padrdo, reflexo ou efeito da sua
historia evolutiva, e serviria para levantar hipdteses sobre 0s mecanismos que geraram
tais padrGes (Losos 2011). Em contrapartida, ha autores que consideram que a

existéncia de padrbes filogenéticos em uma comunidade pode ser causada também pelo
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conservantismo de nicho existente entre tdxons similares (Wiens et al. 2010). Uma vez
que as espécies e clados tendem a reter seus nichos e caracteristicas ancestrais,
caracterizando o conservantismo de nicho (Harvey & Pagel 1991), a observacao de que
certos tracos ecoldgicos numa comunidade sdo conservados filogeneticamente poderia
ser interpretada tanto como um padrdo de similaridade ecoldgica ao longo do tempo,
como um processo que ajudou a criar esse padrdo na histéria evolutiva (Wiens et al.
2010). A presenca de sinal filogenético e conservantismo de nicho pode sugerir também
que alguns processos ecologicos sao mais plausiveis do que outros, ajudando inclusive a
prever mudancgas em resposta a alteragdes ambientais, como mudancas climaticas ou
extingdes, que podem afetar clados inteiros e ndo apenas espécies em particular (Knapp
et al. 2008, Helmus et al. 2010).

CONSIDERAGCOES FINAIS

Modificacbes de habitat ocorrem de maneira mais rapida do que as espécies
conseguem se adaptar a essas mudancas e, atualmente, a destruicdo dos ecossistemas
naturais tem sido considerada como a maior ameaca a biodiversidade (Dirzo & Raven
2003, Holt & Gomulkiewicz 2004). Os modelos de ocupacéo e uso da terra no Cerrado
ja levaram a perda de mais de 50% da vegetacdo nativa original do bioma (Sano et al.
2008), trazendo consequéncias como a degradacdo do solo, aumento de espécies
invasoras, aumento na frequéncia de queimadas e comprometimento dos ciclos hidricos
(Klink & Machado 2005), sendo que o desmatamento do Cerrado vem afetando
inclusive o regime de chuvas e aumento da duracdo da estacdo seca em regides da
Amazonia (Costa & Pires 2009). A observacdo de que biomas sdo filogeneticamente
conservados (Crisp et al. 2009), implica ainda que seu potencial evolutivo poderia ser
fortemente comprometido pelas alteragcbes ambientais, de modo que processos
ecologicos como a dispersdao de sementes, que apresentaram forte ligagdo com a
filogenia das angiospermas, poderiam ser drasticamente afetados com a diminui¢do da
biodiversidade, com clados inteiros sendo afetados e ndo apenas espécies em particular.
Tendo isso em mente, e conhecendo os requisitos ecoldgicos necessarios para a
persisténcia das espécies sob uma perspectiva filogenética, é possivel identificar quais
modifica¢fes no habitat uma espécie ou clado pode tolerar com base nesses requisitos

que foram importantes para seu desenvolvimento durante a evolugdo (Wiens et al.
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2010), e isso pode auxiliar trabalhos de recuperacdo de &reas degradadas como no
Cerrado.

Essas consideragdes indicam que as condi¢cfes existentes hoje nos ambientes
podem ter origens bastante antigas, e o estudo da filogenia € importante para entender a
evolugdo e distribuicdo de caracteristicas morfoldgicas e ecoldgicas entre os tdxons, mas
sozinho ele ndo identifica todos os processos que geraram tais padrdes filogenéticos,
sendo necessaria também a investigacdo das causas ecoldgicas subjacentes. O Cerrado
apresenta diversas particularidades climaticas e de tipos de solo que determinam a
distribuicdo da sua flora (Ratter et al. 1997), sendo vasta a gama de processos
ecoldgicos a ser investigada do ponto de vista filogenético para se entender a evolugéo
desse bioma megadiverso. Aqui foi avaliado o processo de dispersdo de sementes de um
ponto de vista ecoldgico e filogenético, e foi encontrado que caracteristicas como as
sindromes de dispersdo, tipos de frutos e formas de vida da vegetacdo estiveram
intimamente relacionadas entre si e com a filogenia das plantas, contribuindo, em
conjunto, para a evolucgdo e sobrevivéncia das angiospermas do Cerrado e influenciando

a biodiversidade das formacdes florestais, savanicas e campestres do bioma.
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INTRODUCAO

Comunidades sdo construidas a partir de grupos de espécies que compartilham
certas similaridades, tanto ecologicas como filogenéticas (Tilman 1988, Metzger 2000,
Blondel 2003), sendo que espécies proximamente relacionadas tendem a constituir nichos
ecoldgicos semelhantes (Wiens & Graham 2005). Grupos funcionais podem ser formados
por ambos os conjuntos de plantas que fornecem recursos semelhantes para os animais
consumidores, e 0s conjuntos de animais que promovem servicos mutualisticos
semelhantes para as plantas das quais eles se alimentam (Fleming & Kress 2013).
Quando as relagdes filogenéticas de um grupo de organismos de um ambiente sdo
conhecidas, também é possivel investigar questdes como qudo fortemente certas
caracteristicas morfologicas estdo relacionadas umas com as outras e se elas formam
agrupamentos ao longo da filogenia (Muinkemdller et al. 2012). Isso poderia indicar, ainda,
em que extensdo grupos proximamente relacionados tendem a estabelecer interagdes
mutualisticas semelhantes (Rezende et al. 2007).

Espécies em uma comunidade formam redes de interagdes cuja estrutura esta
relacionada com a dindmica ecoldgica e evolutiva das suas popula¢des (Dunne 2006,
Bascompte & Jordano 2007), e interagBes planta-frugivoross sdo processos centrais em
populacBes de plantas que dependem da dispersdo de sementes por animais para sua
regeneracdo natural (Jordano 2000). Animais que se alimentam de frutos e sementes e
realizam disperséo sustentam os ciclos de regeneracdo natural de mais de 60% de todas
as espécies de angiospermas (Wang & Smith 2002), sendo que poucos tipos de
vegetacdo natural poderiam persistir hoje na auséncia de animais dispersores (Jordano et
al. 2011). Em florestas tropicais estima-se que por volta de 90% das espécies de plantas
produza frutos que sdo consumidos e dispersos pela fauna e também ha elevada proporcéo
de animais que se alimentam de frutos, principalmente aves e mamiferos (Jordano 2000,
Kissling et al. 2009). O mundo natural seria drasticamente afetado sem a presenga de
animais que dispersam sementes (Bello et al. 2015) e, dependendo do tipo de ambiente, 0s
ciclos de regeneracgéo natural de grande parte das plantas ficariam comprometidos (Janzen
1970, Howe et al. 1985). Ao longo da evolucdo, plantas zoocdricas desenvolveram
caracteristicas nos frutos, como tecidos carnosos de valor nutritivo, que sd0 recursos
alimenticios importantes para a fauna frugivora, sendo que a disponibilidade de frutos em
dada localidade influencia na abundéancia e diversidade de animais frugivoros (Jordano &
Herrera 1995, Cazetta et. al 2008, Howe & Westley 2009). Diferentes caracteristicas

68



morfoldgicas dos frutos e sementes, como tamanho, cor, odor e acessibilidade influenciam
quais grupos de animais serdo atraidos, como aves, morcegos, mamiferos ndo voadores e
insetos, como as formigas, caracterizando as sindromes (Howe & Smallwood 1982, Van
der Pijl 1982, Fleming et al. 1987). O tamanho dos animais também é uma importante
caracteristica que pode influenciar a selecdo dos frutos numa comunidade (Janzen 1969,
Wheelwright 1985, Galetti et al. 2013). No entanto, intera¢des planta-frugivoros costumam
ser bastante generalistas (Fleming & Kress 2013), de modo que a evolugdo desse
mutualismo deve envolver mais processos em nivel de comunidades do que de espécies
(Herrera 1985, Carlo et al. 2003, Lomascolo et al. 2008).

Redes de interagdes sdo perspectivas bastante usadas para registrar a ocorréncia e
frequéncia das interacGes planta-animal em nivel de comunidade (Bluthgen et al. 2008,
Véazquez et al. 2009, Carnicer et al. 2009, Tylianakis et al. 2010). E a complexidade dessas
interacOes pode ser mais bem entendida ao se analisar 0 modo como essas redes estdo
organizadas (Bascompte & Jordano 2007). O modo de distribui¢éo das conexdes numa rede
pode revelar o quanto as interacfes entre as espécies sdo generalistas ou especializadas,
indicando também como um ecossistema podera responder a mudancas, como perda de
espécies (Dunne et al. 2002, Bastolla et al. 2009). Diversas métricas tém sido usadas para
caracterizar a organizagdo das redes de interagdes, como “connectance” (Conectancia),
“nestedness” (aninhamento), “modularity” (modularidade) e, a nivel especifico, “species
strength” (forga) e “specialization (d)” (especializagdo) (Bascompte et al. 2003, Olesen et
al. 2007, Nielsen & Totland 2014). Caracteristicas frequentes de redes de interacBes sao 0
padrdo “nested” (aninhado) (especialistas interagem com um subgrupo de espécies com
qguem as generalistas interagem) (Bascompte et al. 2003, Jordano et al. 2003) e que sdo
formadas por modulos ou grupos funcionais de espécies fortemente conectadas
internamente, mas que formam ligagdes mais fracas com outros grupos da rede (Guimaraes
et al. 2007, Bascompte 2009). A diversidade fenotipica e filogenética de plantas e animais
também pode influenciar as conexdes nas redes, uma vez que espécies morfologicamente
ou filogeneticamente relacionadas tendem a apresentar interacdes semelhantes (Rezende et
al. 2007). Em redes planta-frugivoros em regides tropicais parece que a filogenia pode
prever modulos de maneira melhor do ponto de vista dos animais do que das plantas
(Donatti et al. 2011), uma vez que frutos possuem diversidade filogenética muito maior
do que os frugivoros. No entanto, ainda é necessaria mais investigacdo sobre isso em

biomas megadiversos.
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Nesse contexto, usamos informacgdes baseadas na filogenia das angiospermas e
na diversidade de grupos funcionais de frutos e frugivoros para prever a estrutura de
potenciais redes de interacdo planta-frugivoros em diferentes formacgdes do Cerrado, um
bioma neotropical megadiverso. O bioma Cerrado é um hotspot mundial (Myers et al.
2000) cuja vegetacdo estd agrupada em trés tipos principais de formaces: florestas,
savanas e campos (Ribeiro & Walter 2008), sendo que em cada uma dessas formagoes
prevalecem espécies da fauna e flora com diferentes estratégias de sobrevivéncia (Diniz
et al. 2010). Como o Cerrado € um mosaico de vegetacao, espera-se que a estrutura das
redes de interacOes seja diferente entre as formacdes florestais, savanicas e campestres
do bioma em resposta a diversificada composicdo em espécies da flora e da fauna
presentes nesses ambientes e que reflita, em parte, as relacGes filogenéticas dos grupos
de plantas e animais envolvidos. As seguintes perguntas foram feitas:

1) Existe diferenca nas proporcdes das sindromes zoocéricas e dos grupos de

frugivoros entre as formacGes florestais, savanicas e campestres do Cerrado?

