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Resumo 

 

 A diversidade das florestas tropicais é fortemente moldada por interações 

mutualísticas envolvendo plantas e frugívoros que dispersam suas sementes. No entanto, 

ainda é pouco conhecido como frugívoros podem afetar os padrões de dispersão de sementes, 

a composição da comunidade de plantas e a coexistência de espécies em paisagens de floresta 

tropical. Outra lacuna no nosso conhecimento é entender como a variação das características 

de plantas e frugívoros ligadas a dispersão de sementes se combinam para estruturar as redes 

de interações. E ainda, como essa combinação de características de plantas e frugívoros 

podem ser aproveitadas na restauração florestal. Assim, ao longo de três capítulos, tentei 

elucidar cada uma dessas lacunas no nosso conhecimento através de um extensivo trabalho de 

campo em 12 paisagens fragmentadas na Mata Atlântica. Monitorei a produção de sementes 

dispersas por aves e a abundância de aves em fragmentos florestais, e amostrei a chuva de 

sementes e a atividade de aves atraídos para núcleos de árvores experimentais estabelecidos 

em pastagens adjacentes. No capítulo 1, mostro que a dispersão de sementes por aves pode ser 

manipulada em projetos de restauração com base na combinação de características entre 

plantas e aves, a fim acelerar a recuperação da floresta. No capítulo 2, mostro que os frutos 

proporcionalmente raros em fragmentos de Mata Atlântica têm uma probabilidade maior do 

que o esperado de dispersão de sementes devido ao efeito equalizador proporcionado por aves 

frugívoras, e que este efeito é aumentado com a diversidade de aves. Finalmente, no capítulo 

3, mostro que uma maior diversidade funcional de aves e plantas permite uma maior 

correspondência de características e uma rede de interações mais conectada, o que 

proporciona uma maior riqueza funcional da chuva de sementes. Em conclusão, essa tese 

contribui para o nosso entendimento sobre o papel da dispersão de sementes por aves na 

manutenção da diversidade estrutural e funcional de plantas, bem como para a resiliência de 

uma floresta tropical.  

 

Palavras-chave: dependência de densidade negativa, diversidade funcional, interação planta-

ave, manutenção da diversidade, mutualismos, restauração florestal, sucessão florestal.  

 

 

 

 

  



 

 

Abstract 

 

The diversity of tropical forests is strongly shaped by mutualistic interactions 

involving plants and frugivores that disperse their seeds. However, little is known on how 

frugivores can affect seed dispersal patterns, plant community composition and species 

coexistence in tropical forest landscapes. Another gap in our knowledge is to understand how 

the trait diversity of plant and frugivores match to structure interaction networks, and how this 

plant-bird trait-matching can be used in forest restoration. Thus, over three chapters, I tried to 

clarify each of these knowledge gaps through extensive fieldwork in 12 fragmented 

landscapes in the Atlantic Forest. I monitored the production of bird-dispersed seeds and bird 

abundance in forest fragments and sampled the seed rain and the activity of birds attracted to 

experimental tree nuclei established in adjacent pastures. In chapter 1, I show that seed 

dispersal by birds can be manipulated in restoration projects through the plant-bird trait-

matching to accelerate forest recovery. In chapter 2, I show that proportionally rare fruit 

resources in fragments of the Atlantic Forest have a greater than expected probability of seed 

dispersal due to the equalizing effect provided by frugivorous birds and that this effect is 

increased with bird diversity. Finally, in Chapter 3, I show that a greater functional diversity 

of birds and plants allows for a greater trait-matching and a more connected interaction 

network, which creates a greater functional richness in the seed rain. In conclusion, this thesis 

contributes to our understanding of the role of seed dispersal by birds in maintaining the 

structural and functional diversity of plants as well as the resilience of a tropical forest. 

 

Keywords: forest restoration, forest succession, functional diversity, maintenance of 

diversity, mutualisms, negative density-dependence, plant-bird interaction 
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1 Introdução Geral 

1.1 Padrões de diversidade 

Em florestas tropicais de alta diversidade, a maior parte da diversidade vegetal é 

composta por espécies consideradas raras (Hubbell 2001; Chave et al. 2002; Dinerstein et al. 

