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Resumo
As savanas sul-americanas representam um dos ecossistemas mais biodiversos do planeta,
resultado da interacdo entre fatores historicos, ambientais e funcionais. Tradicionalmente,
sua origem e manuten¢do tém sido atribuidas a solos pobres, clima sazonal e regimes
recorrentes de fogo, mas evidéncias recentes indicam um possivel papel da megafauna
extinta na estruturacao de savanas da regido amazonica. Esta tese buscou integrar legados
evolutivos e pressdes ambientais atuais para compreender os processos que moldam a
diversidade funcional das savanas neotropicais. No primeiro capitulo, investigamos o
legado da megafauna extinta em savanas amazonicas e no Cerrado, comparando atributos
funcionais associados a defesa contra herbivoria, como densidade da madeira, tamanho
foliar, espinhos e nectarios extraflorais, observando que as savanas amazonicas apresentam
espécies com maior densidade da madeira e maior propor¢io de espinhos, enquanto ndo
foram detectadas diferengas significativas para tamanho foliar e presenca de nectarios
extraflorais. Esses resultados corroboraram a hipotese de que grandes herbivoros tiveram
papel relevante na estruturagcdo das savanas amazdnicas durante o Pleistoceno, deixando
legados funcionais que diferenciam essas areas do Cerrado, onde o fogo parece ter sido a
principal forga seletiva. No segundo capitulo, estudamos como fatores ecoldgicos atuais
influenciam a existéncia de diferentes tipos de savanas sul-americanas, avaliando seis
atributos vegetativos (area foliar, densidade da madeira, espessura da casca relativa, altura
relativa, espinhos e latex) em sete tipos de savana sul-americana, além de avaliar a relagao
da variagdo nos atributos com gradientes de solo, clima e fogo. Trés grupos principais de
savanas foram observados: (i) Cerrado, savanas da Guiana e de Alter do Chao, com cascas
grossas € baixo investimento em altura, em climas mais frios e solos distroficos; (ii)
savanas rochosas e de areia branca, com cascas finas ¢ maior investimento em altura,
associadas a climas umidos e solos &cidos; e (ii1) savanas hiperestacionais € pantanosas da
Amazonia, com cascas intermediarias, baixo crescimento em altura e baixa densidade da
madeira, em climas quentes e umidos e solos 4cidos e alagaveis; a presenga de espinhos e
latex nao variou significativamente entre os tipos de savanas. Em conjunto, os resultados
mostram que a diversidade funcional das savanas sul-americanas reflete legados historicos
e pressdes ambientais atuais, enquanto o passado da megafauna pode ter deixado sinais
nos tragos defensivos das savanas amazodnicas, variagdes em clima, solo e fogo continuam

a moldar estratégias ecologicas distintas entre diferentes formagoes.

Palavras-chaves: Savanas; Cerrado; fogo; Atributos vegetativos; Megafauna



Abstract

South American savannas represent one of the most biodiverse ecosystems on the planet,
resulting from the interaction of historical, environmental, and functional factors.
Traditionally, their origin and maintenance have been attributed to poor soils, seasonal
climate, and recurrent fire regimes, but recent evidence points out to a potential role of
extinct megafauna in shaping some South American savannas. In this thesis, I aimed to
integrate evolutionary legacies and current environmental pressures to understand the
functional ecology of Neotropical savannas. In the first chapter, we investigated the legacy
of extinct megafauna in Amazonian savannas and the Cerrado by comparing functional
traits associated with defense against herbivory, such as wood density, leaf size, spines, and
extrafloral nectaries. We observed that Amazonian savannas contain species with higher
wood density and a greater proportion of spines, while no significant differences were
detected in leaf size or the presence of extrafloral nectaries, supporting the hypothesis that
large herbivores played a relevant role in structuring Amazonian savannas during the
Pleistocene, leaving functional legacies that distinguish these areas from the Cerrado, where
fire appears to have been the main selective force. In the second chapter, we evaluated how
present environmental conditions (soil, climate, flooding, rockiness, and fire) influence
functional trait variation in South American savannas, evaluating six vegetative traits (leaf
area, wood density, bark thickness, height, spines, and latex) and seven types of savannas.
This analysis revealed three main groups of physiognomies: (i) Cerrado, Guiana savannas,
and Alter do Chao savannas, characterized by thick bark and low investment in height, in
cooler climates and dystrophic soils; (i1) rocky and white-sand savannas, with thin bark and
higher investment in height, associated with humid climates and acidic soils; and (iii)
hyperseasonal and swampy Amazonian savannas, with intermediate bark, low height
growth, and low wood density, occurring in warm, humid climates and acidic, waterlogged
soils; the presence of spines and latex did not vary significantly among the physiognomies.
Overall, the results show that the functional diversity of South American savannas reflects
both historical legacies and current environmental pressures; while the legacy of megafauna
may have left traces in the defensive traits of Amazonian savannas, variations in climate,

soil, and fire continue to shape distinct ecological strategies across different formations.

Keywords: Savannas; Cerrado; Fire; Vegetative attributes; Megafauna



Introducao geral

As savanas abrangem uma parcela significativa da cobertura vegetal e da
diversidade global, ocupando cerca de um quinto da superficie terrestre e abrigando
importante biodiversidade (Olson et al., 2001; Baudena et al., 2015; Nakanyala et al.,
2017). O termo “savana” tem origem sul-americana e foi registrado em 1526 pelo
espanhol Gonzalo Fernandez Oviedo y Valdéz para designar terras com poucas arvores,
mas cobertas por ervas altas e baixas, derivando do vocabulo “sabana” usado por
populagdes nativas da Venezuela. Na América do Sul, essas formac¢des ocupam cerca de
2,29 milhdes de km? e sdo atualmente definidas como vegetacdes ndo florestais que
combinam um estrato arboreo-arbustivo com um estrato subarbustivo-herbaceo, continuo
ou descontinuo. Assim, as savanas representam uma forma intermediaria entre florestas,
dominadas por arvores, e campos, dominados por herbaceas e gramineas (Borghetti et al.,
2023).

As savanas sul-americanas ocorrem em solos que variam de rasos € arenosos a
profundos e argilosos, apresentando diferentes niveis de drenagem e fertilidade, o que
influencia diretamente a sobrevivéncia, crescimento e distribui¢ao das espécies vegetais
(Ratnam et al., 2011; Borghetti et al., 2023). Essa diversidade edéfica, aliada a variagdo
climatica entre as savanas (que podem ocorrer em climas sazonais ou hipersazonais, com
temperaturas médias anuais entre 18° e 29°C e precipitacdo de menos de 850 a até 2.750
mm) e aos regimes de fogo frequentes, gera elevada heterogeneidade estrutural e
funcional, permitindo a coexisténcia de espécies com distintos conjuntos de tragos
adaptativos (Borghetti et al., 2023; Beerling & Osborne, 2006; Dantas et al., 2015; Dantas
et al., 2013). Essa complexidade ¢ um provavel determinante da riqueza floristica e da
diversidade estrutural dos tipos savanicos sul-americanos (Borghetti et al., 2023).
Caracteristicas como area foliar, densidade da madeira, altura relativa, espessura da casca,
presenca de espinhos e latex refletem estratégias adaptativas das espécies frente as
variagdes ambientais, a ocorréncia periddica de fogo e condicdes passadas que deixara
legado na vegetacao presente (isto €, anacronismos), moldando a composicao, a estrutura
e o funcionamento dessas comunidades vegetais (Carrijo et al., 2021; Dantas e Pausas,
2022).

A origem e manuten¢do dessas savanas tém sido tradicionalmente atribuidas a
fatores abioticos, incluindo clima sazonal, solos pobres em nutrientes, profundidade do
lencol fredtico e regimes de fogo recorrentes (Borghetti et al., 2023; Lehmann, 2011,
2014). Entretanto, evidéncias paleoecoldgicas indicam que fatores histéricos, como a
presenca de grandes herbivoros, a megafauna do Pleistoceno (grandes herbivoros extintos

com mais de 45 kg), podem ter desempenhado papel fundamental na modelagem de



algumas savanas. A extincdo desses herbivoros, associada a mudangas climdticas e
pressdes antropicas, alterou a dindmica vegetacional, pode ter levado a expansao florestal
em algumas areas previamente savanicas, ao passo que, em outros casos, o fogo tem sido
o fator permitindo a consolidagdo de savanas (Dantas & Pausas, 2020; Dantas & Pausas,
2022). Durante o estabelecimento das savanas tropicais modernas, ocorreram expansoes
e retragoes florestais alternadas com retragdes e expansdes de savanas e campos (Behling
& Hooghiemstra, 2001), como observado no ecétono floresta-savana do sul e sudeste da
Amazonia (Baker et al., 2020). Os eventos climaticos de glaciagdes e interglaciais do
Quaternario, nos ultimos 1,6 milhdes de anos, foram sugeridos como tendo relagao direta
com a existéncias de grandes areas savanicas no passado em regides atualmente florestais,
das quais apenas restam atualmente apenas fragmentos isolados em meio a biomas
florestais, particularmente na Amazonia (Baker et al., 2020). Dados bioldgicos e
paleoclimaticos sugerem que essas variagdes climaticas contribuiram para a
diversificacdo evolucionaria da América do Sul, e que os grandes tipos de cobertura
vegetal do final do Pleistoceno sdo essencialmente os mesmos observados hoje (Ledru,
2002; Bigarella et al., 1994).

Pressdes ecologicas atuais e historicas modelando as savanas se refletem
diretamente na composicao e na diversidade de sua flora, que se adaptou as condicdes
sazonais do clima. Tanto fatores biodticos, como diversidade e atributos (Beerling &
Osborne, 2006; Simpson et al., 2022), quanto fatores abidticos, como regime de
queimadas e precipitacdo (Accatino et al., 2010; Lehmann et al., 2014), moldam a
estrutura vegetal. Em comparagdo a outras savanas do mundo, as sul-americanas
apresentam a mais alta diversidade de espécies vegetais e ocorrem majoritariamente em
ambientes mésicos ou mesofiticos, que ndo sao essencialmente secos nem excessivamente
umidos, embora existam savanas em dareas xéricas € em muitas regides umidas do
continente (Borghetti et al., 2023). Nesse sentido, representam o espectro mais umido e
biodiverso das savanas globais (Lehmann et al., 2011; Silva & Bates, 2002). Além de seu
valor ecologico e historico, essas savanas fornecem servigos essenciais, incluindo recarga
de lencdis fredticos, protecdo do solo, armazenamento de carbono e manutengdo da
biodiversidade, contribuindo para o equilibrio climatico regional e o bem-estar humano
(Oliveira et al., 2005; Grace et al., 2006; Overbeck et al., 2015). Contudo, pressoes
antropicas recentes, como pecudria, agricultura e expansao urbana, t€ém impactado esses
ecossistemas (Mittermeier et al., 1998; Guilherme et al., 2022), refor¢ando a necessidade
de compreender a interagdo entre fatores historicos, ambientais e funcionais para orientar
estratégias de conservacao em escala regional e global (Overbeck et al., 2022; Mustin et
al., 2017).

Diante desse contexto, nosso trabalho busca avangar na compreensao dos fatores



histéricos e ambientais que estruturam as savanas sul-americanas, integrando diferentes
escalas temporais e funcionais. No Capitulo 1, investigamos o legado da megafauna
extinta nas savanas amazonicas ¢ no Cerrado, comparando atributos funcionais
associados a defesa contra herbivoria, como densidade da madeira, tamanho foliar,
espinhos e nectarios extraflorais. Partimos da hipdtese de que as savanas amazonicas
preservam sinais funcionais mais relacionados a pressao histérica de grandes herbivoros,
enquanto no Cerrado o fogo teria desempenhado papel mais determinante. Nessa
abordagem usamos tanto espécies comuns como raras, dentro da perspectiva que espécies
raras podem ser boas indicadoras de legados historicos. No Capitulo 2, ampliamos a
analise para um conjunto diversificado de savanas sul-americanas, examinando como
atributos vegetativos, incluindo area foliar, densidade da madeira, espessura da casca,
altura, espinhos e latex, variam em resposta a gradientes ambientais associados ao clima,
ao solo e ao regime de fogo. Nessa segunda abordagem usamos apenas espécies que sao
indicadoras de cada ambiente, as quais esperavamos apresentar relagdes mais fortes com
as condi¢des presentes. Ao integrar legados evolutivos e pressdes ambientais atuais, esta
tese busca avancar na compreensao dos processos que moldam a diversidade funcional
das savanas sul-americanas, destacando a importancia de considerar diferentes escalas
temporais no estudo desses ecossistemas. Além disso, esperamos que os resultados
possam oferecer novas bases para reflexdes sobre o tema e fomentar futuras pesquisas na

area.
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Capitulo 1

A megafauna extinta e a formacio das Savanas Amazonicas

e do Cerrado



A megafauna extinta e a formacio das Savanas Amazonicas e do

Cerrado

Resumo

Grandes mamiferos herbivoros influenciam a distribuicdo de diferentes tipos de
vegetacao, favorecendo a existéncia de savanas e limitando a expansao de florestas. A
extingdo desses animais em muitas regides do planeta pode ter causado mudancas
significativas na composicao e estrutura dos ecossistemas, incluindo a América do Sul,
onde se acredita que esses animais tenham tipo um papel importante na manutencao de
savanas em regides dominadas por florestas, como a Amazonia. Nesse sentido, o presente
estudo propds explorar se a megafauna (i.e., herbivoros mamiferos com 45 kg ou mais)
extinta da América do Sul pode ter tipo um papel maior na estruturagdo de savanas
amazoOnicas em comparagdo as savanas do Cerrado, estas mantidas pelo fogo. Embora as
savanas amazonicas ocorram na forma de pequenos fragmentos, essas savanas podem ser
remanescentes de savanas muito maiores, mantidas por grandes herbivoros no passado.
Para testar essa hipotese, compilamos listas de espécies e dados sobre atributos funcionais
com fun¢ao de defesa contra grandes herbivoros para Savanas Amazonicas e o Cerrado,
como densidade da madeira, tamanho da folha, presenca de espinhos e nectéarios
extraflorais. Observamos que as savanas amazOnicas apresentam espécies com maiores
densidades de madeira e uma maior proporcdo de espécies com espinhos. Nao
encontramos diferencas significativas para o tamanho da folha e presenca de nectarios
extraflorais. O estudo revelou que as plantas das Savanas Amazonicas e do Cerrado
apresentam diferencas em atributos funcionais de defesa contra a megafauna,
corroborando a hipdtese de que grandes herbivoros extintos desempenhavam um papel
mais importante na estrutura¢do dessas savanas durante o Pleistoceno. Assim, esse estudo
ajuda a entender o legado da megafauna extinta da América do Sul sobre os padrdes de

vegetacao atualmente observados.