2) A estrutura das redes de interacfes baseada nos grupos funcionais de plantas

e frugivoros € diferente entre as formacdes do bioma Cerrado?
3) Em que extensdo a filogenia das plantas é importante para modelar redes

planta-frugivoros em biomas megadiversos?

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

Para responder as perguntas trabalhamos com as espécies da fauna e da flora do
Distrito Federal. Situado na area central da distribuicdo do Cerrado brasileiro, é bastante
representativo quanto as fitofisionomias (Walter 2001) e as espécies da fauna (Fauna DF
2015) e da flora (Cavalcanti & Ramos 2001, Proenca et al. 2001) que caracterizam o
bioma.

Para obter uma listagem atualizada das espécies nativas que ocorriam na flora do
DF, esse levantamento foi definido com base principalmente na lista obtida por
filtragem no site da Flora do Brasil (Lista de espécies da Flora do Brasil 2015). O

levantamento das espécies da fauna de vertebrados do Distrito Federal foi feito com
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base na listagem do projeto “Fauna DF” (2015). Ap6s levantamento das espécies, foram

classificadas e selecionadas as plantas zoocdricas e 0s animais frugivoros.

Grupos funcionais de frugivoros e plantas zoocdéricas

Foram consideradas na lista de espécies, aves, mamiferos ndo-voadores e
morcegos que se alimentam de frutos e/ou sementes de forma frequente ou parcial e que
ocorrem naturalmente nas formacdes do Cerrado (floresta, savana, campo). Os grupos
funcionais de animais frugivoros foram baseados em trés pardmetros: taxonomia
(familias de aves, morcegos, mamiferos ndo-voadores e também formigas), tamanho
corporal (pequeno [< 100 g]; grande [> 100 g]) e método de locomocdo (arboricola,
terricola, voador, arboricola/terricola) (Fleming & Kress 2013). Informacg6es sobre essas
caracteristicas foram obtidas na literatura sobre fauna brasileira (Mares et al. 1986,
Marini et al. 1997, Blamires et al. 2002, Bugoni et al. 2002, Camara & Murta 2003,
Reis et al. 2006, Gwynne et al. 2010, Bredt et al. 2012, Reis et al. 2013, Wiki-aves
2016).

Os grupos funcionais de plantas também foram baseados em trés caracteristicas:
sindrome de dispersdo (ornitocdricas, mastocdéricas, quiropterocoricas, mirmecocoricas
e de dispersao “mista”) (Tabela 1); classe de tamanho do diasporo (de acordo com o
didametro da unidade de dispersdo - fruto inteiro, semente arilada ou parte do fruto com a
semente: até 10 mm, entre 10 e 20 mm, mais de 20 mm) e forma de vida (&rvores,
arbustos, ervas e lianas, representadas aqui conjuntamente por trepadeiras, epifitas e
hemiparasitas). InformacGes sobre as sindromes de dispersdo e tamanho dos diasporos
foram obtidas na literatura (Barroso et al. 1999, Pinheiro & Ribeiro 2001, Gottsberger
& Silberbauer-Gottsberger 2006, Lorenzi 2008, 2009, 2011; Kuhlmann & Fagg 2012) e
também em um banco de dados com frutos e sementes do bioma Cerrado que vem
sendo preenchido desde 2007, com base em amostras coletadas em campo e que até
agora contém informacGes sobre 325 espécies, 186 géneros e 86 familias de frutos
zoocéricos (ANEXO 1V). As espécies de plantas foram organizadas ainda nas suas
respectivas familias, ordens e linhagens principais (Angiospermas basais,
Monocotiledoneas, Euticotileddneas basais, Rosideas e Asterideas) e também
classificadas quanto a formacédo de ocorréncia no Cerrado (Mendonca et al. 2008).

Para comparar proporgdes das varidveis analisadas (sindromes zoocoricas,

classes de tamanho dos didsporos, formas de vida, grupos de frugivoros, formacdes de
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ocorréncia) e verificar se as diferencas observadas foram ou ndo significativas foi
realizado o G-test, no programa R (versdao 3.2.1), pacote "DescTools", “corre¢do de

williams” e nivel de significancia de 5% (McDonald 2014).

Tabela 1. Classificacdo das sindromes de dispersdo zoocorica abordadas neste estudo e
caracteristicas dos diasporos.

Sindrome Caracteristicas dos diasporos atrativos para fauna
Zoocorica

Ornitocoria  Frutos carnosos e indeiscentes, ou frutos secos deiscentes com
(aves) sementes ariladas ou miméticas de arilo, com colorido contrastante
e chamativo; Diasporos pequenos (até 10 mm) ou médios (até 20

mm) (Fig. 1).

Mamaliocoria  Frutos e sementes médios (até 20 mm) ou grandes (mais de 20 mm);
(mamiferos  superficie geralmente rigida; indeiscentes; geralmente de cor
ndo-voadores) amarelada e com odor forte; uma ou varias sementes envoltas em
polpa carnosa; comum completarem amadurecimento no solo (Fig. 2).

Quiropterocoria Frutos carnosos, geralmente de coloracdo inconspicua, esverdeada
(morcegos) e com odor forte; amadurecem ainda ligados a planta mée e para
fora da folhagem (Fig. 3).

Mista Frutos carnosos de tamanho grande (> 20 mm), indeiscentes, mas
com casca mole e sementes pequenas (até 10 mm), sendo atrativos
tanto para mamiferos arboricolas, morcegos e aves; amadurecem
ainda ligados a planta mée (Fig. 4).

Mirmecocoria  Frutos secos e deiscentes com sementes pequenas (até 10 mm) e
(formigas) elaiossoma ou cartncula de coloracdo geralmente esbranquicada na
regido do hilo (Fig. 5).
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Figura 1. Exemplos de frutos ornitocdricos: A — Sterculia striata; B — Curatella americana;
C — Ouratea glaucescens; D — Psychotria carthagenensis (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 2. Exemplos de frutos mamaliocdricos: A — Hymenaea courbaril; B — Eugenia
klotzschiana; C — Duguetia furfuracea; D — Peritassa laevigata (Fotos: M. Kuhlmann).
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Figura 3. Exemplos de frutos quiropterocéricos: A — Piper aduncum; B — Solanum
paniculatum; C — Ficus trigona; D — Coussarea hydrangeifolia (Fotos: M. Kuhlmann).

Figura 4. Exemplos de frutos de dispersdo “mista”: A — Mouriri guianensis; B Genipa

americana; C — Epiphyllum phyllanthus; D — Psidium laruotteanum (Fotos: M. Kuhlmann).
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Figura 5. Exemplos de frutos com dispersdo mirmecocorica: A, B — Manihot violacea;
C, D — Myrosma cannifolia (Fotos: M. Kuhlmann).

Redes de interagdes planta-frugivoros

Informacdes sobre redes de interaces planta-animal na dispersdo de sementes
sdo importantes para compreender a dinamica de regeneracao dos ecossistemas e podem
auxiliar na sua conservacdo. No entanto, obter essas informacBes em ambientes
tropicais e megadiversos como o bioma Cerrado com base em expedicdes e observacdes
em campo pode ser bastante dispendioso em termos de méo de obra, tempo e dinheiro.
Nesse contexto, para ajudar a prever as interagdes planta-frugivoros e construir
potenciais redes de interacGes altamente diversas para as formacdes florestais, savanicas
e campestres do Cerrado, usamos 0s grupos funcionais de plantas zoocdricas e
frugivoros do DF como base (Tabela 2), estabelecendo as potenciais conexdes entre eles
em uma matriz binaria no Excel (1 = interage; 0 = ndo interage).

A principal regra seguida para estabelecimento dessas conexdes foi direcionada
pelas sindromes zoocdricas (uma vez que elas fornecem uma tendéncia dos provaveis
dispersores) e limitada pela acessibilidade aos frutos com base nas caracteristicas das

plantas e dos animais (tamanho dos didsporos e dos animais, forma de vida das plantas,
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método de locomogdo dos animais) e pelo ambiente de ocorréncia (floresta, savana,
campo). Por exemplo, frutos ornitocdricos seriam mais atrativos para aves, mas
dependendo da sua acessibilidade, como em arvores na floresta ou arbustos no campo,
poderiam interagir ainda com diferentes grupos de animais como primatas ou outros
mamiferos arboricolas nas florestas. Aves grandes, como tucanos e aragaris, mesmo
tendo capacidade de explorar didsporos com tamanho maior, seriam menos plausiveis
de interagir com plantas do estrato arbustivo/herbaceo em formacgdes savanicas ou
campestres, pois estas ndo compreendem seus nichos de ocorréncia. Ainda, para evitar
redundancias na matriz, as intera¢des foram feitas em nivel de género para as plantas e
em nivel de familia para a fauna, uma vez que, em geral, houve pouca variagdo dentro
dos géneros de plantas e das familias de animais quanto as caracteristicas utilizadas para
a classificacdo dos grupos funcionais na comunidade avaliada (DF). Mas quando havia
variacdo evidente quanto a determinada caracteristica dentro do género de planta ou da
familia de frugivoro, eles foram considerados mais de uma vez na matriz, por exemplo,
Eugenia (arvore), Eugenia (subarbusto), Solanum (ornitocorica), Solanum (mastocoérica)
ou Columbidae (pequeno), Columbidae (grande), Didelphidae (arboricola), Didelphidae
(terrestre). Para interacdes planta-formigas foi considerada apenas a familia Formicidae
de forma geral, que ocorre tanto em floresta, savana e campo.