2002; Tonhasca Jr. 2005; Hubbell 2013). Acredita-se que os trópicos abriguem entre 40.517 a 

53.345 espécies de plantas arbóreas (Slik et al. 2015), das quais estima-se que pelo menos 

50% são raras ou muito raras (Hubbell 2013). Na Amazônia, a porcentagem de espécies 

arbóreas raras se aproxima de 70% (ter Steege et al. 2013), chegando a 88% em algumas 

regiões (Pitman et al. 1999), enquanto que na Mata Atlântica a porcentagem de espécies 

arbóreas raras também é elevada, chegando a 59% (Caiafa e Martins 2010).  

Durante anos, ecólogos têm procurado compreender os mecanismos que levam a esse 

padrão de espécies raras e de distribuição das espécies durante a montagem das comunidades 

(Flather e Sieg 2007). Todavia, é importante ressaltar que há diferença entre como esse 

padrão ocorre e como ele é mantido. Duas teorias contrastantes tentam explicar a estruturação 

das comunidades e os mecanismos condutores da distribuição e composição de espécies 

nestas comunidades: a Teoria do Nicho (MacArthur e Levins 1967) e a Teoria Neutra da 

Biodiversidade e Biogeografia (Hubbell 2001). A primeira teoria prediz que os recursos (ver 

Pocheville 2015 para um histórico sobre a definição do termo) são utilizados de forma 

diferente pelas espécies e que a especialização na obtenção de determinado recurso pode 

diminuir a eficiência na obtenção de outro (Tilman 2004). A teoria é centrada na competição 

entre as espécies (i.e., a distribuição de espécies é determinada por interações competitivas 

entre as espécies) e prevê que as habilidades competitivas das espécies mais aptas devem 

excluir as demais (Chesson 2000; Pocheville 2015). Desta forma, apenas espécies com nichos 

suficientemente diferenciados podem coexistir em uma mesma comunidade (Kneitel e Chase 

2004) e as características ambientais podem determinar o padrão de composição das espécies.  

Embora a Teoria do Nicho tenha suporte empírico em diversos trabalhos que 

investigaram a montagem das comunidades (e.g., Tilman 1981; Interlandi e Kilham 2001), 

Hubbell (2001) propôs a Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia segundo a qual 

todos os indivíduos da comunidade têm as mesmas chances de migrar, reproduzir-se, morrer e 

“especiar” (ver De Marco Jr. 2006 para explicação do termo), uma vez que todos são 

funcionalmente equivalentes. Neste sentido, ele afirma que a abundância de espécies é 

dependente do acaso e não da superioridade competitiva de uma espécie. A competição pode 

até ocorrer na comunidade, todavia, é altamente simétrica (Pocheville 2015). Relações 

tróficas e mutualismos assimétricos não são abordados no modelo (Bell 2001). Hubbell 
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(2001) prevê que os padrões de composição das espécies estão ligados às suas capacidades de 

dispersão (i.e., montagem da comunidade através de dispersão), sendo que as diferenças na 

composição e abundância das espécies derivam de processos probabilísticos na colonização e 

extinção dos indivíduos. Outra questão deste modelo é que, diferentemente da Teoria de 

Nicho, Hubbell (2001) propõe que a coexistência entre as espécies não é estável, 

principalmente devido à igualdade de aptidões entre elas. Coexistência instável é quando não 

há tendência para recuperação das densidades das espécies e, a longo prazo, elas não são 

mantidas no sistema. Por outro lado, a coexistência estável entre as espécies significa que as 

densidades das mesmas tendem a se recuperar em situações em que estejam baixas (Chesson 

2000). Embora este ponto seja criticado pelo fato da maioria das comunidades apresentarem 

coexistência estável entre as espécies e ser difícil encontrar aptidões idênticas, ele pode ser 

verificado quando as diferenças de aptidão se equivalem às taxas de competição 

intraespecífica da espécie com maior aptidão (mecanismo de estabilização, ver abaixo) 

(Chesson 2000). 