Palavras-chaves: Megafauna; Arvores; Atributos funcionais; Densidade da madeira;

Espinhos.
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Abstract

Large herbivorous mammals influence the distribution of different types of vegetation,
favoring the existence of savannas and limiting the expansion of forests. The extinction of
these animals in many regions of the planet may have caused significant changes in the
composition and structure of ecosystems, including South America, where they are
believed to have played an important role in maintaining savannas in regions dominated
by forests, such as the Amazon. In this sense, the present study proposed to explore whether
the extinct megafauna (i.e., mammalian herbivores weighing 45 kg or more) of South
America may have played a greater role in the structuring of Amazonian savannas
compared to Cerrado savannas. Although Amazonian savannas occur in the form of small
fragments, these savannas may be remnants of much larger savannas, maintained by large
herbivores in the past. To test this hypothesis, we compiled species lists and data on
functional traits with a defensive role against large herbivores for Amazonian savannas and
the Cerrado, such as wood density, leaf size, presence of spines, and extrafloral nectaries.
We observed that Amazonian savannas present species with higher wood densities and a
greater proportion of species with spines. We did not find significant differences for leaf
size and presence of extrafloral nectaries. The study revealed that plants from Amazonian
savannas and the Cerrado present differences in functional traits of defense against
megafauna, corroborating the hypothesis that extinct large herbivores played an important
role in the structuring of these savannas during the Pleistocene. Thus, this study helps to
understand the legacy of extinct South American megafauna on the vegetation patterns

currently observed.

Keywords: Megafauna; Trees; Functional traits; Wood density; Spines.



11

Introducio

Grandes mamiferos herbivoros atuam como engenheiros ecossistémicos nas
savanas, moldando a estrutura e a dinamica da vegetagdo. Ao se alimentar da vegetagao
lenhosa, eles controlam a densidade de arvores e arbustos, favorecendo paisagens abertas
(Daskin et al., 2016; Sinclair, 2003). Além disso, grandes herbivoros influenciam a
composicao vegetal ao beneficiar espécies adaptadas a herbivoria (Owen-Smith, 1988).
Dessa forma, ao moldarem a paisagem e a composi¢do vegetal, os grandes herbivoros
favorecem a presenca de espécies com diferentes defesas contra a herbivoria por grandes
mamiferos em savanas abertas, o que contribui para a diversidade e a funcionalidade desses
ecossistemas (Daskin et al., 2016; Sinclair, 2003; Owen-Smith, 1988).

Atualmente, uma grande diversidade de grandes mamiferos herbivoros ¢ encontrada
sobretudo na Africa e na Asia. No entanto, esses animais eram comuns em outras regides
do mundo durante o Pleistoceno, sendo sua extingdo relacionada a fatores como predacao
por humanos e mudangas climaticas (Prates & Perez, 2021; Villavicencio et al., 2016; Bird
et al., 2013; Barnosky & Lindsey, 2010). A extingdo da megafauna no final do Pleistoceno
e inicio do Holoceno teve consequéncias significativas para os ecossistemas em diferentes
regides do planeta (Prates & Perez, 2021). A megafauna ¢ frequentemente definida como
espécies com massa corporal igual ou superior a 45 kg (Martin, 1973; mas veja também,
por exemplo, Owen-Smith, 1988, para outras defini¢des). A perda desses animais modificou
a composi¢cdo das paisagens e os regimes de perturbacdo que mantém os ecossistemas
abertos (Dantas & Pausas, 2020; Doughty et al., 2016; Scogings & Sankaran, 2019). Estudos
relatam que grandes herbivoros africanos, ao se alimentar da biomassa vegetal, podem
transformar florestas e savanas em campos e as manter nesse estado (Dantas, et al., 2016;
Staver & Bond, 2014), além de influenciar na frequéncia de fogo e na fertilidade do solo a
longo prazo (Staver & Bond, 2014; Doughty, 2017). Isso sugere que a extin¢do de grandes
herbivoros provavelmente resultou na substituicdo de savanas mantidas por herbivoria por
florestas e bosques, ou por savanas mantidas por fogo, em varios ambientes do planeta
(Dantas & Pausas, 2020; Doughty et al., 2016).

Se, por um lado, a extingdo da megafauna promoveu mudangas rapidas em certas
caracteristicas do ecossistema, como a cobertura arborea, por outro, os atributos funcionais
das espécies podem permanecer por muito mais tempo, como anacronismos (Jansen &
Martin 1982, Bond et al 2004). Assim, esses atributos podem oferecer uma oportunidade
para investigar a influéncia da megafauna extinta sobre as plantas e biomas. A densidade da
madeira, por exemplo, ¢ um indicador de resisténcia mecanica, sendo importante em

ambientes onde grandes herbivoros causam intensos danos (Dantas & Pausas 2020). Plantas
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com madeira mais densa sao menos propensas a quebras e suportam melhores disturbios
fisicos, como os que sao frequentemente causados pela megafauna ao se alimentar (Mori et
al., 2024; Chave et al., 2009). Espinhos, por sua vez, atuam como barreiras fisicas que
dificultam o acesso dos herbivoros aos tecidos nutritivos da planta, diminuindo o consumo
de folhas e caules (Lefebvre, 2022; Charles-Dominique et al., 2016; Hanley et al., 2007). Ja
folhas de pequeno tamanho podem dificultar o acesso a biomassa foliar, aumentando o custo
da obtencdo do alimento. Em ambientes com intensa herbivoria, as plantas apresentam
folhas menores, que sdo menos detectdveis e mais simples de substituir apds danos (Zhu et
al., 2024; Brown & Lawton, 1991). Outro atributo com o potencial de auxiliar contra
grandes herbivoros sdo os nectérios extraflorais. Embora frequentemente associados a uma
prote¢do contra insetos herbivoros, evidencias sugerem que os nectdrios extraflorais
oferecem uma defesa indireta contra grandes herbivoros ao atrair formigas e outros insetos
que protegem as plantas desses animais, como ocorre com formigas e elefantes nas savanas
da Africa (Goheen & Palmer, 2010; Palmer & Brody, 2013). Assim, a combinacao desses
atributos pode oferecer insights sobre os legados ecoldgicos deixados pela interagdo
historica entre plantas e grandes herbivoros.

Ecorregides da América do Sul oferecem um contexto Unico para explorar o impacto
da extin¢do da megafauna (Borguetti et al., 2023). A regido abrigou uma diversidade de
grandes herbivoros, como preguicas gigantes € mastodontes. A combinacdo de mudangas
climaticas no final do Pleistoceno e a crescente pressdo de caca exercida pelos primeiros
humanos levou ao declinio e, por fim, a extingdo dessas espécies, alterando
consequentemente as paisagens sul-americanas (Barnosky & Lindsey, 2010; Doughty et al.,
2016). Estudos apontam que espécies de plantas lenhosas em ecossistemas sul-americanos
historicamente habitados por grandes herbivoros desenvolveram adaptacdes para resistir ao
ataque desses grandes animais (Dantas & Pausas, 2020; Tomlinson et al., 2016). Mesmo
que muitos desses herbivoros tenham sido extintos, plantas de diversos biomas ainda
carregam atributos adaptativos dessa antiga interagdo, apresentando caracteristicas que se
tornaram anacronicas (Janzen & Martin, 1982; Galetti et al., 2018).

Uma das regides potencialmente impactadas pela extingdo da megafauna ¢ a
Amazodnia. Atualmente, as savanas amazoOnicas sdo fragmentadas e ocupam dareas
relativamente pequenas (Carvalho & Mustin, 2017), mas had evidéncias de que sejam
remanescentes de uma savana ampla que ocupou grande parte da regido conectando as
diferentes regides savanicas da América do Sul (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger
2006; Dantas & Pausas 2022). Tal padrao foi originalmente atribuido a mudangas climaticas
durante o Pleistoceno, mas evidéncias mais recentes nao apontam para o clima como causa
da ocorréncia de savanas na regido (e.g., Bush et al., 2007; Arruda et al., 2018). Uma

hipotese recente sugeriu que a existéncia de uma grande savana na Amazonia no passado
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pode ter sido resultado da atividade de grandes herbivoros (Dantas & Pausas, 2022). Esses
animais podem ter desempenhado um papel importante na modelagem da paisagem,
regulando a densidade de arvores e arbustos e promovendo a abertura de 4reas naturais.
Com sua extingdo, a dindmica ecologica desses ambientes pode ter sido alterada, permitindo
o avango de formacgodes florestais (Devecchi et al., 2020), exceto em areas cujas condig¢des
do ambiente sdo muito extremas para o desenvolvimento arboreo. Evidéncias em favor
dessa ideia incluem a presenca de grandes herbivoros, incluindo pastadores, nessa regidao
durante o Pleistoceno e a dominancia de arvores com grande densidade da madeira nas
florestas amazodnicas ocidentais (Dantas & Pausas 2022). Em que medida as savanas
amazoOnicas seriam remanescentes de savanas estruturadas por megafauna, ou correspondem
a vegetacdo mantida por condigdes ecologicas atuais, ainda permanece desconhecido.
Atualmente, a visdo que prevalece sobre essas savanas € esta tltima, em que sdo vistas como
determinadas por fatores como solo, clima, alagamento e fogo (Hirota et al., 2010; Valadao
et al., 2021). Uma das formas de abordar essas hipoteses seria por meio de atributos
funcionais que funcionam como defesas contra a megafauna. Se a megafauna foi um fator
mais importante nessas savanas que em outras savanas da América do Sul, como o Cerrado,
se esperaria uma maior presenga de espécies com atributos funcionais com funcao
defensiva.

As savanas amazoOnicas apresentam uma diversidade de tipos de vegetacdo, que
incluem desde formagdes localizadas em chapadas, descritas por solos mais drenados e
vegetacdo arbustiva, até campinaranas situadas em 4areas mais baixas, frequentemente
associadas a solos hidromorficos e espécies herbaceas dominantes (Ribeiro & Walter,
1998). Para este estudo as Savanas da Guiana, Savanas de Canga e Campinaranas, foram
consideradas sob o termo genérico “savanas amazoOnicas”. Apesar desses ecossistemas
serem heterogéneos entre si (Borguetti et al., 2023), nosso objetivo ¢ focar em possiveis
aspectos compartilhados, possivelmente relacionadas a sua histéria comum com a
megafauna.

O Cerrado, a maior e mais biodiversa regido savanica da América do Sul, em
contrapartida, ndo parece ter sido amplamente influenciado pela megafauna. Evidéncias
sugerem que o Cerrado, que ja existia durante o Pleistoceno, se manteve estavel apds a
extingdo da megafauna (Dantas & Pausas 2022). Além disso, os atributos funcionais das
espécies do Cerrado ndo sugerem adaptagdo a herbivoria por grandes herbivoros e sim uma
especializacdo para sobreviver ao fogo (Dantas & Pausas 2020). Nesse tipo de vegetacao,
adaptacdes especificas, como casca espessa, madeira de baixa densidade e plantas
geoxilicas, sdo amplamente observadas, ao passo que adaptacdes para sobreviver a
herbivoria, como alta densidade da madeira e espinhos, sio menos comuns (Pausas et al.,

2018; Dantas & Pausas, 2013; Maurin et al., 2014). A auséncia de uma forte pressao da
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megafauna sobre o Cerrado pode ter contribuido para a prevaléncia do fogo como principal
forga modeladora do ecossistema, uma vez que, a herbivoria intensa por grandes animais
era capaz de controlar a densidade de arvores e reduzir a biomassa inflamavel (Devecchi et
al., 2020). Esse contraste entre savanas dominadas pelo fogo e aquelas historicamente
influenciadas por herbivoros ¢ fundamental para compreender as diferencas estruturais e
funcionais entre as savanas ¢ pode ser importante para entender as diferencgas entre o
Cerrado e as savanas amazonicas (Pausas et al., 2018; Dantas & Pausas, 2020).