Os parametros das redes de interacdo (“connectance”, “nestedness” e “network
specialization (H,")”) foram calculados e comparados com modelos nulos (1000
replicacdes) usando o pacote estatistico “bipartite” no programa R (versao 3.2.1), fungdes
“networklevel” e “nullmodel” (Dormann et al. 2015). Para detectar “modularity” foi usado
0 programa MODULAR (Marquitti et al. 2014) com matriz binaria, métrica de Newman,
“simulated annealing” como algoritmo otimizado e 50 simula¢des para testar modelos
nulos. Nas fun¢des utilizadas, os valores de “nestedness” variam de 0 (alta) a 100 (“caos”
(Rodriguez-Gironés & Santamaria 2006), enquanto os demais parametros é o contrario,
variando de O (baixa) a 1 (alta) (Dormann et al. 2015, Marquitti et al. 2014). Para testar a
significancia das diferencas nas propriedades das redes de interagBes (“‘connectance”,
“nestedness”, “network specialization” e “modularity”) entre as formacdes florestais,
savanicas e campestres, essas propriedades foram comparadas com diferencas obtidas
por “bootstrap” (1000 replicagdes), também no programa R (versao 3.2.1).

indices especificos dos tixons das redes de interagbes (“species strength” e
“specialization indice (d)”) foram calculados com o pacote estatistico “bipartite” no

programa R (versdo 3.2.1) e funcdo “specieslevel”. “Species strength” mede a for¢a de uma
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espécie na rede com base na quantidade de dependéncias de outras espécies em relagdo a
ela. Por exemplo, a forga de uma planta se mediria com base na soma das interagdes dos
animais frugivoros que dependem daquela espécie particular de planta (Bascompte et al.
2006). E, o grau de especializacdo (d) das espécies de plantas e frugivoros é um indice que
varia numa escala de 0,0 (extremamente generalista) a 1,0 (extremamente especialista)
(Bluthgen et al. 2006). Para comparar esses indices para caracteristicas das plantas (forma
de vida, tamanho do didsporo) e frugivoros (método de locomocao, tamanho corporal) entre
floresta, savana e campo e verificar se os valores medios das variaveis foram
significativamente diferentes foi usado ANOVA e teste de Tukey, também no programa R
(verséo 3.2.1).

Para comparar a robustez das redes de interacfes entre floresta, savana e campo
foi ainda medida a proporcao de extincdo secundaria das plantas em consequéncia de
remocOes aleatdrias de dispersores, usando-se as fungdes “second.extinct”,

“slope.bipartite” e “robustness” do pacote “bipartite” no programa R (versao 3.2.1).

Sinal filogenético

Uma vez que espécies estdo relacionadas filogeneticamente, suas caracteristicas
morfologicas e fenotipicas ndo sdo totalmente independentes, podendo ser medidas
estatisticamente por meio do calculo do “sinal filogenético” (Revell et al. 2008). O sinal
filogenético pode ser definido como a tendéncia de espécies proximamente relacionadas
se assemelharem mais entre elas do que com outras espécies da filogenia ao acaso
(Blomberg et al. 2003, Losos 2008). Para testar o sinal de caracteristicas das plantas
(sindromes e tamanho dos didsporos) e dos modulos das redes planta-frugivoros foi
utilizada uma arvore filogenética com géneros de plantas zoocoricas do bioma Cerrado. A
arvore foi construida no programa MEGA (versdo 6.0.6), por analise de Méaxima
Verossimilhanga e teste do “bootstrap” (1000 replicagdes), com base em dados dos
marcadores moleculares rbcl + matk, ambos de DNA de cloroplasto, obtidos no site do
GenBank (2015). Depois, essa arvore foi usada no programa R (versdo 3.2.1) para testar o
sinal filogenético com o método “lambda” (Pagel 1999), pacote estatistico “phytools”
(Revell 2012). O valor de "lambda (1)" varia numa escala de 0 a 1, onde 0 corresponde a
sinal filogenético ausente e 1 sinal filogenético méximo para as caracteristicas
(Minkemdiller et al. 2012).
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Tabela 2. Grupos funcionais de familias de vertebrados frugivoros no bioma Cerrado que foram usados como base para estabelecimento das

conexdes nas redes de interacdes.

Grupo de planta Ave
/Tamanho do animal terricola

Ave voadora

Mamifero terricola

Mamifero arboricola

Mamifero voador

Arbéreo
Pequeno
Grande Cracidae,
Rheidae
Arbustivo/Herbaceo
Pequeno Motacilidae,
Tinamidae

Columbidae, Coerebidae,
Fringillidae, Icteridae, Mimidae,
Pipridae, Rhynchocyclidae,
Thraupidae, Tityridae, Turdidae,
Tyrannidae, Vireonidae, Picidae,
Psittacidae

Columbidae, Momotidae,
Cuculidae, Cracidae, Corvidae,
Cotingidae, Icteridae, Picidae,
Ramphastidae, Psittacidae,
Trogonidae

Columbidae, Cardinalidae,
Coerebidae, Passerellidae,
Fringillidae, Icteridae, Mimidae,
Pipridae, Rhynchocyclidae,
Thraupidae, Tityridae, Turdidae,
Tyrannidae, Picidae,

Cricetidae, Didelphidae

Canidae, Cervidae,
Cuniculidae, Dasyproctidae,
Didelphidae, Mustelidae,
Procyonidae, Tapiridae,
Tayassuidae

Caviidae, Cricetidae,
Didelphidae, Echimyidae

Cricetidae, Didelphidae

Atelidae, Cebidae,
Didelphidae,
Erethizontinae,
Mustelidae,
Procyonidae

Cricetidae, Didelphidae

Phyllostomidae

Phyllostomidae
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Grande Cracidae, Columbidae, Cuculidae, Canidae, Cervidae, Cebidae, Didelphidae,
Rheidae, Cracidae, Corvidae, Cotingidae, Cuniculidae, Dasyproctidae,  Erethizontidae,
Tinamidae Icteridae, Picidae, Trogonidae Didelphidae, Mephitidae, Procyonidae
Mustelidae, Procyonidae,
Tapiridae, Tayassuidae

Lianas

Pequeno Columbidae, Coerebidae, Cricetidae, Didelphidae Cricetidae, Didelphidae  Phyllostomidae
Fringillidae, Icteridae, Mimidae,
Pipridae, Rhynchocyclidae,
Thraupidae, Tityridae, Turdidae,
Tyrannidae, Psittacidae

Grande Columbidae, Momotidae, Didelphidae, Procyonidae Atelidae, Cebidae,
Cuculidae, Corvidae, Didelphidae,
Cotingidae, Icteridae, Erethizontidae,
Ramphastidae, Trogonidae Procyonidae

*Tamanho do animal refere-se ao peso corporal: pequeno (< 100 g); grande (> 100 g). Baseado em Fleming & Kress (2013).
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RESULTADOS

A area de estudo (DF) proveu uma amostra de 945 espécies com diasporos atrativos
para fauna, distribuidos em 285 géneros e 98 familias (ANEXO V). Isso corresponde a

24% das espécies, 66% dos géneros e 91% das familias zoocdricas registradas para todo o

bioma Cerrado. As dez familias com maior nimero de géneros atrativos para a fauna

representaram juntas 35% da flora zoocérica do DF e do bioma como um todo (Tabela 3).

Tabela 3. Comparacdo entre a quantidade de taxons zoocoéricos na Flora do DF e no
bioma Cerrado. As 10 maiores familias com frutos zoocéricos no DF estdo como base.
O numero de géneros por familia esta relacionado e a proporcdo desses no DF em
relagdo ao bioma esta entre parénteses.

Taxons Zoocoricos Flora DF Flora bioma Cerrado
N° Familias 98 (91%) 108
N° Géneros 285 (66%) 431
N° Espécies 945 (24%) ~ 4000
Rubiaceae 23 (77%) 30

Fabaceae 17 (85%) 20
Myrtaceae 12 (80%) 15
Euphorbiaceae 11 (65%) 17
Arecaceae 8 (57%) 14
Lauraceae 7 (63%) 11
Cucurbitaceae 7 (63%) 11
Annonaceae 6 (60%) 10
Melastomataceae 6 (67%) 9
Moraceae 6 (75%) 8
Outras zoocoricas 180 (63%) 286

Dentre as sindromes caracterizadas pelas interagdes planta-frugivoro, a ornitocoria foi

destacadamente a mais representativa, com cerca de 60% dos géneros e espécies (Tabela 4).

Tabela 4. Proporcédo de espécies, géneros e familias entre cada sindrome na flora do DF
(945 spp.). Alguns géneros e familias tiveram mais de uma sindrome, assim seu somatdrio

ultrapassa 100%.

Sindrome Espécies Géneros Familias
Ornitocoria 558 (59%) 179 (63%) 79 (80%)
Mastocoria 130 (14%) 54 (19%) 26 (26%)
Quiropterocoria 118 (12%) 34 (12%) 19 (19%)
Mirmecocoria 102 (11%) 18 (6%) 9 (9%)
Mista 37 (4%) 17 (6%) 12 (12%)
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A proporcdo e 0 numero de taxons variaram entre as formacfes florestais,
savanicas e campestres do Cerrado (Figura 6). Formacdes florestais apresentaram o
maior numero de espécies exclusivas e também no total. Quase metade das espécies
ocorreram em mais de uma formacéo (47%).

Floresta
(741 spp - 78%)

Savana
(357 spp - 38%)

Campo
(340 spp - 36%)

Figura 6. Proporcdo de espécies zoocoricas nas formacgdes do bioma Cerrado (945
spp.).

A proporcdo e numero de taxons de cada sindrome zoocdrica variou
significativamente entre as formacdes florestais, savanicas e campestres (G =91, df = 8,
P < 0,0001). Formacdes florestais apresentaram maior propor¢do de sindromes
caracterizadas pela atracdo de vertebrados, enquanto a mirmecocoria predominou em
ambientes mais abertos (Tabela 5).

Tabela 5. Proporcdo de espécies em cada sindrome zoocérica entre as formacgdes do
Cerrado presentes na flora do DF (945 spp.).

Sindrome Floresta Savana Campo Total
Ornitocoria 465 (83%) 212 (38%) 186 (33%) 558 (59%)
Mastocoria 95 (73%) 68 (52%) 52 (40%) 130 (14%)
Quiropterocoria 114 (97%) 19 (16%) 22 (19%) 118 (12%)
Mirmecocoria 37 (36%) 45 (44%) 68 (67%) 102 (11%)
Mista 30 (81%) 13 (35%) 12 (32%) 37 (4%)
Total 741 (78%) 357 (38%) 340 (36%) 945 (100%)
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Em relag&o as formas de vida as sindromes também diferiram significativamente
quanto a proporc¢do de espécies (G = 231, df = 12, P < 0,0001). A maioria pertenceu ao
estrato arboreo (40%), em que predominou sindromes relacionadas aos vertebrados,

sendo que a mirmecocoria se destacou no componente herbaceo (73%) (Tabela 6).