 Em relação à manutenção da diversidade, há duas classes principais de mecanismos: 

efeitos de equalização que minimizam a aptidão e diferenças competitivas entre espécies e 

efeitos de estabilização que aumentam os efeitos negativamente dependentes da densidade 

quando as espécies se tornam mais abundantes (Chesson 2000; Muller-Landau 2008; Fig. 1). 

Este último mecanismo ocorre muitas vezes quando os efeitos de interações intraespecíficas 

(e.g., competição intraespecífica) são “mais negativos” do que os efeitos das interações 

interespecíficas (Chesson 2000). Neste sentido, os mecanismos de equalização e de 

estabilização, atuando juntos, podem aumentar as chances ou a durabilidade da coexistência 

(Chesson 2000; Adler et al. 2007). Por exemplo, demandas conflitantes (trade-off) 

interespecíficas que envolvem a capacidade de colonização e competição podem contribuir 

fortemente para a manutenção da diversidade de espécies de plantas devido aos efeitos 

equalizadores e/ou estabilizadores que essas demandas exercem nas comunidades (Chesson 

2000; Muller-Landau 2008, Chesson 2018; Fig. 1). 
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Fig. 1. Considere uma situação na qual existem diferenças competitivas fixas entre as espécies em suas taxas 

reprodutivas per capita (a) - diferenças que deterministicamente levariam à exclusão competitiva das espécies com 

a menor taxa reprodutiva (linha tracejada) pelas espécies com a maior taxa reprodutiva (linha pontilhada). Nesse 

caso, podemos pensar em cada espécie como uma bola precariamente localizada em uma encosta íngreme (b), pela 

qual ela inevitavelmente rolará, com as espécies mais fracas movendo-se para a abundância zero e a comum para 

a dominância. Se adicionarmos uma influência parcialmente equalizadora, as taxas reprodutivas das duas espécies 

tornam-se mais semelhantes (c), mas como uma ainda é superior, as espécies mais fracas ainda serão 

inevitavelmente perdidas, embora a uma taxa mais lenta (d). No caso extremo de influências perfeitamente 

equalizadoras, as taxas reprodutivas das duas espécies tornam-se idênticas (e). Este caso é análogo àquele em que 

ambas as espécies são bolas em uma mesa plana (f): não há nenhuma inclinação que os faça aumentar ou diminuir 
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em abundância, mas ambos estão sujeitos à deriva aleatória que pode resultar em sua abundância indo a zero ou 

ao domínio. Se, em vez disso, adicionarmos uma influência estabilizadora, então a taxa reprodutiva de cada espécie 

diminui à medida que se torna mais abundante e aumenta à medida que se torna mais rara (g); aqui, existem pares 

de abundâncias em que as espécies têm taxas reprodutivas iguais e podem coexistir de forma estável. Nesse caso, 

é como se cada espécie fosse uma bola dentro de uma tigela (h): qualquer perturbação de sua abundância para 

níveis superiores ou inferiores induzirá feedbacks negativos que a retornarão à sua posição de equilíbrio estável. 

Por exemplo, se sua abundância for reduzida, sua taxa reprodutiva aumentará e, assim, ele retornará ao seu 

equilíbrio de abundância. Adaptado integralmente de Muller-Landau (2008). 