No presente estudo, ndés comparamos caracteristicas funcionais com funcido de
defesa entre plantas lenhosas savanicas de duas regides do Brasil: Amazonia e Cerrado.
Nosso objetivo foi testar a hipotese de que grandes herbivoros extintos tinham um papel
mais importante na estrutura¢do de savanas amazdnicas que nas do Cerrado. Portanto,
esperavamos que as primeiras apresentassem evidéncias mais fortes de uma influéncia
historica da megafauna, como uma maior densidade de madeira, um menor tamanho da
folha, uma maior proporgao de espécies com espinhos e nectarios extraflorais. Ao explorar
essas relagdes, preenchemos lacunas criticas sobre a influéncia da megafauna nos
ecossistemas sul-americanos e contribuimos para a compreensdo dos processos que

moldaram as paisagens atuais.

Materiais e Métodos

Areas de estudo

Para comparar atributos funcionais entre as savanas do Cerrado e amazdnicas,
compilamos estudos floristicos desenvolvidos nesses ecossistemas no Brasil. Para o Cerrado
foram incluidos apenas estudos em areas de cerrado sensu stricto, incluindo cerrado
rupestre, a0 passo que para as savanas amazonicas foram incluidas areas com vegetacdo
savanica localizadas na Amazo6nia. As savanas amazonicas incluidas foram: savana de areia
branca no Parque Nacional do Virua, Roraima; savana de areia branca na Reserva de
Desenvolvimento Sustentadvel do Uatuma, Amazoénia Central, campinarana, matagal
costeiro (restinga), canga e campos rupestres amazdonicos no Parque Estadual de Monte
Alegre (PEMA) e na Serra do Itauajuri, Pard; savana de Alter do Chao, Municipio de
Santarém, Par4; savanas das Guianas, Roraima; e cangas na Floresta Nacional de Carajas
(FLONA) e no Parque Nacional dos Campos Ferruginosos (PNCF). Os nomes das espécies
foram atualizados usando o pacote “rgbif” do R, o qual utiliza a base de dados do Global
Biodiversity Information Facility (GBIF) contendo informagdes sobre nomes antigos

(“backbone”) utilizados na classificacdo de espécies de plantas.

Atributos Funcionais
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Foram compilados dados de atributos funcionais com funcdo defensiva contra
grandes herbivoros para espécies savanicas da América do Sul, como densidade da madeira,
tamanho da folha, presenga de espinhos e de nectarios extraflorais. A madeira densa
funciona como uma barreira fisica, dificultando a quebra de ramos e troncos por animais de
grande porte (Mori et al., 2024; Chave et al., 2009). Folhas menores tendem a ser menos
atrativas para herbivoros, pois oferecem uma recompensa energética reduzida em relagao
ao esfor¢o exigido para consumi-las, além de serem mais dificeis de localizar e capturar.
Assim, a area foliar tende a ser mais elevada em ambientes de savana (Zhu et al., 2024;
Brown & Lawton, 1991). Espinhos sdo estruturas pontiagudas que atuam como um
mecanismo de defesa fisica, dificultando a ingestdo de partes vegetais (Lefebvre, 2022;
Hanley et al., 2007; Tomlinson et al. 2016). Ao causar dor ¢ danos, os espinhos tendem a
desencorajar os herbivoros a se alimentarem da planta (Charles-Dominique et al., 2016;
Hanley et al., 2007). Por fim, nectarios extraflorais produzem néctar fora das flores, atraindo
espécies mutualistas, como formigas. Esses insetos, ao se alimentarem do néctar, podem
proteger a planta contra grandes herbivoros, atacando-os e afastando-os (Goheen & Palmer,
2010; Palmer & Brody, 2013).

Os dados de densidade da madeira foram obtidos a partir Abe et al. (2018), Balch et
al. (2011), Barbosa & Fearnside (2004), Bernardino et al (2022), Borchert (1994), Bucci et
al. (2006), Hao et al. (2008), Markesteijn et al. (2011), Miato (2011), Poorter (2010), Ribeiro
et al. (2011), Santiago et al. (2004), Zanne et al. (2009). Os dados de tamanho da folha
foram obtidos de Wright et al. (2017), e os dados de espinescencia a partir de Dantas &
Pausas (2020, 2022). Os dados de nectarios extraflorais foram obtidos a partir de consultas
na base de dados reflora (REFlora, 2024). Em seguida, a média por espécie foi calculada
para os atributos quantitativos e o valor maximo (1: presenca; 0: auséncia) foi atribuido para

os atributos qualitativos.

Analises estatisticas

As tabelas de espécies por sitio e de atributos por espécie foram entdo unidas,
atribuindo os valores médios do atributo para cada espécie as ocorréncias da espécie em
cada sitio. Para comparar as médias de densidade da madeira e de tamanho das folhas entre
Cerrado e savanas amazodnicas foram utilizados modelos de efeito misto, incluindo a regido
savanica como efeito fixo (Cerrado vs. savanas amazonicas) e género agrupado dentro de
familia como efeito aleatorio. Efeitos fixos e aleatorios foram selecionados de forma
iterativa com base no Critério de Informag¢ao de Akaike. Foram utilizados também testes de
Kruskal-Walis, mas como os resultados foram os mesmos, esses resultados ndo sdo
apresentados. Para comparar a propor¢do de espécies com espinhos € com nectério

extrafloral entre as duas regides savanicas foram utilizados testes de Fisher para dados de
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contagem e testes de qui-quadrado. Como ambos apresentaram os mesmos resultados,
apenas os resultados do primeiro sao mostrados. Todas as analises foram feitas no programa
rv.4.4.1 (R Core Team, 2023) usando os pacotes “rgbif” (para a padroniza¢do no nome das

espécies) e “lmerTest” (para os modelos mistos).

Resultados

Foram encontrados dados de 52 estudos, sendo 6 desenvolvidos em savanas
amazonicas e 47 em Cerrado (Apéndice 1). No total, foram analisados dados de 892 espécies
arbustivo-arboreas, sendo 499 de savanas amazonicas e 393 de Cerrado (Apéndice 2). As
caracteristicas funcionais das plantas nas savanas amazonicas (SAM) e no Cerrado (CER)
sugerem que cada grupo possui um conjunto Unico de adaptagdes ecologicas, moldadas por
diferentes pressdes seletivas por grandes herbivoros. A densidade da madeira foi
significativamente maior nas savanas amazonicas em comparacdo ao Cerrado (Tabela 1;
Figura 1). Paraa area foliar, as médias foram semelhantes entre as regides (Tabela 1; Figura
1). A proporcdo de espécies com espinhos foi significativamente maior nas savanas
amazonicas em relagdo ao Cerrado (Tabela 1; Figura 1). J4 a presenga de nectérios
extraflorais, embora ocorrendo em mais espécies nas savanas amazOnicas em relacdo ao

Cerrado, ndo foi estatisticamente diferente entre as regides (Tabela 1; Figura 1).

Tabela 1: Comparacdo de atributos funcionais entre Cerrado (CER) e savanas amazonicas (SAM)

CER SAM
Nsp  Valor* Nsp Valor* P
Densidade da Madeira (g.cm®) 169 0.59+£0.16 223 0.67+0.16  <0.001
Area Foliar (cm?) 79 53.11£51.56 108 58.56+59.11  0.626
Espinhos (% com) 171 2 169 8 0.016
Nectarios Extra Florais (% com) 192 40 17 70 1

Nsp: nimero de espécies; * para atributos quantitativos, valores sdo médias + desvios padrdes e
porcentagem de positivos para atributos qualitativos. Valores de P para atributos quantitativos sao
baseados em modelos de efeito mistos, com a regido savanica como efeito fixo (CER: Cerrado;
SAM: savanas amazoOnicas) e com género ¢ familia como efeito aleatdrio. Para atributos qualitativos

sd0 baseados em testes de Fisher para dados de contagem.
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Espinhos: 0

P = 0.001

_

3
1.0

Densidade da Madeira (g.cm
08
|
_ +l+b )

CER

04

SAM

Teste de Fisher, P = 0.016 CER SAM
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Figura 1: Comparacdo de atributos funcionais entre Cerrado (CER) e savanas amazonicas (SAM).
(a) Proporgao de espécies com espinhos; (b) Densidade da madeira. Resultados sdo para teste de
Fisher em (a) e modelo de efeito misto em (b). Os valores de porcentagens mostrados em (a) sao
para espécies sem espinhos. Apenas atributos com diferengas significativas sdo mostrados (ver

Tabela 1 para resultados completos).

Discussao

Os resultados deste estudo revelam diferengas nas caracteristicas funcionais das
plantas entre as savanas amazonicas e o Cerrado, destacando adaptagdes que podem ter sido
moldadas por processos historicos. A densidade da madeira e a propor¢ao de espécies com
espinhos foram significativamente maiores nas savanas amazonicas, apoiando a hipdtese de
que a megafauna extinta teve um papel mais relevante na estrutura¢do desses ambientes,
selecionando plantas com defesas fisicas mais efetivas. Por outro lado, atributos como
tamanho das folhas e a presenca de nectarios extraflorais pode refletir adaptacdes
influenciadas por outros fatores ecoldgicos, como clima e tipo de solo, os quais devem
estruturar as savanas de uma forma geral, j&4 que esses atributos ndo diferiram entre os
grupos. Esses resultados sugerem que, embora a megafauna tenha desempenhado um papel
importante em diferenciar essas savanas no passado, fatores ecoldogicos comuns a essas
savanas, também sdo importantes para moldar sua funcionalidade. Assim, o estudo reforca
aideia de legados ecologicos da interacao histérica com a megafauna, a0 mesmo tempo que
destaca a complexidade dos processos que influenciam as savanas sul-americanas.

A maior densidade de madeira nas savanas amazOnicas em comparagdo com as
savanas de Cerrado indica uma estratégia adaptativa distinta entre os dois ecossistemas.
Madeiras mais densas estdo associadas a maior resisténcia mecanica e durabilidade, o que
pode ser vantajoso em ambientes historicamente sujeitos a interagdes com grandes

herbivoros (Berzaghi et al., 2023; Landman, 2019). Plantas com madeira densa sdo mais
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dificeis de serem mastigadas ou quebradas, oferecendo uma defesa fisica contra o consumo
por grandes herbivoros. Isso ocorre porque a densidade da madeira estd frequentemente
associada a um maior teor de lignina, menor propor¢ao de agua e menor area de limen no
xilema secundério, tornando-a mais dificil de digerir e mais resistente ao desgaste causado
pela mastigacao (Cabral et al., 2022, Dantas et al. 2024). Em ecossistemas historicamente
expostos a grandes herbivoros, como nas savanas, essa adaptacdo evolutiva proporciona
uma vantagem, permitindo que as plantas sobrevivam por mais tempo e suportem maiores
taxas de herbivoria. Por outro lado, no Cerrado, onde o fogo ¢ um distirbio frequente, o
bioma tende a selecionar plantas com capacidade de rebrota ou protecdo do meristema
apical, o que depende de madeiras menos densas, seja para um crescimento mais rapido do
broto, seja para que uma maior fracdo do carbono seja direcionado para estruturas
subterraneas e cascas grossas (Dantas & Pausas 2020). Esses padroes refletem historias
evolutivas distintas, com as savanas amazonicas possivelmente carregando maior influéncia
da megafauna extinta, enquanto o cerrado pode ser mais fortemente moldado pelo regime
de fogo (Faleiro et al., 2025; Zupo et al., 2021).

Apesar dos resultados para densidade da madeira serem condizentes com nossa
hipotese, ¢ importante destacar que a densidade da madeira ¢ um atributo que possui outras
funcdes ecoldgicas em comunidades vegetais. Por exemplo, madeiras mais densas tém
maior capacidade de armazenamento de carbono, o que também pode contribuir para a
resiliéncia das plantas em ambientes de savana, onde os recursos sao limitados (Mori et al.,
2024; Pellegrini et al., 2016). Além disso, alta densidade da madeira ¢ um atributo
importante garantindo a tolerancia a sombra e a sobrevivéncia a seca em ambientes florestais
(Esquivel-Muelbert et al. 2020, Reis et al. 2022, Dantas et al. 2024). Estudos também
apontam para uma grande importancia desse atributo em areas submetidas a furacdes
(Dantas & Pausas 2022). Evidéncias também sugerem que, em florestas, a densidade da
madeira tende a ser menor em areas alagaveis do que em 4reas ndo-alagaveis (Mori et al.
2024). Finalmente, evidéncias recentes apontam para a variacao de temperatura como um
importante determinante desse atributo a escala global, uma vez que, as savanas amazonicas
sdo mais proximas do equador e potencialmente mais quentes que as do Cerrado (Mo et al.
2024). No entanto, nenhum desses fatores ¢ capaz de explicar as diferencas encontradas
aqui, uma vez que as diferengas de temperatura entre o Cerrado e as savanas amazonicas
nao ¢ muito grande, as savanas nao sao estruturadas por competi¢cdo por luz, e furacoes sao
incomuns na regido. Além disso, savanas amazoOnicas sdo, em geral, mais propensas ao
alagamento que as do Cerrado (Adeney et al., 2016; Demarchi et al., 2023; Mendonga et al.,
2017; Anderson, 1981). No contexto das Américas do Sul e Central, a riqueza de espécies
da megafauna foi encontrada como sendo o principal determinante da densidade da madeira

(Dantas & Pausas 2022).
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Embora tenha sido identificada uma diferenca significativa na propor¢ao de espécies
com espinhos (8% nas savanas amazonicas e 2 % no Cerrado), essa diferenca foi pequena.
Espinhos sdo caracteristicas fenotipicamente plasticas que respondem muito rapidamente a
mudancas nas pressoes de herbivoria (Dantas e Pausas, 2022). Isso poderia explicar a
diferenca menor observada, quando comparado as diferencas reportadas entre o Cerrado e
savanas Africanas (34% das espécies), onde grandes herbivoros ainda atuam (Dantas &
Pausas 2020). Outra observacao que poderia explicar a menor diferenca ¢ o entendimento
de que os espinhos nas savanas sdo mais comuns em ambientes aridos e com solos ricos em
nutrientes (Dantas e Pausas, 2022), ao passo que as savanas amazoénicas frequentemente
ocorrem em solos acidos e pobres em nutrientes (Schaefer et al., 2023). As savanas
Afrotropicais possuem uma maior diversidade e abundancia de grandes herbivoros, tanto
atuais quanto historicos, o que exerce uma pressdo seletiva mais intensa para o
desenvolvimento de defesas fisicas, como espinhos e alta densidade da madeira. Em
contraste, as savanas Neotropicais incluiram pressdes seletivas menos intensas por
herbivoria, resultando em uma propor¢ao menor de espécies espinhosas (Dantas & Pausas,
2020). Espinhos sdo estruturas defensivas eficazes, pois dificultam o acesso de grandes
herbivoros a tecidos nutritivos, como folhas e ramos jovens, reduzindo os danos causados
pela herbivoria (Cooper & Owen-Smith, 1991; Belovsky et al., 1991; Gowda, 1996;
Milewski et al., 1991). Esse atributo ¢ relevante em ambientes onde a pressao de herbivoros
¢ elevada, como acreditamos ter ocorrido nas savanas amazonicas durante o Pleistoceno
(Lefebvre, 2022; Hanley, 2007), mas a eficacia desse atributo depende da fertilidade do
solo. Assim, embora nesse periodo a presenga de megafauna herbivora provavelmente tenha
exercido uma pressao de selecdo natural sobre as plantas, essa pressao favoreceu
principalmente plantas com densidade de madeira alta, conforme reportando anteriormente
(Dantas & Pausas 2022).