Tabela 6. Proporcao de espécies em cada sindrome zoocorica entre as formas de vida

da vegetacéo (945 spp.).
Sindrome Arvores  Arbustos Ervas Lianas Total
Ornitocoria 259 (46%) 122 (22%) 99 (18%) 78 (14%) 558 (59%)

Mamaliocoria 63 (48%) 50(38%) 15 (12%) 2 (2%) 130 (14%)
Quiropterocoria 45 (38%) 44 (37%) 10 (8%) 19 (16%) 118 (12%)

Mirmecocoria 2 (2%) 19 (19%) 74 (73%) 7 (7%) 102 (11%)
Mista 12 (32%) 9 (24%) 2 (5%) 14 (38%) 37 (4%)
Total 381 (40%) 244 (26%) 200 (21%) 120 (13%) 945 (100%)

Quase 80% das espécies apresentaram didsporos com didmetro de até 10 mm,
em que foi considerada a menor medida da unidade de dispersdo (fruto inteiro, semente
arilada ou porcdo do fruto) dependendo da espécie. A proporcdo das trés classes de
tamanho consideradas variou significativamente entre as sindromes zoocoricas (G =
695.83, df = 8, P < 0,0001) (Tabela 7), e entre as formas de vida (G = 67.707, df =6, P
< 0,0001) (Tabela 8). Porém ndo houve diferenca significativa entre o tamanho do
diasporo e as formac6es do bioma (G = 2.48, df = 4, P = 0,649), em que foi observado

quase 80% de diasporos com até 10 mm, tanto em floresta como em savana e campo.

Tabela 7. Proporcdo de espécies de cada sindrome zoocdrica entre trés classes de
tamanho do didmetro do diasporo (945 spp.).

Sindrome Até 10 mm Até 20 mm > 20 mm Total
Ornitocoria 532 (95%) 26 (5%) 0 558
Mastocoria 0 28 (22%) 102 (78%) 130
Quiropterocoria 67 (57%) 37 (31%) 14 (12%) 118
Mirmecocoria 102 (100%) 0 0 102
Mista 37 (100%) 0 0 37
Total 739 (78%) 90 (10%) 116 (12%) 945
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Tabela 8. Proporgdo de espécies de cada forma de vida entre trés classes de tamanho do
didmetro do diasporo (945 spp.).

Forma de vida Até 10 mm Até 20 mm >20 mm Total
Arvores 259 (68%) 62 (16%) 60 (16%) 381
Arbustos 190 (78%) 20 (8%) 34 (14%) 244
Ervas 183 (92%) 2 (1%) 15 (8%) 200
Lianas 107 (89%) 6 (5%) 7 (6%) 120
Total 739 (78%) 90 (10%) 116 (12%) 945

A proporcao de familias relacionadas a cada sindrome néo apresentou diferenca
significativa entre as cinco linhagens das angiospermas (G = 9.27, df = 16, P = 0.902),
sendo que familias com caracteristicas exclusivamente ornitocoricas predominaram em
todas elas (45 a 68%) (Figura 7).

100%

80%

60%

40%

20%

0%
Angio basal Monocot Eudicot Rosid Asterid Total
basal

B Ornitocoria O Mastocoria @ Quiropterocoria B Mirmecocoria B Mista

Figura 7. Proporcdo de familias com cada sindrome entre as cinco linhagens das
angiospermas para 98 familias zoocoricas do bioma Cerrado: Angiospermas basais,
Monocotileddneas, Eudicotiledbneas basais, Rosideas e Asterideas.
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Entre as 600 espécies de aves, mamiferos ndo-voadores e morcegos registrados
no DF (Fauna DF 2015), foram relacionadas 258 espécies e 44 familias de frugivoros
(ANEXO VI), que correspondem a cerca de 50% das espécies e 96% das familias
frugivoras do bioma Cerrado. Entre as espécies de frugivoros relacionados, 70%
pertenceram ao grupo das aves, 20% ao grupo dos mamiferos ndo-voadores e 10% ao
grupo dos morcegos. Das 44 familias, 60% foram de aves, 38% de mamiferos nao
voadores e apenas uma de morcego, e as mais diversas foram Thraupidae, Tyrannidae,
Phyllostomidae, Cricetidae, Psittacidae, Didelphidae, Columbidae, Icteridae, Picidae e
Turdidae.

A proporcéo de cada grupo de vertebrados variou significativamente entre as
formacGes florestais, savanicas e campestres (G = 21,5, df = 4, P = 0.0002). Os trés
grupos apresentaram maiores proporcdes nas formacdes florestais e nenhuma espécie de
morcego campestre foi registrada (Tabela 9). A maioria das espécies (60%) ocorreu em

mais de uma formacao.

Tabela 9. Proporcdo de espécies de animais frugivoros entre as formagbes do bioma
Cerrado (258 spp.).

Frugivoros Floresta Savana Campo Total
Aves 149 (82%) 100 (55%) 88 (48%) 182 (70%)
Mamiferos ndo 0 0 0 0
voadores 41 (82%) 35 (70%) 25 (50%) 50 (20%)
Morcegos 22 (85%) 13 (48%) 0 26 (10%)
Total 212 (82%) 148 (57%) 113 (44%) 258 (100%)

Dentre os vertebrados frugivoros analisados, cinco espécies estiveram em grau
de ameaga, na categoria “vulneravel” da IUCN para o Cerrado no Livro vermelho da
fauna brasileira ameacada de extincdo (Machado et al. 2008), sendo elas: trés aves
(Coryphaspiza melanotis - Tico-tico-de-mascara-negra; Nothura minor - Codorna-
mineira; e Taoniscus nanus - Inhambu-carapé), um mamifero (Chrysocyon brachyurus
— lobo-guard) e um morcego (Lonchophylla dekeyseri - Morceguinho-do-cerrado).

A maioria dos animais frugivoros na area avaliada apresentou porte pequeno (<
100 g, 74%) e habito voador (77%) (Tabela 10). A proporcéo de espécies entre aves,
mamiferos ndo voadores e morcegos diferiu significativamente com base no peso
corporal (G =90, df = 2, P <0,0001) e método de locomocgdo (G = 349, df =6, P <<
0,0001).
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Tabela 10. Proporcdo de espécies de cada grupo de frugivoro de acordo com suas
caracteristicas: tamanho corporal e método de locomogéao (258 spp.).

Caracteristicas Ave Mamifero NV Morcego Total
Tamanho corporal
Pequeno (< 100g) 144 (79%) 21 (42%) 26 (100%) 191 (74%)
Grande (> 100g) 38 (21%) 29 (58%) 0 67 (26%)
Metodo de locomocéao
Voador 172 (95%) 0 26 (100%) 198 (77%)
Terricola 8 (4%) 27 (57%) 0 35 (14%)
Arboricola 0 12 (24%) 0 12 (5%)
Arboricola/Terricola 2 (1%) 11 (22%) 0 13 (5%)
Total 182 50 26 258

Redes de interacdes planta-frugivoros

As redes de interacBes (network) entre os géneros zoocdricos e as familias de
frugivoros para floresta, savana e campo apresentaram baixos valores de “modularity”,
“connectance” ¢ especializacdo (H,"), mas valores razoaveis de “nestedness” (Tabela 11).
Todos esses parametros foram significativamente diferentes dos modelos nulos (P < 0,05).
No entanto, comparando-os entre as trés formacgdes do bioma, ndo foram observadas
diferencas significativas (P > 0,05), mostrando que floresta, savana e campo apresentaram
redes de interagOes com estrutura similar com base nos grupos funcionais utilizados.

Na floresta e na savana foram formados quatro mddulos, enquanto que na
formacdo campestre apenas trés. Os médulos foram caracterizados por tracos particulares
das plantas e dos animais com base nos grupos funcionais (Figura 8). O ndmero de
interacdes dentro de cada modulo foi proporcionalmente semelhante em floresta, savana e
campo, sendo que o Mddulo 1 (dominado por aves e frutos pequenos) conteve 65% das
interacdes; 0 Modulo 2 (dominado por aves e frutos grandes) 4%; o Mddulo 3 (dominado
por mamiferos e frutos mastocéricos) 30%; e o Modulo 4 (dominado por formigas e aves
granivoras) apenas 1%. Cerca de 10% das interagdes foram conectores entre os modulos e
0 Modulo 1 foi o Unico conectado a todos. O Modulo 3 apresentou a maior variedade de

tipos de frutos e 0 Mddulo 4 foi o mais especializado.
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Figura 8. Modulos da network planta-frugivoros no bioma Cerrado. A ilustragdo mostra
0s quatro mdédulos formados em floresta e savana. O Modulo 2 ndo foi formado em
formacdo campestre. O tamanho dos circulos e dos conectores entre os maddulos
refletem o ndmero de interagdes. Modulo 1: dominado por familias de aves pequenas (<
100 g) e frutos ornitocéricos pequenos (até 10 mm); Mddulo 2: formado por frutos
ornitocoricos grandes (10 a 20 mm) e aves grandes (> 100 g) como Ramphastidae e
Psittacidae e também alguns pequenos mamiferos arboricolas das familias Didelphidae
e Cricetidae; Moddulo 3: dominado por frutos mastocéricos e também os
quiropterocoricos e da categoria mista, e pelas familias de mamiferos ndo voadores,
morcegos e também incluiu a ema (Rheidae, exceto na floresta); Mddulo 4: formado por
frutos mirmecocoricos, gramineas (Poaceae) e a familia Formicidae e aves granivoras
das familias Cardinalidae e Thraupidae.
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Tabela 11. Pardmetros das redes de interagdes planta-frugivoros nas trés formacoes do
bioma Cerrado. “Nestedness”, “connectance”, “modularity” e especializagao (H,") foram
significativamente diferentes dos modelos nulos (P < 0,05), porém ndo foram
observadas diferencas significativas para esses parametros entre as formacoes florestais,
savanicas e campestres (P > 0,05). Os nimeros de modulos, de géneros de plantas, de
familias de frugivoros e de interac6es nas formacdes também sdo mostrados.

Parametros DF Floresta Savana Campo
"Nestedness"" 34,00 38,00 38,00 32,00
""Connectance" 0,37 0,42 0,37 0,38
"Modularity"' 0,30 0,28 0,35 0,32
Especializacao (H,") 0,0 0,0 0,0 0,0
N° de mddulos 4 4 4 3
N° Plantas 369 312 183 134
N° Frugivoros 59 54 44 41
N° InteracgGes 8.000 7.000 3.000 2.000

*valores de “nestedness” variam de 0 (alta) a 100 (baixa). J4 os demais parametros sao o
contrario, variando de 0 (baixo) a 1 (alto) (Dormann et al. 2015, Marquitti et al. 2014).