 

De certa forma, uma abordagem conjunta desses mecanismos (i.e., equalização e 

estabilização) tende a conciliar a Teoria do Nicho e a Teoria Neutra em uma estrutura 

unificada (Wennekes et al. 2012). Enquanto a igualdade de aptidões (ou diminuição das 

diferenças de aptidão) devido a mecanismos equalizadores é o centro da Teoria Neutra, 

mecanismos estabilizadores que permitem que uma espécie se limite (e.g., por competição 

intraespecífica) mais do que outras é uma ideia claramente pertencente à Teoria de Nicho 

(Wennekes et al. 2012; Pocheville 2015). De fato, vários trabalhos têm tentado conciliar 

abordagens das duas teorias para explicar a manutenção da diversidade e distribuição das 

espécies (e.g., Gravel et al. 2006; Adler et al. 2007; Chisholm e Pacala 2010). Da mesma 

forma, vários trabalhos têm levantado abordagens de ambas as teorias para explicar os 

padrões de raridade das espécies. Por exemplo, os padrões de raridade podem ser explicados 

por abordagens da teoria neutra como o mecanismo de limitação de dispersão (Volkov et al. 

2003), ou por abordagens da teoria do nicho como características das espécies (Arellano et al. 

2015) e efeitos dependentes da densidade de indivíduos coespecíficos (Comita et al. 2010).  

 

1.2 Frugivoria e dispersão de sementes 

É possível que animais que se alimentam de frutos (frugívoros) tenham grande importância 

nesse padrão de distribuição de plantas, uma vez que esses animais são responsáveis por 

dispersar a grande maioria das espécies de plantas lenhosas em florestas tropicais (Jordano 

2000). Acredita-se que entre 70% a 90% das plantas lenhosas tropicais sejam dispersas por 

animais, sendo aves e mamíferos os principais agentes (Jordano 2000 e referências aí 

indicadas). Na Mata Atlântica, cerca de 75% das plantas lenhosas produzem frutos carnosos 

(Almeida-Neto et al. 2008). Desta forma, a prevalência de endozoocoria nestes sistemas 

indica a importância de frugívoros dispersores de sementes na manutenção de biodiversidade 

e torna o estudo da dispersão de plantas em grande parte uma questão de avaliar quais 

espécies de frugívoros são relevantes para o processo e compreender a probabilidade destes 
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frugívoros depositarem as sementes em locais apropriados (Schupp et al. 2010). Neste 

sentido, embora muitos outros grupos de animais como morcegos (e.g., Mello et al. 2011), 

primatas e ungulados (e.g., Bueno et al. 2013) sejam importantes dispersores, as aves são o 

grupo de frugívoros mais comum e diversificado nos trópicos e em outras regiões (Fleming e 

Kress 2011). Além disso, aves frugívoras são os principais dispersores de sementes em vários 

tipos de ambientes (Sekercioglu 2006).  

Apesar disso, até recentemente, poucos estudos exploraram como frugívoros e plantas 

interagem para gerar padrões de diversidade nas comunidades vegetais, ou seja, quanto da 

estrutura das comunidades vegetais em termos de composição, abundância e coexistência de 

espécies é determinada pelos frugívoros. A maioria dos estudos destaca o papel importante 

dos efeitos dependentes de densidade negativa para a manutenção da diversidade vegetal nos 

trópicos, mas mostram esse padrão apenas em interações antagônicas, como competição, 

predação e herbivoria (Chesson 2000; Terborgh 2012). Nesse sentido, recentemente Carlo e 

Morales (2016) demonstraram que aves frugívoras tendem a apresentar um padrão 

antiapostático de seleção de frutos (i.e., padrão das aves que tendem a selecionar frutos raros), 

resultando em quantidades equalizadas de sementes dispersas em relação à disponibilidade de 

sementes no ambiente (Fig. 2). Assim, eles sugeriram que esse processo que beneficia 

espécies raras seria um mecanismo que permite o aumento da diversidade nas comunidades de 

plantas e a coexistência de espécies de plantas (Carlo e Morales 2016; Morán-López et al. 

2018a). 
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Fig. 2. Efeitos de equalização das aves sobre a dispersão e recrutamento em uma comunidade de 50 espécies de 

plantas ornitocóricas em Porto Rico registrados por Carlo e Morales (2016). As barras pretas mostram as 10 

espécies mais abundantes (> 95% da produção de sementes) na comunidade. Nota-se que não há diferença entre 

as taxas de dispersão das plantas mais abundantes e raras (i.e., a dispersão foi amplamente equalizada). As taxas 

de recrutamento também foram altamente equalizadas mostrando como frugívoros podem contribuir para manter 

as espécies raras, e assim a maioria da diversidade, em comunidades. 