A é4rea foliar foi igual nas savanas amazdnicas em compara¢do ao Cerrado. A
auséncia de diferencas significativas para o tamanho da folha pode estar relacionada a
fatores ecologicos e evolutivos que afetam de maneira distinta esse atributo funcional nos
dois grupos. O tamanho da folha pode ser mais influenciado por varidveis ambientais, como
disponibilidade de é4gua, luz e nutrientes, além de pressdes seletivas relacionadas ao
microclima e a eficiéncia fotossintética (Wright et al., 2017). Entretanto, pesquisadores
sugerem que folhas resistentes € menores sao menos suscetiveis a herbivoria (Zhu, 2024).
Essas folhas, combinadas com espinhos, possivelmente fornecem a estratégia defensiva
mais eficaz contra herbivoros mamiferos de grande porte (Shipley, 2007). Estudos
demonstram que esse atributo pode estar mais ligado as savanas aridas e com solos ricos em
nutrientes, onde predominam defesas fisicas, como folhas pequenas, espinhos e

ramificagdes densas, em resposta a pressao de grandes herbivoros. Em contraste, as savanas
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mais umidas e pobres em nutrientes apresentam plantas com folhas maiores e defesas
quimicas. Esses padrdes, conhecidos como "antiherbiomas", refletem a interagao historica
entre megafauna extinta, condi¢des ambientais e caracteristicas do solo, influenciando as
estratégias de defesa e a configuragdo atual dos ecossistemas (Dantas & Pausas 2022).

Por fim, também analisamos a porcentagem de nectarios extraflorais nas Savanas
Amazonicas em comparacao ao Cerrado. Embora nao tenha sido identificada uma diferenca
estatisticamente significativa, foi observada uma tendéncia a que Savanas Amazdnicas
apresentem uma maior proporcao de plantas com essas estruturas. Nectarios extraflorais sdo
estruturas que mediam interagcdes mutualisticas entre plantas e organismos protetores, como
formigas, fornecendo néctar em troca de defesa contra herbivoros. As formigas atraidas por
esses nectarios podem afastar herbivoros, inclusive grandes herbivoros, pela sua
agressividade e comportamento defensivo (Pereira et al., 2020; Palmer & Brody, 2013;
Goheen & Palmer, 2010). Essa interacdo pode ter desempenhado um papel importante
durante o periodo de convivéncia com a megafauna extinta, contribuindo para a protecao
das plantas contra danos causados por grandes herbivoros. No entanto, a compreensao da
funcdo dos nectérios extraflorais ¢ complexa e pode ser influenciada por outros fatores,
incluindo a herbivoria por insetos (Pemberton & Lee, 1996) e a proximidade com florestas
(Da Silva Pinheiro et al., 2023). A proximidade com florestas, por exemplo, pode alterar a
dindmica das interagdes ecoldgicas, afetando a eficacia das defesas das plantas e a pressao
de herbivoria (Morante-Filho et al., 2024). Assim, a hipotese de que grandes herbivoros
tenham sido agentes seletivos para esse atributo € intrigante, mas a complexidade das
interagdes ecoldgicas e a caréncia de estudos direcionados a essa questdo dificultam uma

conclusdo definitiva.

Consideracoes finais

De maneira geral, as savanas amazonicas apresentam um conjunto de caracteristicas
funcionais que refor¢am as hipoteses de uma histéria evolutiva marcada pela influéncia da
megafauna, enquanto o Cerrado, reconhecido como um ecossistema pirofitico, parece ter
suas caracteristicas funcionais moldadas principalmente pela pressdo do fogo e pela
sazonalidade climatica (Costa et al., 2023). Nossos resultados sugerem que a megafauna
extinta pode ter desempenhado um papel relevante na estruturacao das savanas amazonicas,
deixando legados funcionais ainda observaveis na flora atual, como maior densidade da
madeira e maior propor¢ao de espécies com espinhos em comparac¢ao ao Cerrado, que por
sua vez apresenta adaptacdes associadas a resisténcia e resiliéncia a queimadas. Embora nao

tenham sido detectadas diferencas significativas para tamanho das folhas e presenca de
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nectarios extraflorais, esses atributos podem estar relacionados a outras variaveis
ambientais, como disponibilidade de 4gua, luz e nutrientes, além de pressdes biodticas, como
herbivoria por insetos, e fatores espaciais, como proximidade com florestas, evidenciando
a complexidade dos processos que moldam as savanas sul-americanas (Pemberton & Lee,
1996, Da Silva Pinheiro et al., 2023; Morante-Filho et al., 2024). Esses achados contribuem
para uma melhor compreensao das diferengas ecoldgicas e funcionais entre as savanas,
destacando a importancia de integrar multiplos atributos especificos, contextos historicos e
pressdes seletivas passadas para explicar a funcionalidade atual das plantas, com
implicagdes relevantes para o manejo e conservagao dessas regides, especialmente diante

das mudancas climaticas e alteragcdes nos regimes de fogo e herbivoria.
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Tabela A2. Espécies arbustivo-arboreas encontradas no estudo. SAM = Savanas Amazoénicas; CER

= Cerrado.
Espécie Familia Tipo de Savana

Abarema cochleata Fabaceae SAM
Abuta grandifolia Menispermaceae SAM
Acmanthera minima Malpighiaceae SAM
Acosmium dasycarpum Fabaceae CER
Acosmium subelegans Fabaceae CER
Acrocomia aculeata Arecaceae CER
Aegiphila integrifolia Lamiaceae SAM
Aegiphila lhotzkiana Lamiaceae CER
Aegiphila sellowiana Lamiaceae CER

Aegiphila verticillata Lamiaceae SAM



Agonandra brasiliensis
Aiouea trinervis
Albizia lebbeck

Albizia niopoides
Alchornea discolor
Alchornea triplinervia
Aldina heterophylla
Alibertia edulis
Alibertia myrciifolia
Alibertia verrucosa
Allophylus racemosus
Allophylus semidentatus
Allophylus strictus
Amanoa gracillima
Amanoa guianensis
Amasonia arborea
Anacardium giganteum
Anacardium humile
Anacardium occidentale
Anacardium othonianum
Anadenanthera colubrina
Anadenanthera falcata
Anadenanthera peregrina
Andira anthelmia
Andira cujabensis
Andira fraxinifolia
Andira humilis
Andira inermis
Andira nitida
Andira paniculata
Andira trifoliolata
Andira vermifuga
Anemopaegma carajasense
Aniba megaphylla
Aniba parviflora
Annona angustifolia
Annona coriacea
Annona crassiflora
Annona crassifolia
Annona densicoma
Annona jahnii
Antonia ovata
Aptandra tubicina
Aspidosperma aracanga
Aspidosperma australe
Aspidosperma brasiliense

Aspidosperma cylindrocarpon

Aspidosperma discolor

Opiliaceae
Lauraceae
Fabaceae
Fabaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Phyllanthaceae
Phyllanthaceae
Lamiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Bignoniaceae
Lauraceae
Lauraceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Loganiaceae
Aptandraceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae

CER
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
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Aspidosperma macrocarpon
Aspidosperma multiflorum
Aspidosperma nobile
Aspidosperma polyneuron
Aspidosperma pyrifolium
Aspidosperma schultesii
Aspidosperma spruceanum
Aspidosperma subincanum
Aspidosperma tomentosum
Aspilia attenuata
Astronium fraxinifolium
Astronium gracile
Astronium graveolens
Astronium urundeuva
Attalea microcarpa
Attalea phalerata
Attalea spectabilis
Austroplenckia populnea
Bactris campestris
Bactris glaucescens
Bactris simplicifrons
Banisteriopsis latifolia
Bauhinia burchellii
Bauhinia longicuspis
Bauhinia longifolia
Bauhinia longipedicellata
Bauhinia platypetala
Bauhinia pulchella
Bauhinia rufa
Bauhinia ungulata
Begonia guaduensis
Begonia saxicola
Bellucia dichotoma
Bixa orellana
Blepharandra intermedia
Blepharocalyx salicifolius
Bocageopsis mattogrossensis
Bombacopsis macrocalyx
Borreria verticillata
Bowdichia major
Bowdichia virgilioides
Bredemeyera floribunda
Bredemeyera myrtifolia
Brosimum gaudichaudii
Brosimum guianense
Brosimum utile
Buchenavia grandis
Buchenavia suaveolens

Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Asteraceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Arecaceae
Arecaceae
Arecaceae
Celastraceae
Arecaceae
Arecaceae
Arecaceae
Malpighiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Begoniaceae
Begoniaceae

Melastomataceae

Bixaceae
Malpighiaceae
Myrtaceae
Annonaceae
Malvaceae
Rubiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Polygalaceae
Polygalaceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Combretaceae
Combretaceae

CER
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
SAM
CER
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
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Buchenavia tomentosa
Byrsonima basiloba
Byrsonima chrysophylla
Byrsonima coccolobifolia
Byrsonima crassa
Byrsonima crassifolia
Byrsonima crispa
Byrsonima eugeniifolia
Byrsonima fagifolia
Byrsonima lancifolia
Byrsonima leucophlebia
Byrsonima orbignyana
Byrsonima pachyphylla
Byrsonima salzmanniana
Byrsonima schomburgkiana
Byrsonima sericea
Byrsonima verbascifolia
Cabralea canjerana
Calea caleoides
Calliandra surinamensis
Callisthene fasciculata
Callisthene major
Callisthene minor
Calophyllum brasiliense
Calycolpus goetheanus
Calyptranthes concinna
Campomanesia aromatica
Campomanesia grandiflora
Campomanesia guazumifolia
Campomanesia pubescens
Caraipa densifolia
Caraipa savannarum
Cardiopetalum calophyllum
Caryocar brasiliense
Caryocar coriaceum
Caryocar cuneatum
Caryocar glabrum
Caryocar microcarpum
Casearia arborea
Casearia commersoniana
Casearia gossypiosperma
Casearia grandiflora
Casearia javitensis
Casearia pitumba
Casearia sylvestris
Casearia ulmifolia
Cathedra acuminata
Catostemma pubistylum

Combretaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Meliaceae
Asteraceae
Fabaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Calophyllaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Calophyllaceae
Calophyllaceae
Annonaceae
Caryocaraceae
Caryocaraceae
Caryocaraceae
Caryocaraceae
Caryocaraceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Aptandraceae
Malvaceae

CER
CER
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
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Catostemma sclerophyllum
Cecropia pachystachya
Cenostigma gardnerianum
Cenostigma macrophyllum
Cenostigma tocantinum
Cereus hexagonus
Cestrum latifolium
Chaetocarpus schomburgkianus
Chamaecrista bahiae
Chamaecrista desvauxii
Chamaecrista flexuosa
Chamaecrista viscosa
Chaunochiton angustifolium
Chaunochiton loranthoides
Chiococca alba
Chloroleucon acacioides
Chomelia malaneoides
Chomelia obtusa
Chomelia ribesioides
Chomelia tenuiflora
Chromolaena odorata
Chrysophyllum argenteum
Chrysophyllum marginatum
Clerodendrum aculeatum
Clidemia hirta
Clusia burchellii
Clusia columnaris
Clusia nascimentojuniorii
Clusia nemorosa
Clusia nitida
Clusia renggerioides
Cnidoscolus cnicodendron
Cnidoscolus urens
Coccoloba latifolia
Coccoloba mollis
Coccoloba parimensis
Cochlospermum regium
Cochlospermum vitifolium
Combretum lanceolatum
Combretum leprosum
Combretum mellifluum
Connarus detersus
Connarus erianthus
Connarus favosus
Connarus perrottetii
Connarus suberosus
Copaifera coriacea
Copaifera langsdorffii