A formacao florestal apresentou o maior nimero de interacoes, seguida de savana e
campo (Tabela 11). Como a formacgao campestre apresentou 0 menor nimero de interacoes,
com 134 géneros de plantas interagindo com 41 familias de frugivoros, sua rede foi mais
bem ilustrada para exemplificar aqui nesse texto as complexas interacfes no bioma Cerrado
(Figura 9).
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Figura 9. Network bipartida ilustrando cerca de 2.000 interagdes entre plantas (esquerda)
e frugivoros (direita) na formag&o campestre do bioma Cerrado. Taxons mais generalistas
estdo na parte de cima e os especialistas na parte de baixo da figura.
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Considerando o bioma (floresta, savana e campo juntos) a forca dos taxons
(“species strength”) entre as plantas variou de 0,02 a 0,86, com média de 0,37, sendo que os
dez géneros mais importantes para a fauna, com base nesse indice, foram Amaioua,
Byrsonima, Eugenia, Miconia, Ossaea, Sabicea, Euterpe, Amasonia, Prunus e Micropholis.
J4 a forca entre os animais variou de 0,76 a 25,10, com média de 6,25, e as familias mais
importantes para as plantas foram Columbidae e Thraupidae entre as aves, e Cebidae e
Didelphidae entre os mamiferos ndo voadores, sendo que Formicidae (25,10) e
Phyllostomidae (20,50) foram as que apresentaram maior forca (e elevada especializacéo),
sendo assim mais importantes para determinados grupos de plantas do que outros
frugivoros. A forca dos taxons diferiu significativamente entre as formacfes para plantas
(Figura 10A) e para animais (Figura 10B) e foi negativamente correlacionada com o grau
de especializacao (d) do ponto de vista das plantas (Figura 10C) e positivamente do ponto

de vista dos animais (Figura 10D).
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Figura 10. Forca dos taxons (“species strength’’) entre as formacdes do bioma Cerrado
(A, B - ANOVA) e relacdo desse indice com o grau de especializacdo (d) (C, D -
Correlacéo) para plantas zoocdricas e animais frugivoros.
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O grau de especializagdo (d) das plantas sobre os frugivoros variou de 0,00 a 0,34,
com média de 0,08, e as plantas mais especializadas foram as mirmecocdricas. O grau de
especializacdo dos animais sobre as plantas variou de 0,01 a 0,83, com média de 0,10, e as
familias de frugivoros mais especializadas foram Formicidae, Phyllostomidae e aves
granivoras de Thraupidae e Cardinalidae. N&o houve diferenca significativa na
especializacéo (d) entre floresta, savana e campo para plantas (ANOVA, F = 1.946, P =
0.144) nem para animais (ANOVA, F = 0.001, P = 0.999). Em todas as formacdes esse
indice esteve significativamente relacionado com as formas de vida da vegetacdo (Figura
11A) e com o tamanho do diasporo (Figura 11B), mas ndo com o método de locomogéo
dos frugivoros (Figura 11C) nem com seu tamanho corporal (Figura 11D).
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Figura 11. ANOVA. Especializacdo (d) das plantas zoocoricas do DF em relagdo com
forma de vida (A), tamanho do diasporo (B) (pequeno: até 10 mm, médio: 10 a 20 mm,
grande: > 20 mm) e especializagdo dos frugivoros quanto ao método de locomocéo (C)
(Arboricola, Arboricola/terrestre, Terrestre, Voador) e tamanho corporal (D) (grande: >
100g; pequeno: < 100g).
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Em relacdo a robustez das redes de interacBes para floresta, savana e campo,
com base na proporcdo de extingbes secundarias das plantas causadas por extingdes
primarias aleatorias dos dispersores, todas as formagdes se mostraram bastante robustas
(Figura 12). No entanto, ambientes florestais foram mais resistentes as alteragfes (R =
0.924), com maior proporcdo de plantas resistindo por mais tempo a medida que
animais dispersores eram removidos do mutualismo, enquanto que formacoes

campestres foram mais sensiveis (R = 0.853) a remocao da fauna frugivora.
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Figura 12. Robustez a remoc¢do cumulativa de espécies, com a proporcao de plantas
ainda vivas em resposta a extin¢Ges secundarias causadas pela remocao aleatoria de
animais dispersores nas redes de interagdes entre as formacoes do bioma Cerrado.
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Sinal filogenético

Foram encontrados disponiveis no site do Genbank (2015) dados dos
marcadores moleculares para 235 géneros e 89 familias zoocoricas que ocorrem no
bioma Cerrado. O teste do sinal filogenético resultou em valores baixos ou razoaveis de
"lambda” (A), porém significativos para todos os caracteres analisados: Sindromes
zoocdricas: ornitocoria, mastocoria, quiropterocoria, mirmecocoria e mista; Tamanho
do diasporo: até 10 mm, 10 a 20 mm, > 20 mm; Mddulos da network (DF): Modulos 1,
2, 3¢e4 (Tabela 12).

Tabela 12. Valor do sinal filogenético para sindromes zoocéricas, tamanho do diasporo
e modulos da network entre 235 géneros e 89 familias zoocoricas de angiospermas do
bioma Cerrado.

Parametro Sinal filogenético (1) P
Sindromes zoocoricas 0.30 0.001
Tamanho do didsporo 0.77 <0.0001
Madulos da network 0.51 < 0.0001

* valores de lambda (1) variam de O (auséncia de sinal) a 1 (sinal forte).

Os modulos da network incluiram plantas filogeneticamente relacionadas de
modo parcial e, dessa maneira, € possivel que a filogenia das angiospermas venha
contribuindo em alguma extensdo para modelar as interagdes planta-frugivoros. O
mapeamento das sindromes zoocéricas (Figura 13) e dos modulos da network (Figura
14) na filogenia das angiospermas deixou evidente o resultado do sinal filogenético,
mostrando que as sindromes e os modulos formaram alguns nichos entre taxons
proximamente relacionados, mas, em sua totalidade, parecem estar distribuidos de
maneira mais aleatdria ao longo da arvore filogenética, com a ornitocoria e 0 modulo
dominado por aves e frutos pequenos dominando a filogenia por conta da sua maior

abundéancia na comunidade estudada.
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Figura 13. Estrutura filogenética e mapeamento das sindromes de dispersdo zoocoricas
para 235 géneros e 89 familias de angiospermas do bioma Cerrado, agrupados nas cinco
linhagens: Angiospermas basais, Monocotiledéneas, Eudicotileddneas basais, Rosideas e
Asterideas. A ornitocoria dominou a arvore e poucos nichos filogenéticos entre taxons
proximamente relacionados com base nas sindromes foram formados, como
mamaliocoriaentre Arecaceae, quiropterocoria entre Cucurbitales e Rosales, e
mirmecocoria entre Euphorbiaceae. A filogenia esta de acordo com o APG Il (2009).
Arvore gerada no programa MEGA (versdo 6.0.6) por método de Maxima
Verossimilhanga e teste do “bootstrap” com 1000 replicagdes, usando os marcadores de
cloroplasto rbcl e matk.
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Figura 14. Estrutura filogenética e mapeamento dos mddulos da network planta-
frugivoros para 235 géneros e 89 familias de angiospermas do bioma Cerrado, agrupados
nas cinco linhagens: Angiospermas basais, Monocotileddneas, Eudicotiledéneas basais,
Rosideas e Asterideas. E possivel ver que taxons proximamente relacionados estdo
agrupados em alguns nichos filogenéticos com base nos mddulos: o médulo 1 dominou
a filogenia e foi predominante entre as Asterideas e Angiospermas basais; o0 modulo 3
predominou entre as Rosideas e também nas familias Araceae, Arecaceae e
Bromeliaceae entre as Monocotiledoneas; o modulo 4 destacau-se entre Poales
(Monocot) e na familia Euphorbiaceae (Rosid).
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DiscussAO

Frutos e frugivoros no bioma Cerrado

Nesse estudo reportamos alta representatividade dos frutos e frugivoros do
bioma Cerrado, no nivel de género para as plantas e de familia para os animais. Estima-
se que entre 4.000 especies e 400 géneros de angiospemas no Cerrado produzam frutos
atrativos para fauna, enquanto que cerca da metade das espécies de vertebrados (aves,
mamiferos ndo-voadores e morcegos) do bioma se alimente de frutos de modo frequente
ou parcial. Foi verificado que a maioria das espécies zoocoricas de plantas e de animais
frugivoros do Cerrado ocorrem em formacdes florestais e estdo mais associados a
formas de vida lenhosas. A excecdo foi quanto a dispersdo por formigas, mais
abundante em formacBes campestres e formas de vida herbaceas, que possuem maior
proporcdo de frutos secos capsulares e sementes com elaiossoma, que foram aqui
associados a mirmecocoria. No entanto, muitas espécies de plantas e frugivoros também
ocorreram em mais de um tipo de vegetacao, revelando que as formacgdes do Cerrado
estdo interconectadas e parecem ser interdependentes no processo de disperséo de
sementes. Interagbes de frugivoria entre plantas e vertebrados vém ocorrendo
provavelmente desde o periodo Permiano (300 m.AP), entre gimnospermas e alguns
grupos de dinossauros (Tiffney 2004), mas foi no comeco do periodo Terciario (aprox.
65 m.AP) em que houve maior diversificacdo e abundéncia de frutos atrativos para
fauna e animais frugivoros, em especial aves e mamiferos, acompanhados do
desenvolvimento de sistemas florestais com vegetacdo mais fechada (Bolmgren &
Eriksson 2005). De modo geral, formas de vida lenhosas apresentam sementes maiores
que necessitam de vertebrados para sua dispersdo (Eriksson et al. 2000), sendo positiva a
relagdo entre frutos carnosos com ambientes florestais e plantas lenhosas, e de frutos
secos com ambientes abertos e plantas herbaceas (Fleming et al. 1987, Moles &
Westoby 2006, Tiffney & Mazer 1995). A evolucdo das interacdes planta-frugivoros teria
ocorrido por uma combinagdo de fatores como forma de vida das plantas, tamanho das
sementes e disponibilidade de animais frugivoros no ambiente (Eriksson 2008). Assim,
para manutencdo dos diferentes tipos de mutualismo entre frutos e frugivoros no Cerrado
€ necessaria a conservacao conjunta das distintas formac6es do bioma, que se diferenciam
quanto a estrutura da vegetacdo e composicdo de espécies de plantas e animais, mas