 

 Assim, os mecanismos compensatórios conferem vantagens às espécies de plantas 

raras, permitindo menores taxas de mortalidade per capita de patógenos, predadores de 

sementes e herbívoros, e reduzem a competição intraespecífica por recursos quando as plantas 

existem em baixas densidades populacionais (Janzen 1970; Comita et al. 2010; Johnson et al. 

2012; Bagchi et al. 2014). Além disso, as espécies de plantas que produzem 

proporcionalmente poucos frutos podem fazer um maior investimento de energia por fruto e 

fornecer uma maior recompensa nutricional aos frugívoros (Howe 1993; Cazetta et al. 2008) 

Fatores ambientais e a identidade das espécies que interagem podem afetar a força dos 

mecanismos compensatórios para espécies de plantas raras. Por exemplo, a magnitude dos 

efeitos de diversificação que ocorrem por meio da dispersão de sementes com viés para 
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espécies de plantas raras por frugívoros pode depender da heterogeneidade da paisagem e do 

comportamento de movimento das aves (Morán-López et al. 2018a). Isso ocorre porque o 

aumento da heterogeneidade da paisagem e a agregação espacial das plantas afetam os 

encontros entre plantas e animais e, portanto, as chances de plantas raras serem dispersas 

(Morán-Lopez et al. 2018a). Além disso, os modelos mostram que a tendência dos frugívoros 

consumirem os frutos de espécies raras surge do comportamento de forrageamento que 

maximiza a nutrição equilibrada quando os perfis nutricionais de diferentes espécies de frutos 

em uma comunidade são complementares entre si (Whelan et al. 1998; Morán-Lopéz et al. 

2018b). 

Os frugívoros variam em tamanho, comportamento alimentar, comportamento de 

movimento e fisiologia digestiva (Wheelwright 1985; Jordano 2000; Levy e Martínez del Rio 

2001; Morales et al. 2013; González-Castro et al. 2015). Da mesma forma, os frutos variam 

em tamanho, exibição de cores, formato e recompensas nutricionais, características que 

influenciam a seleção de frutos e a dispersão de sementes pelos frugívoros. Nesse sentido, 

pode-se esperar que a diversidade de frugívoros também possa influenciar como tais 

mecanismos compensatórios afetam a dispersão de espécies raras. Por exemplo, as interações 

entre plantas e frugívoros são caracteristicamente aninhadas, na qual espécies abundantes 

generalistas são responsáveis pela maioria das interações em toda a comunidade. Em redes de 

frugivoria aninhadas, espécies raras e especializadas formam subconjuntos das interações das 

mais abundantes (Bascompte et al. 2003). Assim, com base na arquitetura comum de 

interações mutualísticas planta-frugívoro (Bascompte et al. 2003), o número de interações 

aumenta com o número de espécies interagindo em uma comunidade (por exemplo, García e 

Martínez 2012; Fricke et al. 2018). 

Estudos recentes descobriram que diminuições na riqueza de frugívoros levam à perda 

de interações e co-extinção de espécies de plantas (Caughlin et al. 2015; Rumeu et al. 2017; 

Srbek-Araujo et al. 2017; Emer et al. 2019; Morán-López et al. 2020 ), ou mudanças na 

diversidade genética de populações de plantas (Carvalho et al. 2016; Pérez-Méndez et al. 

2016). A regeneração e resiliência da floresta tropical também são afetadas pela atividade e 

diversidade de frugívoros (González-Castro et al. 2019; Gardner et al. 2019; Albert et al. 

2020), o que pode impactar o estoque de carbono em remanescentes florestais  (Bello et al. 

2015) e plantações de restauração (Brancalion et al. 2018). Ainda assim, o papel da riqueza de 

frugívoros na manutenção da diversidade de plantas por meio de mecanismos 

comportamentais que afetam a dispersão de sementes, como a dispersão rara (antiapostática), 

permanece amplamente desconhecido. 