Malvaceae
Urticaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Cactaceae
Solanaceae
Peraceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Aptandraceae
Aptandraceae
Rubiaceae
Fabaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Asteraceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Lamiaceae

Melastomataceae

Clusiaceae
Clusiaceae
Clusiaceae
Clusiaceae
Clusiaceae
Clusiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Polygonaceae
Polygonaceae
Polygonaceae

Cochlospermaceae
Cochlospermaceae

Combretaceae
Combretaceae
Combretaceae
Connaraceae
Connaraceae
Connaraceae
Connaraceae
Connaraceae
Fabaceae
Fabaceae

SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
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Copaifera martii
Cordia exaltata
Cordia glabrata
Cordia naidophila
Cordia nodosa
Cordia superba
Cordia tetrandra
Cordiera myrciifolia
Couepia grandiflora
Couepia guianensis
Couma utilis
Couratari tenuicarpa
Coussarea hydrangeifolia
Coutarea hexandra
Croton blanchetianus
Croton cajucara
Croton subferrugineus
Cupania diphylla
Cupania racemosa
Cupania vernalis
Curatella americana
Cybianthus detergens
Cybianthus fulvopulverulentus
Cybianthus penduliflorus
Cybianthus reticulatus
Cybistax antisyphilitica
Cyclolobium vecchii
Cynophalla flexuosa
Dacryodes glabra
Dalbergia brasiliensis
Dalbergia miscolobium
Davilla aspera
Davilla elliptica
Didymopanax macrocarpus
Didymopanax morototoni
Dilodendron bipinnatum
Dimorphandra campinarum
Dimorphandra gardneriana
Dimorphandra mollis
Diospyros brasiliensis
Diospyros burchellii
Diospyros coccolobifolia
Diospyros guianensis
Diospyros hispida
Diospyros sericea
Dipteryx alata
Diptychandra aurantiaca
Duguetia furfuracea

Fabaceae
Cordiaceae
Cordiaceae
Cordiaceae
Cordiaceae
Cordiaceae
Cordiaceae
Rubiaceae

Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae

Apocynaceae
Lecythidaceae
Rubiaceae
Rubiaceae

Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae

Sapindaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Dilleniaceae
Primulaceae
Primulaceae
Primulaceae
Primulaceae
Bignoniaceae
Fabaceae
Capparaceae
Burseraceae
Fabaceae
Fabaceae
Dilleniaceae
Dilleniaceae
Araliaceae
Araliaceae
Sapindaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Ebenaceae
Ebenaceae
Ebenaceae
Ebenaceae
Ebenaceae
Ebenaceae
Fabaceae
Fabaceae
Annonaceae

CER
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER

39



Duguetia lanceolata
Dulacia candida
Duroia eriopila

Duroia nitida
Duroia paraensis
Ecclinusa ramiflora
Elaeoluma schomburgkiana
Elvasia canescens
Emmotum nitens
Emmotum orbiculatum
Endlicheria arenosa
Enterolobium gummiferum
Enterolobium schomburgkii
Ephedranthus pisocarpus
Eremanthus erythropappus
Eremanthus glomerulatus
Eremanthus goyazensis
Eriotheca globosa
Eriotheca gracilipes
Eriotheca pentaphylla
Eriotheca pubescens
Erythroxylum anguifugum
Erythroxylum buxus
Erythroxylum campestre
Erythroxylum carajasense
Erythroxylum citrifolium
Erythroxylum daphnites
Erythroxylum deciduum
Erythroxylum engleri
Erythroxylum foetidum
Erythroxylum impressum
Erythroxylum mucronatum
Erythroxylum nelson-rosae
Erythroxylum pelleterianum
Erythroxylum rufum
Erythroxylum spruceanum
Erythroxylum squamatum
Erythroxylum suberosum
Erythroxylum subracemosum
Erythroxylum testaceum
Erythroxylum tortuosum
Eschweilera coriacea
Eschweilera nana
Eschweilera ovata
Eschweilera pedicellata
Esenbeckia cowanii
Esenbeckia grandiflora
Eugenia aurata

Annonaceae
Olacaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Ochnaceae

Metteniusaceae
Metteniusaceae
Lauraceae
Fabaceae
Fabaceae

Annonaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae

Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae
Rutaceae
Rutaceae
Myrtaceae

CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
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Eugenia biflora
Eugenia citrifolia
Eugenia dysenterica
Eugenia ferreiraeana
Eugenia flavescens
Eugenia florida
Eugenia inundata
Eugenia moschata
Eugenia protenta
Eugenia pseudopsidium
Eugenia punicifolia
Eugenia pyriformis
Eugenia stictopetala
Euphronia guianensis
Euterpe precatoria
Exellodendron barbatum
Exellodendron cordatum
Exellodendron coriaceum
Faramea corymbosa
Faramea torquata
Ferdinandusa elliptica
Ferdinandusa rudgeoides
Ficus americana
Ficus citrifolia
Ficus gomelleira
Ficus guianensis
Ficus insipida
Ficus matiziana
Ficus pakkensis
Ficus paludica
Fridericia craterophora
Garcinia madruno
Gaulettia racemosa
Genipa americana
Glycydendron amazonicum
Gochnatia lucida
Gochnatia polymorpha
Gomidesia affinis
Gomidesia lindeniana
Gomidesia palustris
Gongylolepis martiana
Goupia glabra
Guapira ferruginea
Guapira graciliflora
Guapira noxia
Guarea guidonia
Guarea kunthiana
Guarea pubescens

Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Euphroniaceae
Arecaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Bignoniaceae
Clusiaceae
Chrysobalanaceae
Rubiaceae
Euphorbiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Asteraceae
Goupiaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Meliaceae
Meliaceae
Meliaceae

SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
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Guatteria alata
Guatteria australis
Guatteria foliosa
Guatteria schomburgkiana
Guazuma ulmifolia
Guettarda angelica
Guettarda spruceana
Guettarda viburnoides
Gustavia augusta
Hancornia speciosa
Handroanthus albus
Handroanthus aureus
Handroanthus chrysotrichus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus roseoalbus
Handroanthus serratifolius
Handroanthus vellosoi
Havetiopsis flexilis
Hebepetalum humiriifolium
Heisteria citrifolia
Heisteria densifrons
Heisteria laxiflora
Heisteria ovata
Helicostylis scabra
Helicostylis tomentosa
Helicteres brevispira
Helicteres eitenii
Helicteres guazumifolia
Helicteres pentandra
Henriettea granulata
Henriettea horridula
Henriettella ovata
Heteropteris byrsonimifolia
Heteropterys byrsonimifolia
Hevea benthamiana
Hevea guianensis
Hibiscus peruvianus
Himatanthus articulatus
Himatanthus bracteatus
Himatanthus drasticus
Himatanthus obovatus
Hirtella ciliata
Hirtella glandulosa
Hirtella gracilipes
Hirtella hispidula
Hirtella physophora
Hirtella racemosa
Hirtella schultesii

Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Malvaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Lecythidaceae
Apocynaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Clusiaceae
Linaceae
Erythropalaceae
Erythropalaceae
Erythropalaceae
Erythropalaceae
Moraceae
Moraceae
Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Malvaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae

SAM
CER
SAM
SAM
CER
CER
SAM
CER
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
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Homalolepis pohliana
Humiria balsamifera
Humiria floribunda
Hymenaea courbaril

Hymenaea courbaril longifolia

Hymenaea parvifolia
Hymenaea stigonocarpa
Hymenolobium modestum
Hymenolobium petraeum
Hyptis cana
Ichthyothere cunabi
llex conocarpa
llex divaricata
Inga alba
Inga heterophylla
Inga laurina
Inga obidensis
Inga paraensis
Inga punctata
Inga splendens
Inga thibaudiana
Isertia parviflora
Isertia rosea
Ixora intensa
Ixora martinsii
Jacaranda copaia
Jacaranda cuspidifolia
Jacaranda duckei
Jacaranda micrantha
Jacaranda mutabilis
Jacaranda ulei
Jatropha gossypiifolia
Kielmeyera coriacea
Kielmeyera grandiflora
Kielmeyera lathrophyton
Kielmeyera petiolaris
Kielmeyera rubriflora
Kielmeyera speciosa
Krameria tomentosa
Kutchubaea insignis
Kutchubaea oocarpa
Lacistema aggregatum
Lacistema hasslerianum
Lacmellea arborescens
Lafoensia densiflora
Lafoensia pacari
Lafoensia replicata
Lafoensia vandelliana

Simaroubaceae
Humiriaceae
Humiriaceae

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Lamiaceae
Asteraceae
Aquifoliaceae
Aquifoliaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae

Euphorbiaceae

Calophyllaceae

Calophyllaceae

Calophyllaceae

Calophyllaceae

Calophyllaceae

Calophyllaceae

Krameriaceae
Rubiaceae
Rubiaceae

Lacistemataceae
Lacistemataceae

Apocynaceae
Lythraceae
Lythraceae
Lythraceae
Lythraceae

SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
CER
SAM
SAM
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
CER
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
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Lantana camara
Lecythis corrugata
Lecythis lurida
Lepidaploa arenaria
Lepidaploa remotiflora
Lepidaploa silvae
Leptolobium dasycarpum
Leptolobium elegans
Leptolobium nitens

Lessingianthus monocephalus

Licania canescens
Licania cymosa
Licania heteromorpha
Licania humilis
Licania hypoleuca
Licania kunthiana
Licania longipetala
Licania micrantha
Licania mollis
Licania parvifolia
Licania sclerophylla
Licaria martiniana
Lippia grata
Lippia origanoides
Lithraea molleoides
Luehea candicans
Luehea divaricata
Luehea grandiflora
Luehea paniculata
Lychnophora salicifolia
Mabea angustifolia
Mabea fistulifera
Mabea speciosa
Mabea uleana
Macairea radula
Macairea theresiae
Machaerium acutifolium
Machaerium hirtum
Machaerium opacum
Machaerium villosum
Macrolobium acaciifolium
Macrolobium punctatum
Macrosamanea pubiramea
Magonia pubescens
Malanea gabrielensis
Manihot caerulescens
Manihot quinquepartita
Manilkara bidentata

Verbenaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae

Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Asteraceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae
Lauraceae

Verbenaceae

Verbenaceae
Anacardiaceae

Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae
Malvaceae
Asteraceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Sapindaceae
Rubiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Sapotaceae

SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
SAM
SAM
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
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Maprounea guianensis
Magquira coriacea
Martiodendron mediterraneum
Matayba guianensis
Matayba inelegans
Matayba opaca
Mauritia flexuosa
Mauritiella aculeata
Maytenus guyanensis
Melochia arenosa
Melochia melissifolia
Melochia villosa
Meriania urceolata
Mezilaurus crassiramea
Mezilaurus itauba
Miconia affinis
Miconia alata
Miconia albicans
Miconia alborufescens
Miconia argyrophylla
Miconia chrysophylla
Miconia ciliata
Miconia cuspidata
Miconia elata
Miconia fallax
Miconia ferruginata
Miconia ferruginea
Miconia holosericea
Miconia lepidota
Miconia ligustroides
Miconia manauara
Miconia nervosa
Miconia pepericarpa
Miconia prasina
Miconia rubiginosa
Miconia rufescens
Miconia secundiflora
Miconia subsimplex
Miconia tomentosa
Micropholis cylindrocarpa
Mimosa acutistipula
Mimosa claussenii
Mimosa laticifera
Mimosa microcephala
Mimosa piresii
Mimosa pudica
Mimosa sensitiva
Mimosa setosa

Euphorbiaceae
Moraceae
Fabaceae

Sapindaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Arecaceae
Arecaceae
Celastraceae
Malvaceae
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Lauraceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
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Mimosa somnians
Mimosa xanthocentra
Morinda tenuiflora
Mouriri brachyanthera
Mouriri cearensis
Mouriri densifoliata
Mouriri elliptica
Mouriri guianensis
Mouriri pusa
Myracrodruon urundeuva
Myrcia amazonica
Myrcia bracteata
Myrcia crassifolia
Myrcia cuprea
Mpyrcia eximia
Mpyrcia fallax
Myrcia glabra
Myrcia grandis
Myrcia guianensis
Myrcia lingua
Myrcia multiflora
Myrcia ochroides
Mpyrcia rostrata
Myrcia saxatilis
Myrcia splendens
Myrcia sylvatica
Myrcia tomentosa
Myrcia umbraticola
Myrcia variabilis
Myrciaria cuspidata
Mpyrciaria floribunda
Myrocarpus fastigiatus
Myrsine coriacea
Myrsine guianensis
Myrsine umbellata
Nectandra amazonum
Nectandra membranacea
Neea hermaphrodita
Neea macrophylla
Neea obovata
Neea oppositifolia
Neea ovalifolia
Neea theifera
Norantea adamantium
Ocotea caudata
Ocotea debilis
Ocotea esmeraldana
Ocotea fasciculata