possuem elevada inter-relagdo.
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Para as quase mil espécies de frutos zoocoricos analisados para o bioma Cerrado
observou-se que quase 80% dos diasporos apresentaram tamanho pequeno (até 10 mm de
didametro) e que a ornitocoria foi predominante (60%), sendo ainda que 70% da
comunidade de vertebrados frugivoros analisados pertenceram ao grupo das aves. Para a
maioria das espécies de aves tropicais 0 tamanho maximo de didmetro do didsporo que
elas conseguem engolir est4 por volta de 10 mm, sendo que apenas aves grandes como
tucanos, psitacideos, cracideos ou cotingideos sdo capazes de engolir frutos maiores
(Wheelwright 1985, Lord 2004). Frutos ornitocéricos estiveram amplamente distribuidos
entre as angiospermas do Cerrado e parece que familias de aves frugivoras, como
Columbidae, Cotingidae, Turdidae, Thraupidae, Fringillidae, Pipridae e Psittacidae, vém
contribuindo destacadamente para a selecdo e evolucao dos frutos em regides neotropicais
(Kissling et al. 2009). Uma dieta frugivora tem tido forte efeito na biologia e ecologia das
aves, sendo uma das caracteristicas marcantes nesses animais a capacidade de enxergar
grande variedade de cores e usarem essa informacdo para detectar e selecionar frutos e
sementes (Hart & Hart 2007). Aves que se alimentam de frutos também costumam ser
mais coloridas do que suas irmds insetivoras ou carnivoras, tendo sido ja comprovada
relagdo direta de plumagens vermelhas ou amarelas com dieta rica em frutos, que sao
excelentes fontes de carotenoides (Olson & Owens 2005). Diferentes grupos de aves
também apresentam variados padrdes comportamentais para acessarem os frutos, como
voando ou pousados nos galhos, e podendo comé-los por diferentes maneiras: engole
didsporo inteiro, por partes ou por maceracdo (quando as aves esmagam o fruto na
mandibula e engolem o suco, descartando a casca e sementes grandes) (Moermond &
Denslow 1985). Todas essas caracteristicas comportamentais conferem as aves diferencas
morfolégicas nos seus bicos, asas e pernas, e também influenciam no tempo de
forrageamento e quantidade de frutos que elas conseguem acessar, com essas diferencas
geralmente ocorrendo em nivel de familia e, como resultado dessas adaptac@es, diferentes
grupos de aves podem ter acesso a diferentes recursos, de modo que os frutos disponiveis
para um grupo ndo necessariamente se encontram acessiveis para outros grupos (Fleming
& Kress 2013). Assim, conhecer a biologia das espécies e seus padrdes comportamentais
é essencial em estudos mais detalhados sobre interagdes planta-frugivoros para melhor
prever as associacdes nesse mutualismo.

A mamaliocoria foi a segunda maior sindrome na comunidade estudada, com
cerca de 20% dos géneros e 130 espécies associados principalmente a dispersdo por

mamiferos ndo voadores. Os diasporos relacionados a esses animais foram os maiores,
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com quase 80% dessas espécies apresentando tamanho > 20 mm, mas apenas poucas
familias tiveram frutos com caracteristicas exclusivas a essa sindrome, entre elas
Caryocaraceae, Humiriaceae e Ebenaceae. Dentre as espécies de frugivoros analisados
20% foram de mamiferos ndo-voadores e, da mesma forma que as aves, esses animais
desenvolveram ao longo da evolucdo diversas caracteristicas relacionadas a essa dieta,
como denticdo diferenciada, maior sensibilidade a percepcéo de odores e visao de cores
em alguns grupos como 0s primatas, com grande variedade de tamanho, habitos
alimentares e métodos de locomocédo (Fleming & Kress 2013). No Cerrado, familias
importantes de mamiferos que se alimentam de frutos sdo Cebidae, Didelphidae,
Cricetidae, Procyonidae, Tapiridae, Canidae, Dasyproctidae e Tayassuidae, sendo que
para esse bioma um componente historico deve ainda ser considerado, que muitos dos
animais que participaram da evolucdo das plantas vigentes foram extintos durante o
Pleistoceno (10.000 anos): a megafauna representada por animais como preguicas
gigantes (Megatherium), mastodontes (Gomphothere) e cavalos selvagens (Equus)
(Janzen & Martin 1982). A perda desses mega-herbivoros trouxe consequéncias para a
vegetacdo do Cerrado, como maior acimulo de biomassa de gramineas, que séo fontes
para mais frequentes e severas queimadas (Galetti 2004, Gottsberger & Gottsberger
2006). Muitos frutos existentes hoje no Cerrado também apresentam caracteristicas
mais relacionadas a megafauna do que aos mamiferos presentes hoje, em que o tamanho
desses diasporos, dureza das sementes e tempo de germinacdo parecem terem sido
moldados pelas interagbes com os grandes animais (Janzen & Martin 1982, Donatti et
al. 2007), como, por exemplo, frutos dos géneros Annona, Acrocomia, Attalea,
Mauritia, Ananas, Hymenaea, Dimorphandra, Enterolobium, Caryocar, Diospyros,
Salacia, Tontelea, Posoqueria, Tocoyena, Pouteria e dezenas de outros. A perda da
megafauna no Cerrado afetou a dispersdo desses frutos de diversas formas, como
reducdo na taxa de remocgdo, menor distancia de dispersdo, aumento de padrdes de
distribuicdo mais agregados, reducdo da extensdo geografica e limitagdo na
variabilidade genética (Guimaraes et al. 2008). Animais como a anta, o lobo-guara, a
cutia, a ema, e até humanos e animais introduzidos como gado e porcos selvagens, tém
contribuido para a manutencéo dessas espécies de frutos ao longo do tempo, mas em
dimensdo muito menor do que a contribuicdo da megafauna (Hansen & Galetti 2009).
Esses fatos demandam atencéo na conservagdo dos grandes mamiferos ainda existentes
no Cerrado, sendo que em ambientes onde essa fauna ndo existe mais pode ocorrer

aumento na populacdo de pequenos roedores e aumento nas taxas de predacdo de
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sementes (Galetti et al. 2006, 2015), comprometendo os ciclos de reproducdo e
regeneracdo das plantas.

Nesse estudo foram registradas 118 espécies e 34 géneros de frutos com
caracteristicas quiropterocdricas, quase todos de formacdes florestais. A principal
familia de morcegos na regido neotropical que consome frutos é a Phyllostomidae,
sendo as subfamilias Carolliinae e Stenodermatinae as que apresentam maiores
proporcOes de espécies frugivoras especializadas (Lobova et al. 2009, Bredt et al. 2012,
Reis et al. 2013). Frutos com sindrome quiropterocorica ndo estdo distribuidos de
maneira totalmente aleatoria entre as angiospermas do Cerrado e algumas familias de
plantas se destacaram, como Solanaceae, Piperaceae, Moraceae, Araceae,
Calophyllaceae, Chrysobalanaceae, Hypericaceae, Icacinaceae e Cucurbitaceae.
Morcegos sdo animais voadores de habito noturno e ndo enxergam cores, e algumas
caracteristicas dos frutos associadas a esses animais incluem cores inconspicuas, odores
caracteristicos e que sdo apresentados para fora da folhagem, facilitando o acesso
durante o voo (Fleming 1986). Morcegos também séo considerados importantes nos
estagios iniciais de regeneracdo florestal e ndo sdo encontrados frequentemente
forrageando no estrato herbaceo (Muscarella & Fleming 2007) e, de fato, muitos dos
frutos quiropterocoricos encontrados nesse estudo eram arbustos ou arvoretas pioneiras,
como. Alguns géneros também foram especialmente importantes para 0s morcegos e,
assim, provavelmente mais dependentes deles do que outros grupos de animais para
dispersdo como Piper, Ficus, Vismia, Solanum, Calophyllum, Billbergia, Maclura,
Emmotum e quase todos da familia Araceae.

Espécies tipicamente mirmecocoricas compreenderam 102 espécies distribuidas
em 6% dos géneros zoocOricos analisados. Diferentemente das outras sindromes, a
mirmecocoria se destacou em formagfes mais abertas como 0s campos, e entre formas
de vida herbéceas, onde h& maior proporcao de frutos secos capsulares com sementes
com elaiossoma, um apéndice rico em lipideos, que caracteriza essa sindrome
(Thompson 1981). Plantas herbaceas também dispdem de menor energia para producao
de di&sporos e necessitam menor escala de dispersdo para fora das intermediacdes da
planta-mae, sendo favorecidas pela mirmecocoria (Hughes et al. 1993, Giladi 2006).
Duas familias no Cerrado foram exclusivamente associadas as formigas, Marantaceae e
Turneraceae, e também Euphorbiaceae, Poaceae e Polygalaceae se destacaram nessa
relacdo. Diversas espécies de formigas podem promover a dispersdo de sementes,

porém a maioria dessas associacfes ocorre de forma secundaria, com as formigas
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interagindo com frutos primariamente associados a outras sindromes (Pizo & Oliveira
2000, Christianini et al. 2012). Formigas como as dos clados Attini e Ponerinae
interagem com grande diversidade de didsporos caidos no solo, facilitando a germinacao
de diversas espécies, como Hymenaea, Copaifera, Virola, Myrcia e Miconia, ao
promoverem a limpeza das sementes removendo a polpa circundante que seria atacada
por fungos (Leal & Oliveira 2000), e também podem realizar o transporte das sementes
para sitios favoraveis ao estabelecimento (Beattie 1985, Christianini & Oliveira 2010).
Estudos mostraram ainda que diferentes guildas de formigas, como fungivoras ou
carnivoras, tém preferéncias por diferentes tipos de frutos, em resposta ao conteudo
quimico da polpa (Pizo & Oliveira 2001), e isso também pode ter influenciado na
evolucdo das caracteristicas dos frutos, tanto dos mirmecocoricos como dos ndo-
mirmecocoricos (Christianini et al. 2012). Desse modo, parece que esses pequenos
animais podem exercer grande influéncia no ciclo de vida e evolugdo de diversas

plantas que eles interagem.

Redes de interacgdes planta-frugivoros no Cerrado

A evolucdo dos frutos em regibes tropicais como o Cerrado envolve grande
diversidade de plantas e animais que diferem grandemente em tamanho, morfologia e
habitos alimentares (Fleming & Kress 2013), o que pode ter contribuido para os padrdes
generalistas do mutualismo planta-frugivoros (Bllthgen et al. 2007) observados nesse
bioma. Também, o nivel de género, para as plantas, e de familia, para os animais,
baseados nas caracteristicas dos grupos funcionais pode ter colaborado para a baixa
especializacdo da network (Hy'= 0) e semelhanca das redes de interagbes entre as
formacdes do Cerrado. Entretanto floresta, savana e campo variaram significativamente
na composicao de espécies de frutos e frugivoros. A maioria dos grupos de plantas e de
animais ocorreu em formacdo florestal e muitos deles também ocorreram em mais de
uma formacéo, sugerindo que a vegetacdo de savana e de campo seria dependente da
fauna e da flora das florestas para manutencdo das interaces planta-frugivoros e que
essas trés formagOes seriam interdependentes para estabilidade funcional desse
mutualismo no bioma. As redes também tiveram um padrdo “nested”, o que ¢é esperado
em ambientes tropicais megadiversos como o Cerrado, como resultado de processos que

minimizariam as competicdes interespecificas, favorecendo a coexisténcia das diversas
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espécies em nichos definidos (Bastolla et al. 2009, Allesina & Tang 2012, Sebastian-
Gonzélez et al. 2015).