19 

 

1.3 Diversidade Funcional 

Como os frugívoros variam em tamanho, comportamento alimentar, estrato de forrageamento 

e capacidade digestiva, bem como mobilidade e área de vida (Wheelwright 1985; Jordano 

2000; Morales et al. 2013; González-Castro et al. 2015), características que podem moldar 

seus papéis funcionais como dispersores de sementes, é importante considerar também outras 

facetas da biodiversidade. Ou seja, a análise da diversidade de frugívoros apenas com riqueza 

e abundância de espécies nem sempre é capaz de prever a estrutura e funcionamento de suas 

comunidades e a qualidade dos serviços, principalmente da chuva de sementes gerada (Gagic 

et al. 2015). Isso porque essas medidas tradicionais não conseguem captar as particularidades 

de cada espécie envolvida e não consideram efeitos redundantes ou complementares que 

possam existir na comunidade (Cianciaruso et al. 2009; Mouchet et al. 2010). 

 A diversidade funcional surgiu como uma abordagem alternativa para descrever a 

variação de características das espécies dentro de uma comunidade e as funções ecológicas 

que desempenham (Mouchet et al. 2010; Flynn et al. 2011). De fato, a diversidade funcional 

mede a gama de características que capturam diferentes aspectos do uso de recursos e 

requisitos ecológicos das espécies (Villéger et al. 2008). Essas características podem prever 

potencialmente como as espécies influenciam os processos ecológicos, como a dispersão de 

sementes (de Bello et al. 2010). Neste sentido, a diversidade funcional pode integrar 

diferentes componentes e conceitos independentes, muitos dos quais se complementam 

(Mason et al. 2005; Villéger et al. 2008). Um deles é o espaço funcional, que é o espaço que 

todas as espécies ocupariam em uma determinada escala (por exemplo, local, regional, 

continental) se as representássemos em um espaço multidimensional, onde cada eixo 

representa uma ou mais características funcionais independentes. Dessa forma, podemos 

definir o nicho funcional de uma espécie como a posição em que ela ocupa no espaço 

funcional (Rosenfeld 2002). Baseado nas características funcionais das espécies (e.g. 

características morfológicas, bioquímicas, fisiológicas, estrutural, fenológica ou 

comportamental, Violle et al. 2007), é possível determinar as funções e o nicho funcional 

definido dentro do espaço funcional.  

A partir do fato de que cada espécie ocupa uma posição dentro do espaço funcional, 

surge o conceito de riqueza funcional de uma comunidade (FRic). O FRic é expresso como o 

hipervolume que todas as espécies da comunidade ocupam no espaço funcional (Villéger et 

al. 2008), ou seja, o volume mínimo que as características funcionais dessas espécies ocupam 

(Fig. 3). Alta FRic indica que existem muitos traços dentro de uma comunidade (Laliberté et 

al., 2015) e maior complementaridade de funções. Da mesma forma, Mason et al. (2005) e 
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Villéger et al. (2008) apresentaram dois outros conceitos que fazem parte da diversidade 

funcional baseados no conceito de espaço funcional. Eles introduziram o conceito de 

equitabilidade funcional de uma comunidade (FEve) e a divergência funcional de uma 

comunidade (FDiv) (Fig. 3). FEve é definida como a regularidade da distribuição das 

abundâncias das espécies no espaço funcional da comunidade e leva em consideração a 

distribuição de frequência das espécies dentro do espaço funcional. Maior FEve significaria 

que os recursos disponíveis são utilizados de forma mais eficiente (Prescott et al., 2016). FDiv 

mede a distribuição da abundância de caracteres dentro deste volume, aumentando com 

valores extremos de caracteres (Mason et al., 2005; Villéger et al., 2008; Laliberté & 

Legendre, 2010). Assim, FDiv maior seria interpretado como uma grande diferenciação entre 

os nichos funcionais da comunidade e, portanto, menor competição.  