Fabaceae
Fabaceae
Rubiaceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Anacardiaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Fabaceae
Primulaceae
Primulaceae
Primulaceae
Lauraceae
Lauraceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Nyctaginaceae
Marcgraviaceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
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Ocotea felix
Ocotea gracilis
Ocotea lancifolia
Ocotea nutans
Ocotea pomaderroides
Ocotea pulchella
Ocotea spixiana
Odontadenia lutea
Oenocarpus bacaba
Oenocarpus bataua
Ormosia discolor
Ormosia smithii
Ormosia trifoliolata
Oryctanthus florulentus
Ouratea acuminata
Ouratea attenuata
Ouratea castaneaefolia
Ouratea discophora
Ouratea hexasperma
Ouratea odora
Ouratea schomburgkii
Ouratea spectabilis
Ouratea spruceana
Oxandra sessiliflora
Pagamea coriacea
Pagamea guianensis
Palicourea anisoloba
Palicourea aurata
Palicourea blakei
Palicourea guianensis

Palicourea hoffmannseggiana

Palicourea huberi
Palicourea nitidella
Palicourea rigida
Panopsis rubescens
Parinari campestris
Parinari sprucei
Parkia discolor
Parkia igneiflora
Parkia platycephala
Parkia ulei
Pavonia malacophylla
Peixotoa reticulata
Peltaea surumuensis
Peltogyne campestris
Peltogyne confertiflora
Peltogyne paradoxa
Pera bicolor

Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae

Apocynaceae

Arecaceae
Arecaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae

Loranthaceae

Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae
Ochnaceae

Annonaceae

Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Proteaceae

Chrysobalanaceae
Chrysobalanaceae

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Malvaceae

Malpighiaceae

Malvaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Peraceae
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Pera decipiens
Pera distichophylla
Pera glabrata
Pera obovata
Periandra mediterranea
Physocalymma scaberrimum
Picramnia ferrea
Pilocarpus carajaensis
Piper aduncum
Piper aequale
Piper aleyreanum
Piper arboreum
Piper carniconnectivum
Piper krukoffi
Piptadenia moniliformis
Piptocarpha rotundifolia
Plathymenia reticulata
Platonia insignis
Platycarpum egleri
Platymiscium trinitatis
Platypodium elegans
Plenckia populnea
Pleroma carajasense
Podocalyx loranthoides
Pogonophora schomburgkiana
Pouteria caimito
Pouteria cuspidata
Pouteria macrophylla
Pouteria ramiflora
Pouteria torta
Pradosia schomburgkiana
Protium divaricatum
Protium giganteum
Protium heptaphyllum
Protium spruceanum
Protium tenuifolium
Protium trifoliolatum
Protium unifoliolatum
Pseudima frutescens
Pseudobombax grandiflorum
Pseudobombax longiflorum
Pseudobombax marginatum
Pseudobombax tomentosum
Pseudolmedia laevigata
Pseudolmedia laevis
Psidium acutangulum
Psidium araca
Psidium cattleianum

Peraceae
Peraceae
Peraceae
Peraceae
Fabaceae
Lythraceae
Picramniaceae
Rutaceae
Piperaceae
Piperaceae
Piperaceae
Piperaceae
Piperaceae
Piperaceae
Fabaceae
Asteraceae
Fabaceae
Clusiaceae
Rubiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Celastraceae
Melastomataceae
Picrodendraceae
Peraceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Burseraceae
Burseraceae
Burseraceae
Burseraceae
Burseraceae
Burseraceae
Burseraceae
Sapindaceae
Malvaceae
Malvaceae
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Moraceae
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Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
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Psidium guineense
Psidium guyanense
Psidium myrsinites
Psidium myrtoides
Psidium pohlianum
Psittacanthus biternatus
Psittacanthus plagiophyllus
Psychotria bracteocardia
Psychotria capitata
Psychotria hoffmannseggiana
Pterocarpus amazonicus
Pterocarpus michelii
Pterocarpus rotundifolius
Pterocarpus villosus
Pterodon emarginatus
Pterodon pubescens
Qualea cordata
Qualea cryptantha
Qualea dichotoma
Qualea grandiflora
Qualea multiflora
Qualea parviflora
Qualea verruculosa
Quiina tinifolia
Randia armata
Randia formosa
Randia hebecarpa
Rapanea guianensis
Rapanea umbellata
Remijia amazonica
Remijia firmula
Retiniphyllum schomburgkii
Rhabdodendron amazonicum
Rhamnidium elaeocarpum
Rhodognaphalopsis duckei
Rhodognaphalopsis faroensis
Rhynchanthera grandiflora
Rhynchanthera hispida
Richeria grandis
Rinorea guianensis
Roucheria calophylla
Roupala brasiliensis
Roupala montana
Rourea induta
Rudgea viburnoides
Ruellia anamariae
Ruellia inflata
Ruizterania retusa

Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Loranthaceae
Loranthaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Quiinaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Primulaceae
Primulaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rhabdodendraceae
Rhamnaceae
Malvaceae
Malvaceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Phyllanthaceae
Violaceae
Linaceae
Proteaceae
Proteaceae
Connaraceae
Rubiaceae
Acanthaceae
Acanthaceae
Vochysiaceae
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Sacoglottis guianensis
Sacoglottis mattogrossensis
Salacia crassifolia
Salacia elliptica
Salvertia convallariaeodora
Salvertia convallariodora
Samanea tubulosa
Sapium argutum
Sapium glandulatum
Schefflera macrocarpa
Schefflera morototoni
Schinopsis brasiliensis
Schinus terebinthifolia
Schizocalyx cuspidatus
Schwartzia adamantium
Sclerolobium aureum

Sclerolobium paniculatum
Sclerolobium paniculatum
subvelutinum

Senna latifolia
Senna macranthera
Senna multijuga
Senna silvestris
Senna spectabilis
Simaba guianensis
Simarouba amara
Simarouba versicolor
Siparuna guianensis
Siphoneugena densiflora
Sloanea eichleri
Sloanea guianensis
Solanum campaniforme
Solanum crinitum
Solanum incarceratum
Solanum lycocarpum
Solanum paniculatum
Solanum rugosum
Solanum schlechtendalianum
Solanum sisymbriifolium
Solanum subinerme
Solanum torvum
Solanum velutinum
Sterculia striata
Sterigmapetalum plumbeum
Strychnos guianensis
Strychnos pseudoquina
Stryphnodendron adstringens
Stryphnodendron coriaceum

Humiriaceae
Humiriaceae
Celastraceae
Celastraceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Fabaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Araliaceae
Araliaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Rubiaceae
Marcgraviaceae
Fabaceae
Fabaceae

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Simaroubaceae
Simaroubaceae
Simaroubaceae
Siparunaceae
Myrtaceae
Elaeocarpaceae
Elaeocarpaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Malvaceae
Rhizophoraceae
Loganiaceae
Loganiaceae
Fabaceae
Fabaceae
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Stryphnodendron obovatum
Stryphnodendron polyphyllum
Stryphnodendron rotundifolium
Styrax camporum
Styrax ferrugineus
Styrax griseus
Swartzia anomala
Swartzia corrugata
Swartzia grandifolia
Swartzia laurifolia
Swartzia recurva
Swartzia tomentifera
Syagrus cocoides
Syagrus comosa
Syagrus flexuosa
Symplocos mosenii
Symplocos nitens
Symplocos pubescens
Symplocos rhamnifolia
Syzygium cumini
Tabebuia aurea
Tabebuia caraiba
Tabebuia insignis
Tabebuia ochracea
Tabebuia serratifolia
Tabernaemontana angulata
Tabernaemontana catharinensis
Tabernaemontana coriacea
Tabernaemontana flavicans
Tabernaemontana heterophylla
Tabernaemontana rupicola
Tachigali aurea
Tachigali guianensis
Tachigali paniculata
Tachigali subvelutina
Tachigali vulgaris
Tachigalia paniculata
Talisia cupularis
Talisia ghilleana
Tapirira guianensis
Tapirira obtusa
Taralea oppositifolia
Terminalia argentea
Terminalia fagifolia
Terminalia glabrescens
Ternstroemia dentata
Ternstroemia pungens
Tetragastris panamensis

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Styracaceae
Styracaceae
Styracaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Arecaceae
Arecaceae
Arecaceae
Symplocaceae
Symplocaceae
Symplocaceae
Symplocaceae
Myrtaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Apocynaceae
Apocynaceae
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Fabaceae
Fabaceae
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Sapindaceae
Sapindaceae
Anacardiaceae
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Fabaceae
Combretaceae
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Pentaphylacaceae
Pentaphylacaceae

Burseraceae
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Tetrameranthus laomae
Thiloa glaucocarpa
Tibouchina aspera
Tibouchina edmundoi
Tibouchina papyrus
Tibouchina stenocarpa
Tilesia baccata
Tococa guianensis
Tocoyena formosa
Tocoyena formosa tomentosa
Tocoyena hispidula
Tocoyena longiflora
Tocoyena neglecta
Tocoyena sellowiana
Toulicia tomentosa
Tovomita longifolia
Tovomita umbellata
Trembleya parviflora
Trichilia catigua
Trichilia cipo
Trichilia elegans
Trichilia micrantha
Trichilia quadrijuga
Trichilia rubra
Trigonia villosa
Turnera coerulea
Turnera glaziovii
Unxia camphorata
Vanillosmopsis erythropappa
Varronia multispicata
Vasconcellea microcarpa
Vatairea macrocarpa
Virola sebifera
Virola surinamensis
Vismia cayennensis
Vismia gracilis
Vismia guianensis
Vitex duckei
Vitex flavens
Vitex polygama
Vitex triflora
Vochysia cinnamomea
Vochysia divergens
Vochysia elliptica
Vochysia ferruginea
Vochysia gardneri
Vochysia glaberrima
Vochysia haenkeana

Annonaceae
Combretaceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Melastomataceae
Asteraceae
Melastomataceae
Rubiaceae
Rubiaceae
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Rubiaceae
Sapindaceae
Clusiaceae
Clusiaceae
Melastomataceae
Meliaceae
Meliaceae
Meliaceae
Meliaceae
Meliaceae
Meliaceae
Trigoniaceae
Turneraceae
Turneraceae
Asteraceae
Asteraceae
Cordiaceae
Caricaceae
Fabaceae
Myristicaceae
Myristicaceae
Hypericaceae
Hypericaceae
Hypericaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Lamiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
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Vochysia obscura
Vochysia revoluta
Vochysia rufa
Vochysia thyrsoidea
Vochysia tucanorum
Vochysia vismiaefolia
Wunderlichia mirabilis
Ximenia americana
Xylopia amazonica
Xylopia aromatica
Xylopia barbata
Xylopia emarginata
Xylopia sericea
Xylosma venosa
Zanthoxylum rhoifolium
Zanthoxylum rigidum
Zeyheria digitalis
Zeyheria montana
Zygia ampla

Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Vochysiaceae
Asteraceae
Ximeniaceae
Annonaceae
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Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae
Salicaceae
Rutaceae
Rutaceae
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Fabaceae

SAM
SAM
CER
CER
CER
SAM
CER
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
SAM
CER
CER
CER
CER
CER
SAM

53



Capitulo 2

Relacao entre atributos funcionais de espécies lenhosas e
variaveis ambientais em diferentes tipos de savanas da

Ameérica do Sul

54



55

Relacio entre atributos funcionais de espécies lenhosas e variaveis

ambientais em diferentes tipos de savanas da América do Sul

Resumo

As savanas neotropicais da América do Sul, incluindo o Cerrado e as savanas amazonicas,
constituem um mosaico ecoldgico caracterizado por grande diversidade ambiental e alta
riqueza de espécies. Essas formacdes abertas, dominadas por vegetagao lenhosa espacada e
gramineas, sdo influenciadas por diversos fatores ambientais que podem moldar
caracteristicas funcionais das plantas. Neste estudo, analisamos como diferentes savanas sul-
americanas (cerrado sensu stricto, cerrado rupestre, savana amazonica rochosa, savana
amazonica hiperestacional, savana amazonica pantanosa, savanas de areia branca, savana da
Guiana e savana de Alter do Chao) diferem em caracteristicas vegetativas de espécies
lenhosas, e como essas diferengas se relacionam a variagdes no solo, clima e regimes de
fogo. Foram avaliados seis atributos funcionais: area foliar, densidade da madeira, espessura
relativa da casca, altura relativa, presenca de espinhos e presenga de latex. Os dados foram
obtidos de bases secundarias e por meio de medigdes diretas em material de herbario, como
a area foliar, medida por imagens digitalizadas de exsicatas. Variaveis climdticas, de solo e
de fogo foram extraidas de bases de dados publicas. As analises estatisticas evidenciaram
diferengas significativas entre as fitofisionomias, evidenciando-se trés grupos principais: um
grupo formado pelas savanas da regido do Cerrado, as savanas da Guiana e de Alter do Chao,
com cascas grossas, baixo investimento em altura relativa, em climas mais frios e estacionais
e solos distroficos; um segundo grupo formado por savanas rochosas e de areia branca, com
plantas de casca fina e alto investimento em altura relativa em climas imidos e solos acidos;
E um terceiro grupo formado pelas savanas hiperestacionais e pantanosas da Amazonia, com
cascas intermediarias, baixo crescimento em altura e valores de densidade de madeira,
crescendo em climas quentes e umidos e solos alagaveis e acidos. A presenca de espinhos e
latex ndo variou significativamente entre as fitofisionomias. Os resultados indicam que as
variagdes ambientais moldam estratégias ecoldgicas distintas nas espécies lenhosas das
savanas sul-americanas, refletindo adaptagdes a diferentes condigdes de solo, clima e fogo,
o que ¢ fundamental para orientar estudos ecologicos, conservacao e manejo dessas

formacdes.