As redes de interacOes nas formacdes do Cerrado também foram modulares, com
a formacédo de quatro modulos em floresta e savana, e trés em campo. No entanto, os
valores de “modularity” foram baixos, indicando que as conexdes entre os modulos
foram mais flexiveis (Olesen et al. 2007), com muitos frugivoros interagindo com
diferentes frutos entre os médulos. Por exemplo, 0 moédulo 3, dominado pelas familias
de mamiferos, apresentou grande variedade de sindromes e tipos de frutos, com géneros
de plantas com caracteristicas mastocdricas, quiropterocoricas, da categoria mista e
também alguns ornitocoricos, refletindo grande variedade de tipos morfoldgicos de
frutos que os mamiferos podem interagir. Pela maior associacdo dos morcegos com
alguns frutos, também era esperado que tivesse sido formado um modulo exclusivo com
essas interacbes. No entanto, como 0s morcegos podem se alimentar de grande
variedade de frutos (Bredt at al. 2012), incluse daqueles com caracteristicas
ornitocéricas ou mamaliocdricas, a maioria dos frutos que os morcegos poderiam
interagir nas redes também apresentou potencial para interacdo com outros mamiferos,
colocando-0s no mesmo modulo. InteracBes planta-frugivoros tendem a serem mais
flexiveis, e muitos frugivoros sdo capazes de se alimentar de frutos com diferentes
caracteristicas (Blunthgen et al. 2007, Kissling et al. 2012). Assim, as sindromes
fornecem apenas uma pista dos possiveis animais dispersores, e diversos fatores
relacionados aos diferentes frugivoros, como tamanho corporal, método de locomocéo e
comportamento alimentar influenciam na complexidade dessas redes de interagOes
(Fleming & Kress 2013). Apesar disso, os modulos foram formados por grupos de
plantas e animais que diferiram principalmente quanto ao tamanho dos diasporos e
tamanho corporal, sendo que essa caracteristica (tamanho) parece influenciar fortemente
a estrutura das redes e a composicdo dos médulos, como encontrado em outro estudo
com redes de interacdes de dispersdo de sementes no Pantanal (Donatti et al. 2011), em
que o tamanho dos diasporos foi positivamente correlacionado com o tamanho dos
animais e diferiu entre os médulos. Assim, parece que a sele¢do dos tipos de frutos e a
evolucdo do tamanho dos diasporos tém sido fortemente influenciadas por animais de
diferentes tamanhos (Lord 2004, Burns & Lake 2009, Galetti et al. 2013).

Ja em nivel mais especifico foi observada diferenca significativa entre floresta,
savana e campo quanto a forca dos tdxons (“species strength”) e esse parametro se

comportou de maneira contraria do ponto de vista das plantas e dos animais (Figura
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10A, B). As plantas apresentaram maior forca na formacdo campestre, enquanto 0s
animais foram mais fortes na formacao florestal e isso talvez seja explicado pela riqueza
de espécies em cada ambiente (Vazquez et al. 2007). Como na floresta houve maior
riqueza de frutos, o nimero de plantas que dependem dos animais para dispersdo é
maior, elevando a forgca e importancia dos animais nesse ambiente (Bascompte et al.
2006). Ja do ponto de vista das plantas 0 pensamento seria o contrario, de modo que,
como nas formacBes campestres houve menor variedade de frutos e de animais
frugivoros, os grupos de plantas nesse ambiente seriam recursos muito importantes
(maior forga, maior especializagdo) para os frugivoros que ali ocorrem, que seriam mais
dependentes dessas plantas especificamente. Estudos em floresta tropical (Schleuning et
al. 2012) constataram que a forca dos frugivoros, ou seja, o grau de dependéncia das
plantas em relacdo aos animais, aumentava com o numero de visitas de frugivoros e
com o grau de especializacdo (d) da fauna sobre plantas especificas. Esse mesmo padréo
relacionado a especializacdo da fauna foi observado no Cerrado, devido principalmente
as interagdes “planta X Formicidae” e “plantas X morcegos”, que apresentaram relagdes
mais especializadas e de maior importancia com alguns géneros de frutos. De modo
geral, seria de se esperar que quanto maior a especializacdo de uma espécie, menor seria
a amplitude de organismos que ela se relacionaria e, assim, menor a forga dessa espécie.
Isso foi observado na perspectiva das plantas, em que foi encontrada uma relacédo
negativa entre forca e especializacdo (Figura 10C), de modo que 0s taxons que
apresentaram maior forca foram aqueles mais generalistas, que alimentavam grande
quantidade de familias de frugivoros. Mas do ponto de vista dos animais, como
Formicidae e morcegos apresentaram maior especializacdo com numero alto de
determinadas plantas em compara¢do com os demais grupos de frugivoros, maior foi
sua importancia, tornando positiva a relacdo “forca X especializagdo” na perspectiva
animal (Figura 10D).

O grau de especializacdo (d) dos frutos e dos frugivoros foi, em média, baixo e
ndo houve diferenca entre as formagdes do Cerrado. A maioria das espécies de animais
analisadas (60%) ocorreu em mais de uma formag&o, com apenas dez familias exclusivas
de apenas um ambiente (nove de floresta e uma de campo), e o fato de frugivoros
geralmente procurarem frutos através de longas distancias e de frequentemente cruzarem
as fronteiras entre os ambientes pode ter contribuido para a falta de diferenca entre as
formagBes do Cerrado quanto & especializacdo dos tdxons (Saracco et al. 2004). No

entanto, foi observado que o grau de especializacéo das plantas diferiu significativamente
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quanto a estratificacdo da vegetacdo (Figura 11A) e quanto ao tamanho dos diasporos
(Figura 11B), de modo que formas de vida herbaceas e diasporos grandes foram mais
especializados quanto aos frugivoros, como formigas e aves granivoras que interagiram
mais com as ervas, e animais de grande porte (> 100 g) que foram os Unicos capazes de
interagir com frutos e sementes maiores (> 20 mm). Diferentes grupos funcionais de
animais buscam recursos em diferentes estratos da vegetacao, tendo ja sido documentado
que frugivoros raramente se movem entre 0s estratos e que aqueles que apresentam dieta
mais dependente de frutos (frugivoros generalistas) ocupam mais o dossel das florestas,
onde ha maior variedade e abundancia de frutos (Loiselle & Blake 1990, Schaefer et al.
2002, Schleuning et al. 2012). Quanto a especializagdo dos animais frugivoros nao foi
verificada diferenca significativa quanto ao método de locomocao (Figura 11C) nem
quanto ao tamanho corporal (Figura 11D), talvez em resposta a maior abundancia de
didsporos pequenos (mais generalistas), que interagem com maior variedade de animais.
Em relacdo a robustez das redes de interagdes todas as formacgdes foram
relativamente tolerantes frente a possiveis extingdes de dispersores, refletindo os
padrdes generalistas encontrados (Déttilo 2012). No entanto, foi verificado que as redes
em ambientes florestais foram mais robustas do que as redes em formagdes campestres,
com maior proporgdo de plantas resistindo por mais tempo com a remocao dos animais
dispersores. Como na floresta havia maior abundancia de taxons, a probabilidade de um
frugivoro ocupar e substituir o papel de outro para que as interacdes de dispersdo
continuassem ocorrendo era maior. Redes de interagdes muito especializadas costumam
ser mais sensiveis a alteracBes ambientais porque, em geral, dependem de poucas
espécies (Guimardes et al. 2007). A remocdo direcionada dos componentes de uma rede
também pode afetar drasticamente a taxa de sobrevivéncia das espécies, de modo que se
0s animais com maior nimero de ligacdes (generalistas) forem removidos antes
daqueles com menor nimero de links (especialistas), a perda cumulativa de espécies de
plantas poderia ocorrer de maneira muita mais rapida do que com a extin¢do aleatdria
ou dos especialistas ocorrendo primeiro (Memmott et al. 2004). Uma das propriedades
das redes de interagcBes que contribuem para maior tolerancia frente a extingdes é o
padrdo “nested”, em que plantas especialistas tendem a associar com dispersores
generalistas e vice-versa (Bascompte et al. 2003) e, como as redes no Cerrado foram
“nested” e tiveram baixa especializagdo (H, = 0), isso também pode ter contribuido para
a robustez encontrada (Memmott et al. 2004). No entanto, essa relativa tolerancia nédo é

sinénimo de imunidade a crise de extin¢Oes atuais (Barnosky et al 2011), tendo ja sido
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reportado que redes de interagbes planta-frugivoros podem ser impactadas por
atividades humanas em diversos aspectos, com a fragmentacdo florestal, caca e
exploracdo madeireira afetando na taxa de visitacdo dos frugivoros, na distancia da
dispersdo e no nimero de sementes removidas (Staggemeier & Galetti 2007, Markl et
al. 2012, Sebastidn-Gonzélez et al. 2014) e isso poderia levar a coextingdes que
representariam danos irrepardveis na historia evolutiva desse mutualismo (Bascompte &
Jordano 2007, Pires et al. 2014).

Sinal filogenético no mutualismo planta-frugivoros

As caracteristicas dos frutos (sindromes e tamanho do didsporo) e a constitui¢éo
dos mddulos apresentaram sinal filogenético, embora com valores baixos, indicando
que plantas zoocoéricas proximamente relacionadas filogeneticamente foram similares
morfologicamente e também nas interacGes ecoldgicas em pequena extensdo. Frutos
zoocéricos estiveram distribuidos ao longo de toda filogenia das angiospermas do
Cerrado. No entanto, também foi possivel observar a formacdo de alguns nichos
filogenéticos relacionados as sindromes e aos modulos. A evolugdo da dispersdao de
sementes por animais em ambientes tropicais parece refletir um padrdo filogenético
mais flexivel, de modo que interacBes planta-frugivoros sdo mais generalizadas e
respondem a pressdes seletivas do ambiente, como a disponibilidade de agentes
dispersores e mudancas na estrutura da vegetacdo (Fleming & Kress 2013). Essas
interacOes, porém, ndo sao totalmente explicadas por processos ecoldgicos, e a presenca
de sinal filogenético também pode contribuir para a estruturacdo das redes de
interacdes, uma vez que espécies proximamente relacionadas tendem a ter padrdes de
interacdo e papéis ecoldgicos semelhantes (Rezende et al. 2007, Gomez et al. 2010).
Desse modo, a estrutura das redes planta-frugivoros em ambientes tropicais parece
refletir a inter-relacdo entre historia evolutiva compartilhada (sinal filogenético) e
convergéncia de fendtipos dos frutos e dos animais que geram padrdes similares de
interacOes para especies distantes filogeneticamente (Donatti et al. 2011, Fleming &
Kress 2013), com a filogenia dos plantas contribuindo, aparentemente, apenas
parcialmente para modelar redes planta-frugivoros em biomas mega diversos.