Tomadas em conjunto, essas métricas podem indicar os processos de estruturação das 

comunidades por semelhança de limitação, filtragem de nicho, limitação de dispersão e 

processos neutros (Villéger et al. 2008; Mouchet et al. 2010). Ao mesmo tempo, podem 

revelar quais características funcionais específicas em uma comunidade influenciam as 

interações tróficas entre as espécies e os processos do ecossistema (Mokany et al. 2008; Gagic 

et al. 2015). Assim, particularmente em mutualismos de dispersão de sementes, o estudo da 

diversidade funcional de frugívoros e plantas pode nos fornecer uma compreensão mais 

profunda de como os papéis funcionais das espécies envolvidas atuam para estruturar o 

próprio processo e as comunidades florestais resultantes (Garnier et al. 2016; Lavabre et al. 

2016; Pigot et al. 2016). 
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Fig. 3. Apresentação geométrica de índices de diversidade funcional. Duas características definem um espaço 

funcional bidimensional para uma comunidade local de dez espécies (pontos). As espécies são plotadas neste 

espaço de acordo com seus respectivos valores de características e com o tamanho do símbolo proporcional às 

suas abundâncias. A diversidade funcional de uma comunidade é, portanto, a distribuição das espécies e de suas 

abundâncias neste espaço funcional. Para cada componente da diversidade funcional, duas comunidades 

contrastantes são representadas, com valores de índice a, b, c baixos e a ′, b ′, c ′ altos. A riqueza funcional a e a ′ 

é o espaço funcional ocupado pela comunidade, a equitabilidade funcional b e b ′ é a regularidade na distribuição 

das abundâncias das espécies no espaço funcional, e a divergência funcional c e c ′ quantifica como as 

abundâncias das espécies divergem do centro do espaço funcional (Mouillot et al. 2011).  
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1.4 Papel dos frugívoros na regeneração florestal 

Florestas tropicais em regeneração em terras previamente desmatadas oferecem uma 

excelente oportunidade para investigar e testar mecanismos de manutenção da diversidade que 

estão relacionados à montagem das comunidades através da dispersão, bem como testar o 

papel da diversidade funcional de aves e plantas na estruturação de redes de interação. Isso 

porque, mesmo com todos os impactos, essas florestas ainda abrigam boa parte da 

biodiversidade terrestre do mundo, suportam processos e fluxos de ecossistemas vitais e são 

cruciais para a estabilidade climática global (Raven 1988; Bradshaw et al. 2009; Morris 2010; 

Malhi 2012; Lawrence e Vandecar 2015). Além disso, uma vez que as florestas em 

regeneração estão entre os principais elementos de paisagens tropicais atuais (Letcher e 

Chazdon de 2009; Aide et al. 2013), é fundamental saber quão diversas e representativas estas 

áreas em recuperação podem ser e como mutualismos-chave moldam sua formação.  De fato, 

em especial no Brasil, pouco se sabe efetivamente sobre os mecanismos associados à 

regeneração e o papel da interação planta-frugívoro neste processo (mas ver Silva et al. 2010; 

Rodrigues et al. 2011). Assim, compreender os processos que controlam as taxas de 

regeneração florestal e as regras de montagem que influenciam os padrões de biodiversidade 

de florestas sucessionais é fundamental para gerenciar com eficácia a biodiversidade 

remanescente (Chang e HilleRisLambers 2016; Boukili e Chazdon 2017). 

  Em áreas desmatadas, a dispersão de sementes pode ser severamente limitada, mesmo 

a alguns metros de distância dos fragmentos de floresta (Aide e Cavalier 1994; Cubiña e Aide 

2001). Em parte, isso ocorre porque há relativamente poucas espécies de aves que dispersam 

sementes e forragem tanto em áreas abertas quanto florestadas (Pizo e dos Santos 2011; Carlo 

e Morales 2016). Portanto, o desenvolvimento de métodos para atrair dispersores de sementes 

importantes através de distâncias em paisagens tropicais desmatadas pode contribuir muito 

para reduzir a limitação de dispersão (Vieira et al. 1994; Slocum 2001; Kelm et al., 2008; 