Palavras-chaves: Savanas sul-americanas; Atributos funcionais; Clima, Solo, Fogo
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Abstract

The Neotropical savannas of South America, including the Cerrado and Amazonian
savannas, constitute an ecological mosaic characterized by great environmental diversity and
high species richness. These open formations, dominated by sparse woody vegetation and
grasses, are influenced by several environmental factors that can shape plant functional
traits. In this study, we analyzed how different South American savannas (cerrado savannas,
rocky cerrado savannas, Amazonian rocky savannas, hyperseasonal Amazonian savannas,
swampy Amazonian savannas, white-sand savannas, Guiana savannas, and Alter do Chao
savannas) differ in vegetative traits of woody species, and how these differences relate to
variations in soil, climate, and fire regimes. Six functional traits were evaluated: leaf area,
wood density, relative bark thickness, relative height, presence of spines, and presence of
latex. Data were obtained from literature sources and through direct measurements of
herbarium material, such as leaf area measured from digitized specimens. Climatic, soil, and
fire variables were extracted from public databases. Statistical analyses revealed significant
differences among the savannas, with three major groups: one formed by savannas of the
Cerrado region, the Guiana savannas, and Alter do Chao savannas, with thick bark, low
investment in relative height, occurring in colder and more seasonal climates and dystrophic
soils; a second group formed by rocky savannas and white-sand savannas, with thin-barked
plants and high investment in relative height, in humid climates and acidic soils; and a third
group formed by hyperseasonal and swampy Amazonian savannas, with intermediate bark,
low growth in height and wood density, occurring in hot and humid climates and in
waterlogged and acidic soils. The presence of spines and latex did not vary significantly
among phytophysiognomies. The results indicate that environmental variations shape
distinct ecological strategies in woody species of South American savannas, reflecting
adaptations to different conditions of soil, climate, and fire, which is fundamental to guide

ecological studies, conservation, and management of these formations.

Keywords: South American savannas; Functional traits; Climate; Soil; Fire
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Introducao

As savanas sdo o segundo maior bioma da regido tropical. Na América do Sul, sua
distribuicdo estd concentrada no Brasil Central, na regido do Cerrado, mas manchas menores
de savanas ocorrem em quase todos os biomas tropicais sul-americanos, com destaque para
a AmazoOnia, onde essas savanas ocorrem circuladas por uma matriz floresta (Dinerstein et
al., 2017). As savanas sul-americanas correspondem a aproximadamente 8% a 10% da
extensao total das savanas do planeta, cobrindo mais de 2,29 milhdes de quilometros
quadrados. Sao reconhecidas como as mais imidas e biodiversas entre as savanas globais,
com altos niveis de endemismo (Borguetti et al., 2025). Essas formagdes vegetais ocorrem
em diferentes faixas de altitude, desde areas proximas ao nivel do mar até regides elevadas,
e sobre uma ampla variedade de solos, que vao desde os mais arenosos até os mais argilosos
(Borguetti et al., 2025). O fogo tem papel central na manutencdo dessas paisagens,
influenciando a estrutura da vegetacdo e a distribuicdo dos tipos funcionais ao longo do
tempo (Beerling & Osborne, 2006; Simon et al., 2009; Kuhlmann & Ribeiro, 2016). Além
disso, essas savanas estdo sujeitas a variacdes sazonais, incluindo periodos de seca e, em
algumas regides, alagamentos, o que confere caracteristicas ecoldgicas singulares a
determinados ambientes (Borguetti et al., 2025). Apesar da diversidade ambiental, essas
savanas compartilham uma estrutura comum, composta por um estrato herbaceo geralmente
continuo e por uma vegetacao lenhosa com densidade varidvel, formada por arbustos e
arvores (Ratnam et al., 2011).

O Cerrado compreende a maior extensdao de savana continua da América do Sul,
ocupando mais de um milhdo de quilometros quadrados e abrangendo grande parte da regido
central do Brasil, além de areas do Paraguai e da Bolivia (Cole, 1960, 1986; Furley, 2010;
Villarroel et al., 2016; Villarroel, 2017). Seu dominio ¢ composto principalmente por
formagdes savanicas, embora também inclua, em menor proporcao, fitofisionomias
campestres e florestais (Ribeiro & Walter, 2008; Overbeck et al., 2022). Dentre as formagdes
savanicas, estdo o cerrado sensu stricto (Cerrado sensu stricto — CER) e o cerrado rupestre
(Rocky Cerrado Savannas — RCS) (Tabela 1; Bueno et al., 2018). O primeiro ¢ composto
por vegetagdo com arvores e arbustos espacados sobre um denso estrato herbaceo, ocorrendo
geralmente em solos profundos e bem drenados, onde o fogo exerce papel essencial na
estruturacdo da paisagem (Tabela 1; Da Silveira Lindoso, 2018; Bueno et al., 2018). J4 o
Cerrado rupestre ocorre em areas montanhosas com afloramentos rochosos, principalmente
acima de 800 metros de altitude, como na Serra do Espinhaco, no Planalto Central e na Serra
dos Carajas (Tabela 1; Pereira & Fernandes, 2020). Seus solos sdo rasos, adcidos e pobres em
nutrientes, e sua vegetacdo abriga espécies altamente adaptadas a condi¢des edaficas e

microambientais, como fendas, fissuras e rochas expostas, resultando em elevado
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endemismo e presenga de espécies ameacadas (Ribeiro e Walter, 2008; Pereira & Fernandes,
2020). A regido do Cerrado ¢ reconhecida como um centro de biodiversidade entre as
savanas neotropicais (Hughes et al., 2013), abrigando a savana mais rica em espécies do
planeta (Silva & Bates, 2002; Klink & Machado, 2005; Borghetti et al., 2019), e integra a
lista dos 35 hotspots globais prioritarios para a conservagao (Myers et al., 2000; Mittermeier

et al., 1998, 2004, 2011).

Tabela 1: Savanas sul-americandas das regides (Reg.) Amazdnica (Ama) e do Cerrado (Cer). PMA:

precipitagdo média anual (mm); FIN: Frequéncia de incéndios Naturais; Cod.: codigo.

Savana Céd. Reg. PMA Solos Drenagem FIN Localizacao
(mm/ano)
Savana de WSS Ama 2007 Ultra- Mal Baixa RR, norte do
Areia branca arenoso ¢  drenadas PA, Guiana,
(Campinarana) acidos sazonais Rio Negro
Savana HAS Ama 2019 Arenosos e Mal Média RR, alto Rio
hipersazonal acidos drenadas Negro
amazonica sazonais
Savana SAS Ama 2219 Argilosos Mal Média Humaita (AM),
pantanosa e drenadas Beni (Bolivia)
amazonica lateriticos
Savanas de ACS Ama 1936 Arenosos, Bem Meédia Baixo Tapajos
Alter do Chao derasosa drenadas (PA)
médios
Savanas da GUS Ama 1730 Arenososa Mosaico:  Alta Guiana,
Guiana intermedid  areas bem Suriname,
rios, e mal Guiana
distroficos  drenadas Francesa, norte
e acidos  (baixadas) de RR
Savanas RAS Ama 1959 Raso sobre Bem Baixa RR, sul do PA;
rochosas rocha drenadas Canga: PA, TO
amazonicas cristalina e
acidos
Savanas do CER Cer 1404 De Bem Alta No Brasil
cerrado argiloso a  drenadas Central em
arenoso, relevos
profundos, planalticos
acidos e

distroficos
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Cerrado RCS Cer 1440 Solos Bem Média No Brasil
rupestre rasos e drenadas Central, em
distréficos relevos
acidentados

Na regido Amazodnica, que inclui além do territorio brasileiro paises como Bolivia,
Colombia, Equador, Peru, Venezuela, Guiana e Suriname, ocorrem diversas formagdes
savanicas disjuntas de pequena e média extensdo, frequentemente referidas como “savanas
amazonicas” (Tabela 1; Borguetti et al., 2025). Esses habitats abertos, que cobrem cerca de
267.000 km? principalmente no Brasil e na Bolivia, representam menos de 5% da érea total
da Amazonia. Essas savanas ocorrem de forma isolada em meio a floresta tropical, com flora
distinta da vegetacdo florestal adjacente (Devecchi et al., 2020), mas similar a vegetagdo
savanica do Cerrado no Brasil central (Lleras & Kirkbride Jr., 1978; Pires & Prance, 1985;
Miranda & Carneiro-Filho, 1994; Miranda & Absy, 1997; Miranda et al., 2002, 2006;
Amaral et al., 2019). Entre os diferentes tipos de savanas amazonicas, estdo inclusas as
savanas amazonicas rochosas, sobre afloramento de rocha cristalina, as savanas amazonicas
sazonalmente inundaveis, as quais podem ser pantanosas (solo argiloso) ou hiperestacionais
(solo arenoso), as savanas de areia branca, chamadas de campinaranas, as Savanas da Guiana
e as savanas de Alter do Chado. Essas savanas amazonicas, embora compartilhem uma
estrutura aberta de vegetacao, solo geralmente pobre e climas imidos, variam quanto ao
regime hidrologico, com gradientes que vao de areas sazonalmente alagadas a regides secas,
moldando a diversidade e a estrutura das comunidades vegetais (Tabela 1).

As savanas rochosas ocorrem sobre solos litdlicos, acidos e arenosos e pobres em
nutrientes. Apresentam baixa diversidade floristica, composicao distinta de outras savanas e
espécies indicadoras exclusivas (Pessoa et al., 2021). As inundaveis sdo savanas amazdnicas
que ocorrem em solos arenosos (hiperestacionais) ou argilosos e pobres em nutrientes,
sujeitas a alagamentos sazonais devido a oscilagdo do lengol freatico. Essas condi¢des
extremas sustentam uma vegetacdo adaptada. A vegetagdo apresenta baixa diversidade, mas
alta especificidade, caracterizada por formagdes abertas e adaptagdes morfologicas para
suportar tanto periodos de inundacao quanto de déficit hidrico (Guimaraes & Bueno, 2016).
As de areia branca, chamadas de campinaranas, sdo savana distribuidas em manchas pela
Amazodnia, com vegetacdo que varia de campos abertos e matagais a florestas de copa
fechada e troncos finos (Adeney et al., 2016). Ocorrem em solos extremamente arenosos (>
85% de areia), acidos, pobres em nutrientes e com baixa retencdo de agua, sujeitos a alta
lixiviagdo. Essas condi¢des ambientais desafiadoras moldam uma vegetagdo adaptada,
composta por espécies estenotdpicas tolerantes ao estresse hidrico e a baixa fertilidade do

solo (Demarchi et al., 2023; Mendonga et al., 2017; Anderson, 1981). Por fim, as savanas de
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Alter do Chao e da Guiana sdo savanas bastante semelhantes ao Cerrado, embora as
primeiras queimem com menos frequéncia. Esses ecossistemas socioecologicos, moldados
por praticas humanas desde o periodo pré-colombiano, enfrentam ameagas como mudancas
nos regimes de fogo e no uso do solo (por exemplo, agricultura), espécies invasoras €
expansao de infraestrutura, sendo menos de 3% protegidos (Stier et al., 2020).

As diferentes fitofisionomias savanicas da América do Sul estdo inseridas em um
amplo gradiente ambiental, resultante de variagdes em clima, solo e regimes de fogo (Tabela
1; Borguetti et al., 2025). A temperatura média anual nas savanas sul-americanas varia entre
18° e 29°C, enquanto a precipitacdo média anual oscila entre 850 a 2.750 mm. Essas
variagdes climaticas, associadas a diferentes padroes sazonais de distribuicao da chuva,
influenciam diretamente a estrutura e a composi¢ao da vegetacdo (Borghetti et al., 2023). As
savanas mais secas, como o Cerrado sensu stricto e rupestre, apresentam uma estacio seca
bem definida, o que favorece a ocorréncia de incéndios e causa fortes restrigdes hidricas a
vegetagao (Oliveira-Filho & Ratter, 2002). Por outro lado, savanas sazonalmente alagadas
da Amazonia, enfrentam restrigdes opostas, com alagamentos periédicos que afetam a
oxigenacdo do solo ¢ o desenvolvimento radicular (Guimardes & Bueno, 2016). Tais
condi¢des tendem a favorecer plantas com densidade da madeira baixa, devido a maior
presenca de aerénquima e a necessidade de um tronco mais leve para a manutencdo em um
substrato menos estavel. Além do clima, os solos dessas formagdes variam de arenosos €
lixiviados, com baixa reten¢do de agua e escassez de nutrientes, a solos mais argilosos ou
pedregosos, frequentemente rasos e 4cidos, levando a crescimento lento (Guimardes &
Bueno, 2016; Pires-O 'Brien,1992).

O fogo, por sua vez, atua como um importante fator ecologico, moldando a
fisionomia e a composicao funcional das comunidades vegetais (Costa et al., 2023;
Hoffmann, 1996). O fogo tende a ser mais intenso e frequente em regides savanicas mais
amplas e secas, como o Cerrado e a savana das Guianas (Tabela 1), promovendo a selegdo
de espécies com tracos adaptativos ao fogo, como a suberizagdo de troncos e galhos, que
atua como isolante térmico e protege tecidos internos € gemas apicais; a presenca de 6rgaos
subterraneos, como bulbos, ramos subterraneos, rizomas e xilopodios (Medeiros & Miranda,
2008); frutos com estruturas protetoras das sementes (Cirne & Miranda, 2008); a capacidade
de rebrota a partir da copa, caule, rizomas e demais estruturas subterraneas (Sartorelli et al.,
2007). Uma menor densidade da madeira também auxilia essas espécies ao permitir maiores
taxas de rebrotamento pos-fogo (Dantas et al. 2024). Folhas grandes também poderiam
ajudar nesses ambientes, ja que reduzem a inflamabilidade (Pausas et al, 2017), o que poderia
permitir que plantas reabsorvam nutrientes de folhas danificadas antes de perdé-las. No
entanto, embora savanas que ocorrem como manchas pequenas em uma matriz florestal na

Amazonia possam experimentar incéndios pouco frequentes no presente, ha evidéncia de



61

que essas savanas ja foram mais extensas no passado (Dantas & Pausas 2022), o que
favoreceria uma maior ocorréncia de fogo, proveniente de areas abertas proximas. Nesse
caso, nao deveria haver diferencas funcionais em resisténcia ao fogo entre as savanas do
Cerrado e as savanas menores da Amazonia.