Como visto para o bioma Cerrado, caracteristicas dos frutos associadas as
sindromes zoocéricas estiveram distribuidas por toda a filogenia, sendo que alguns

géneros mais diversos como Byrsonima, Eugenia, Senna e Solanum estivam ainda
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associados a diferentes grupos de dispersores, indicando baixa restricdo filogenética no
fendtipo desses géneros. A convergéncia dos padrbes de interacdo reflete a
convergéncia de caracteristicas morfologicas dos frutos como cor, tamanho, formato e
propriedades nutricionais da polpa, contribuindo para a constituicdo de sindromes
similares em diferentes familias de plantas por todo o mundo (Fleming & Kress 2013).
A tremenda diversidade de frutos e de frugivoros em ambientes tropicais como o
Cerrado também parece influenciar de maneira mais generalizada a evolucéo dos frutos
(Jordano 2000), de modo que pressdes contrarias estabelecidas por diferentes tipos de
frugivoros no ambiente resultariam num padrdo mais “neutro” dos diasporos, como os
de tamanho pequeno e generalistas aqui relacionados, enfraquecendo de modo geral o
efeito seletivo de interacdes mais especializadas (Fleming & Kress 2013). Ndo obstante
a generalizacdo das interacdes de dispersdo e sua ampla distribuicdo filogenética dos
dois lados da interacdo, ha evidencias considerdveis de que o mutualismo planta-
frugivoros tem tido forte efeito na diversificacdo das plantas e dos animais, e a
existéncia daquelas interacbes mais especializadas, como observadas para morcegos e
formigas, também implica que animais frugivoros tiveram importante efeito seletivo na
evolucdo dos frutos, sendo que diferencas regionais como tamanho dos didsporos,
também refletem diferencas do tamanho dos dispersores na comunidade (Lord 2004,
Galetti et al. 2013). Assim, a biologia dos frutos vem selecionando tipos particulares de
adaptacdes nos seus consumidores da mesma maneira que frugivoros vem modificando
as caracteristicas dos frutos, sendo que as interacdes planta-frugivoros vém
influenciando substancialmente na evolugdo desses seres por dezenas de milhdes de
anos (Fleming & Kress 2013).

CONCLUSOES

Interacbes planta-animal como as de frugivoria e dispersdo em ambientes
tropicais megadiversos podem ser bastante complexas. Embora as trés formagdes do
Cerrado tenham se diferenciado significativamente quanto a composicéo de espéecies de
frutos e frugivoros, muitos grupos de plantas e de animais também ocorreram em mais
de uma formagdo, resultando em redes de interagbes com estruturas funcionais
semelhantes, e sugerindo que floresta, savana e campo sdo interdependentes para

manutencdo desse mutualismo no bioma. A elevada proporcao de tdxons ornitocoricos,
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assim como de espécies e familias de aves frugivoras funcionalmente semelhantes
também parece ter dado grande peso as interagdes planta-frugivoros analisadas,
contribuindo para a semelhanca das redes entre as formacdes e os baixos valores de
sinal filogenético para os modulos, que foram constituidos parcialmente por plantas
filogeneticamente relacionadas. Assim, parece que a filogenia das angiospermas
contribui apenas em pequena escala para modelar redes de interacbes planta-frugivoros
em biomas megadiversos como o Cerrado, uma vez que muitos animais sdo capazes de
interagir com plantas de diferentes linhagens evolutivas. Esse trabalho construiu
potenciais redes de interagdes planta-frugivoros, com base nas caracteristicas
morfolégicas e filogenéticas dos grupos funcionais de plantas e animais, que
dificilmente seriam realizadas com base em trabalhos de observacbes em campo, em
razdo da elevada diversidade de grupos taxonémicos incluidos, o que forneceu visao
geral desse mutualismo no Cerrado. Assim, foi dado o passo inicial, mas é provavel que
modelos mais detalhados, considerando também caracteristicas como os padrbes
comportamentais dos frugivoros, o grau de especializacdo em dieta frugivora, a
fenologia das espécies de frutos e a densidade das espécies nos ambientes possam
promover entendimento ainda melhor da funcionalidade dessas complexas interacGes
planta-animal no bioma e contribuir para a elaboracdo de planos para sua recuperagéo e

conservacéo.
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CHAVE INTERATIVA ILUSTRADA PARA IDENTIFICAGCAO DE GENEROS E ESPECIES

ZOOCORICOS DO BlIoMA CERRADO
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INTRODUCAO

A correta identificacdo das espécies com frutos atrativos para fauna é importante
em estudos sobre interacBes planta-animal associados a frugivoria e a dispersdo de
sementes (Dalponte & Lima 1999, Jordano 2000, Carlo 2003, Lobova et al. 2009,
Donatti et al. 2011) e pode revelar dados sobre a biodiversidade de uma comunidade e
ajudar a entender como 0s organismos se inter-relacionam ecoldgica e evolutivamente
(Bascompte & Jordano 2007, Guimardes et al. 2007, Fleming & Kress 2013). Conhecer
as espécies e o padrdo morfoldgico dos diasporos de uma comunidade permite avaliar
ainda questdes ecoldgicas da interacdo com a fauna local e as diferentes estratégias de
estabelecimento e sobrevivéncia das plantas (Howe & Smallwood 1982, Fleming et al.
1987, Wiesbauer et al. 2008). Porém, a imensa riqueza de espécies em ecossistemas
neotropicais pode tornar bastante complexa a identificacdo dos tdxons (Smith 2004).

Chaves de identificagdo botanica séo ferramentas tradicionalmente utilizadas para
auxiliar o processo de identificacdo dos taxons e também no processo de aprendizagem
em cursos de Botanica (Joly 1973, Barroso et al. 1978, Agarez 1994, Barroso et al. 1999,
Souza & Lorenzi 2012). Em geral, tratam-se de chaves dicotdmicas e carentes de
ilustracOes e, ainda, muitas vezes baseadas em caracteristicas florais, restringindo as
possibilidades de uso dessas chaves a fenofase reprodutiva e fornecendo caminhos pouco
flexiveis para se percorrer na ferramenta (Bittrich 2008). A densa terminologia técnica
para descrever as plantas também pode dificultar o uso dessas chaves, sendo que
Morfologia e Taxonomia Vegetal muitas vezes sdo consideradas entre as disciplinas mais
enfadonhas na graduacédo pelo excesso de termos, 0 que gera certa antipatia pela Boténica
pelos alunos (Kuhlmann 2012). Dessa maneira, 0 uso de recursos didaticos interativos e
ricos em ilustracdes € alternativa efetiva para tornar as aulas mais interessantes e facilitar
seu aprendizado (Goncgalvez & Lorenzi 2011, Silva et al. 2011, Kuhlmann 2012).

Em regibes megadiversas como o Brasil, muitas chaves e trabalhos taxonémicos das
nossas floras tornam-se frequentemente desatualizadas em poucos anos (Morrison 2011,
Bittrich et al. 2012). Novas descobertas e revisdes taxondmicas sdo constantemente realizadas
e estudos sobre filogenética vegetal vém contribuindo com muitas mudancas na classificacao
dos taxons ultimamente (Soltis et al. 2005, APG I11 2009, De-Zhu 2012). Em vista disso, tem-
se sugerido que a publicacéo de trabalhos taxondmicos seja feita, em parte, online (Knapp et
al. 2007, Penev et al. 2012), facilitando o trabalho de atualizagdo dos tdxons e 0 acesso aos

usuérios dos bancos de dados (ex. Lista de espécies da Flora do Brasil 2016), embora esse
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tipo de publicagdo ainda necessite maior respaldo e valorizagéo pela comunidade cientifica
(Lawrence & Hawthorne 2006, Barrie et al. 2012, Bittrich et al. 2012).

Buscando facilitar o processo de identificagdo dos organismos e torna-lo mais
acessivel, taxonomistas vém desenvolvendo diversas ferramentas interativas com
recursos computacionais e de publicacdo online (Dallwitz et al. 2013). Dentre as mais
populares estdo as chaves interativas de multiplas entradas, como as do sistema DELTA
(2016) e LUCID (2016), que permitem links de imagens e, para esse uUltimo, diversas
chaves para diferentes organismos do mundo ja estdo disponiveis no site Lucid Key
Server (2016). Esses sistemas se baseiam em matrizes de caracteristicas morfologicas e
de taxons e, diferente das tradicionais chaves dicotdmicas que oferecem sempre apenas
dois caminhos a seguir nos passos da chave, as de mdltipla entrada permitem que o
usuario escolha livremente quais caracteristicas va usar, direcionando o processo de
identificacdo (Penev 2009, Norton et al. 2012, Stagg 2014). A crescente popularizacéo
de dispositivos mdveis como tablets e smartphones também vém permitindo o
desenvolvimento de diversos aplicativos relacionados a identificacdo dos seres vivos
(Nimis et al. 2012). Para plantas ja estdo disponiveis alguns apps para iOS ou Android
como o Leafsnap (Kumar et al. 2012), que permite identificar arvores do hemisfério
Norte por reconhecimento visual automatico a partir de fotografias das folhas, e também
o Lucid Mobile, que converte chaves de multiplas entradas do LUCID (2016) para o
formato movel, permitindo acesso diretamente de celulares sem a necessidade de
conexao a internet, sendo necessario contatar os desenvolvedores do programa para isso
(http://www.lucidcentral.com/en-us/software/lucid3/lucidmobile).

Poucas chaves interativas foram publicadas para a flora brasileira (Bittrich et al.
2012, Santo et al. 2013), com destaque para o projeto “Chaves online de identificacéo de
plantas do Departamento de Botanica do IB, Unicamp” (2016) na flora de S&o Paulo. Para
0 bioma Cerrado, um hotspot mundial com 40% de plantas endémicas (Myers 2000,
Mendonca et al. 2008), também estdo disponiveis poucas chaves de forma geral que
representem bem sua flora (Batalha et al. 1998, Silva-Junior & Silva-Pereira 2009, Silva-
Junior 2012) e até o momento parece haver apenas duas chaves interativas ilustradas
acessiveis na internet, a “Chave para frutos atrativos do Cerrado” (Kuhlmann & Fagg
2011) e a “Chave para familias de plantas do Cerrado” (Zanatta et al. in press), ambas
com acesso livre pelo site “Frutos Atrativos do Cerrado” (2016).

Estima-se que um terco das espécies do bioma Cerrado produza frutos atrativos

para fauna e identificar essas espécies, as vezes tendo-se em maos apenas 0s frutos ou
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sementes oriundas de fezes de animais frugivoros ou banco de sementes no solo, ndo é
tarefa simples, sendo que sementes desse