Corbin & Holl, 2012; Peters et al. 2016). Estudos também mostraram que espécies de árvores 

que produzem frutos carnosos promovem mais dispersão do que espécies abioticamente 

dispersas (Vieira et al. 1994; Slocum 2001) e servem como focos de dispersão de longa 

distância em paisagens fragmentadas (Carlo et al. 2013). Árvores pioneiras dispersas por aves 

podem, em particular, desempenhar um papel importante na atração de dispersores de 

sementes para locais de restauração, dado seu rápido crescimento e produção abundante de 

frutos amplamente consumidos por muitas espécies de aves (Guevara e Laborde 1993; 

Guidetti et al. 2016). Uma lacuna de conhecimento crítica para manipular previsivelmente a 

dispersão de sementes em projetos de restauração é que não se sabe o quanto (ou seja, o 
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tamanho do efeito) características específicas das árvores pioneiras de frutos carnosos 

importam como atrativos para aves frugívoras. Esperamos que as características das espécies 

pioneiras - incluindo a variação no tipo de recompensa de nutrientes entre as espécies de 

frutos carnosos - afetem fortemente a quantidade, a riqueza e a composição da chuva de 

sementes produzida por aves frugívoras, uma vez que as redes mutualísticas de dispersão de 

sementes podem ser estruturadas pela correspondência de características entre as espécies que 

interagem entre si (Bascompte e Jordano 2007; Schleuning et al. 2015; Morán-López et al. 

2020). É importante avaliar isso porque, se os efeitos forem grandes, os métodos de 

restauração que levam em conta características específicas podem promover a conectividade 

da paisagem, acelerar a regeneração da floresta e aumentar a recuperação da biodiversidade. 

Assim, os processos de correspondência de características inerentes às redes de frugivoria 

podem ter uma influência generalizada na montagem de comunidades florestais sucessionais 

(Schleuning et al. 2015; González-Castro et al. 2019), especialmente quando as características 

dos frutos de espécies pioneiras modificam subsequentemente padrões de dispersão de 

sementes. Esta é uma lacuna importante a ser preenchida para gerenciar a montagem de 

comunidades mutualísticas de plantas e animais em áreas desmatadas (Martínez e García 

2017). 
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Conclusões finais 

Ao final dessa tese, chegamos às seguintes conclusões 

• Compreender os efeitos da correspondência de características entre aves e plantas

sobre a chuva de sementes em um gradiente de distância que separa áreas desmatadas

de fragmentos florestais é fundamental para melhorar os esforços de restauração,

especialmente no contexto de nucleação aplicada em paisagens tropicais desmatadas.

Neste sentido, a dispersão de sementes de aves pode ser manipulada em projetos de

restauração a fim de aumentar a conectividade e acelerar a recuperação da floresta e a

provisão de vários serviços ecossistêmicos que se seguem após a sucessão da floresta.

• Nossos resultados mostram que os frutos proporcionalmente raros em fragmentos de

Mata Atlântica têm uma probabilidade maior do que o esperado de dispersão de

sementes devido ao efeito equalizador promovido por aves frugívoras, que é um

mecanismo importante e geral Dependente da Densidade Negativa que promove a

coexistência e a resiliência das comunidades de plantas tropicais. Além disso, há efeito

positivo da riqueza de frugívoros no tamanho desse efeito equalizador resultante da

dispersão de sementes, o que ressalta a urgência de reduzir a perda de espécies de aves

e a simplificação de suas comunidades em paisagens tropicais.

• Descobrimos que uma maior diversidade funcional de aves e plantas permite uma

maior correspondência de características entre plantas e aves e uma rede de interações

mais conectada. Isso pode gerar uma maior riqueza funcional na chuva de sementes.

Nossos resultados destacam a importância da diversidade funcional de frugívoros para

a montagem das redes de interação planta-animal e a promoção de uma dispersão de

sementes funcionalmente mais diversa em paisagens tropicais.
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