A herbivoria ¢ um outro fator que poderia influenciar os atributos funcionais. Por
exemplo, estudos mostram que a herbivoria por pequenos mamiferos e insetos pode
favorecer tanto a alocagdo de recursos para espinhos como a produg¢do de compostos
recalcitrantes (Dantas & Pausas (2022). Latex também ¢ um importante composto contra a
herbivoria por insetos (Dantas & Batalha, 2012). Por estarem mais proximas a florestas, que
sdo ambientes heterogéneos caracterizados por uma alta diversidade de espécies de
mamiferos e insetos, espécies de savanas amazonicas, sobretudo as que ocorrem em manchas
menores, poderiam apresentar maiores investimentos em defesas como latex e espinhos para
se defender dos herbivoros. Esse padrao pode estar relacionado a maior presenca de
pequenos mamiferos e insetos na Amazonia, associada a proximidade com florestas
heterogéneas, onde a riqueza de espécies tende a aumentar, ¢ evidencia que herbivoros atuais
moldam a presenga de espinhos e latex (Dantas & Pausas, 2022). Além da herbivoria atual,
a herbivoria exercida pela megafauna pleistocénica encontrada na regido, mas atualmente
extinta, pode ter exercido uma forte pressdo seletiva para adaptacdes defensivas, como
espinhos, folhas pequenas, alta densidade de madeira e alta relacao entre altura e diametro
(i.e., altura relativa), para escapar do alcance desses animas (Dantas & Pausas 2020).
Evidéncias sugerem que savanas amazdnicas podem ter sido mais influenciadas por grandes
herbivoros extintos, o que pode haver deixado um legado de atributos anacrénicos (Dantas
& Pausas, 2022).

Os atributos funcionais vegetativos oferecem insights importantes sobre as
estratégias ecoldgicas das espécies em resposta a esses multiplos fatores. O tamanho da
folha, por exemplo, estd associado a captura de luz, perda de 4dgua e eficiéncia fotossintética,
sendo geralmente menor em ambientes mais secos, sujeitos a alta radiacdo (Parkhurst &
Loucks, 1972; Wright et al., 2017) e alta pressao de herbivoria (Dantas & Pausas 2022). A
densidade da madeira ¢ um traco utilizado como indicador de estratégia de crescimento,
resisténcia a distarbios, como herbivoria e ciclones, e longevidade. Espécies com madeira
densa crescem e rebrotam apds um disturbio mais lentamente, sdo mais resistentes a seca,
ao fogo (em florestas), a estresses hidricos e a herbivoria por grandes mamiferos, e
representam um maior custo de constru¢ao do tronco e ramos (Chave et al., 2009; Dantas &
Pausas 2020). A espessura relativa da casca (espessura da casca dividida pelo diametro do
tronco) € outro traco chave em savanas sujeitas ao fogo, pois a casca espessa protege o
cambio vascular e o meristema, aumentando a sobrevivéncia das plantas apds incéndios

(Hoffmann et al., 2003; Pausas, 2015; Pausas 2017). A altura relativa das espécies (altura
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em relacdo ao diametro do caule) reflete estratégias de competi¢dao por luz e tolerancia a
disturbios. Espécies com maior altura para um dado didmetro conseguem tirar suas copas da
altura do fogo e dos herbivoros mais rapidamente (Nixon et al., 2025; Carrijo et al., 2021,
Dantas & Pausas 2013). Atributos de defesa, como a presenga de espinhos e de latex, estao
relacionados a estratégias contra herbivoria. Espinhos podem dissuadir herbivoros
vertebrados, especialmente de grande porte, enquanto o latex atua como barreira quimica
contra danos por insetos e patoégenos (Hanley et al., 2007; Agrawal & Konno et al., 2009).
A andlise integrada desses atributos permite compreender melhor a ecologia das savanas sul-
americanas € como as plantas respondem a diferentes pressdes seletivas nos diversos tipos
de savana.

Apesar de sua importancia ecologica e diversidade bioldgica, as savanas sul-
americanas enfrentam crescentes ameacas decorrentes da acao antrépica (Jarvis et al., 2010).
A conversdo de terras para a agricultura em larga escala, especialmente no Cerrado, ja
resultou na perda de 47% da cobertura vegetal nativa (MapBiomas, 2025). A expansao da
pecudria, o avanco da mineragdo, a grilagem de terras, a construc¢do de infraestrutura (como
estradas, ferrovias e hidrelétricas) e o uso descontrolado do fogo tém contribuido para a
fragmentacdo e degradacdo dos habitats savanicos (Chaix et al., 2002; Hilario et al., 2017;
Lambin et al., 2018; Mustin et al., 2017). Na Amazonia, onde as savanas ocorrem em
manchas isoladas e frequentemente abrigam espécies endémicas, os impactos podem ser
ainda mais criticos. A escassez de estudos cientificos sobre essas formagdes, somada a
crescente pressdo de atividades como a introdugdo de espécies exoticas e o desmatamento
ilegal, ameaca diretamente sua integridade ecologica, especialmente por se tratar de
ambientes muitas vezes ndo incluidos em politicas de conservagao (Milliken et al., 2010).
Para que estratégias eficazes de manejo e prote¢do dessas areas sejam implementadas, ¢
fundamental aprofundar o conhecimento sobre a distribui¢do geogréafica, a composi¢do
funcional, as ameacas ¢ a historia de uso dessas formagoes. Assim como o Cerrado, essas
savanas amazonicas sdo ecossistemas unicos que demandam esfor¢os de conservagdo, os
quais devem ser baseados em uma compreensao detalhada de seu funcionamento ecologico
e dos fatores que moldam sua biodiversidade (Stier et al., 2020).

Diante desse cenario, o presente trabalho tem como objetivo principal investigar
como diferentes fitofisionomias savanicas da América do Sul se distinguem quanto aos
atributos funcionais vegetativos das espécies lenhosas que as compdem, € como essas
variagdes estdo associadas a fatores ambientais como clima, solo, topografia e regimes
hidrolégicos. Especificamente, buscamos responder as seguintes perguntas: (1) as
fitofisionomias savanicas apresentam composi¢des distintas de atributos funcionais? (2) as
diferentes condigdes ambientais sob as quais estao submetidas ajudam a explicar a variacao

funcional observada entre essas formagdes? Com base na literatura e nos padrdes ambientais
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conhecidos, levantamos as seguintes hipoteses: (I) fitofisionomias amazonicas sujeitas a
saturagao hidrica, como as savanas Amazonicas sazonalmente inundaveis e de areia branca,
podem abrigar espécies com folhas maiores, casca mais fina e densidade de madeira menor,
adaptadas a troca gasosa e a economia estrutural; (II) savanas em solos pedregosos ou
arenosos, como o Cerrado rupestre e as savanas amazonicas rochosas, podem predominar
espécies com madeira densa e folhas menores, refletindo adaptagdes ao estresse hidrico e a
baixa fertilidade do solo; (III) fitofisionomias submetidas a regimes frequentes de fogo,
como o Cerrado sensu stricto ¢ as savanas das Guianas, podem apresentar espécies com
tracos de resisténcia ao fogo, como casca espessa; (IV) as savanas amazonicas devem ser
mais defendidas contra pequenos mamiferos e insetos, apresentando mais espécies com latex
e espinhos; (V) a presenca de defesas estruturais contra herbivoria por grandes herbivoros
extintos deve ser mais comum em savanas amazonicas em solos mais ricos, possivelmente
refletindo adaptagdes atuais e antigas a herbivoria de grandes mamiferos hoje extintos que
se concentravam em solos mais eutréficos, sugerindo um legado funcional da megafauna
sobre a vegetacao atual. Assim, esperamos que a combinacdo de atributos funcionais
observados nas diferentes fitofisionomias reflita respostas adaptativas complexas a multiplos
fatores ambientais, além de processos historicos e evolutivos que moldaram a vegetagdo

savanica ao longo do tempo.

Materiais e Métodos

Atributos funcionais

Para investigar padroes de variagdo funcional entre diferentes tipos de savanas sul-
americanas, compilamos da literatura dados de seis atributos funcionais vegetativos de
espécies savanicas sul-americanas. Os atributos considerados foram: (a) tamanho da folha,
(b) densidade da madeira, (c) espessura da casca relativa (i.e., espessura da casca dividida
pelo didmetro do tronco), (d) altura relativa (i.e., altura dividida pelo didmetro do tronco),
(e) espinescéncia (presenga ou auséncia) e (f) lactescéncia (presenca ou auséncia). O
tamanho da folha, medido em cada espécie, reflete caracteristicas morfofisioldgicas como a
capacidade de interceptagao de luz, a troca gasosa e a regulacao hidrica, e ¢ influenciado por
fatores ambientais como disponibilidade de 4gua e nutrientes, radiagao solar e condi¢gdes do
solo (Parkhurst & Loucks, 1972; Wright et al., 2004, 2017; Donovan et al., 2011). A
densidade da madeira reflete estratégias adaptativas ligadas ao crescimento, longevidade,
resisténcia mecanica e a seca. Madeiras densas aumentam a seguranga hidraulica e reduzem
o risco de embolia em periodos de déficit hidrico, enquanto madeiras menos densas
favorecem crescimento rapido e maior condutividade hidraulica, mas menor resisténcia a

seca (Hacke et al., 2001; Chave et al., 2009; Poorter et al., 2008). A espessura relativa da
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casca atua como uma barreira protetora, influenciando a sobrevivéncia das plantas frente a
disturbios. Estudos recentes mostram que a espessura da casca externa esta mais relacionada
a prote¢do contra calor e fogo, enquanto a casca interna contribui para o armazenamento de
recursos na casca, permitindo a regeneracdo apo6s danos (Dantas et al., 2024). Essa
caracteristica ¢ particularmente relevante em savanas, onde incéndios e estresses ambientais
sdo frequentes e sazonais (Hoffmann et al., 2003; Alvarado et al., 2017; Bravo et al., 2010;
Lehmann et al., 2011). A altura relativa das espécies reflete estratégias competitivas por luz
¢ dominancia no dossel. Em ecossistemas moldados por distirbios, como as savanas, esse
atributo também esta associado as interagdes com fogo e herbivoria. O crescimento em altura
pode favorecer o escape da zona de chamas em ambientes onde o fogo ¢ menos severo, além
de permitir a evasao da pressao de grandes herbivoros. Por outro lado, em savanas sujeitas a
incéndios frequentes e mais intensos, como o Cerrado, predomina a estratégia alternativa de
investir em casca espessa ¢ alta capacidade de rebrota (Dantas & Pausas, 2013). A
espinescéncia, enquanto defesa estrutural, reduz a palatabilidade ¢ o dano causado por
herbivoros, sendo especialmente relevante em ecossistemas com historia de herbivoria
intensa por grandes mamiferos, além de influenciar interagdes com pequenos vertebrados e
insetos (Cooper & Owen-Smith, 1986; Wigley et al., 2019). A lactescéncia, representando a
producdo de latex ou substancias lacteas, atua como defesa quimica contra herbivoros
pequenos (insetos, pequenos mamiferos) e patogenos, podendo também desempenhar papel
em respostas a estresses abidticos, incluindo danos mecanicos e variagdes ambientais
(Ramos et al., 2019).

Para o atributo érea foliar, os dados compilados foram complementados com valores
mensurados a partir de exsicatas de herbarios disponiveis na internet, considerando espécies
para as quais dados de outros atributos estavam disponiveis. Para calcular o tamanho da
folha, foram utilizadas trés exsicatas por espécie de um total de 718 espécies das savanas
sul-americanas, obtidas na plataforma SpeciesLink, com o objetivo de representar as
variagoes entre individuos da mesma espécie e obter uma média representativa do trago. As
exsicatas foram selecionadas preferencialmente em bom estado de conservagao, com folhas
adultas preservadas e ndo dobradas. As imagens digitalizadas das folhas foram analisadas
no software ImagelJ (versao 1.54g), utilizando a ferramenta de medi¢@o de area. A escala foi
calibrada manualmente com base na régua presente nas exsicatas, considerando que 1 cm
correspondia a distdncia conhecida. Para cada folha, o limbo foliar foi contornado
manualmente (excluindo peciolo e eventuais estruturas danificadas) e a area registrada em
centimetros quadrados (cm?). Em seguida, foi calculada a média da area foliar de cada
espécie a partir dos trés exemplares analisados. Os demais atributos funcionais (densidade
da madeira, espessura relativa da casca, altura relativa, espinescéncia e lactescéncia) foram

descritos de acordo com o tipo de varidvel: continuas (densidade da madeira, espessura
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relativa da casca e altura relativa) e bindrias (espinescéncia e lactescéncia, registrando a
presenca ou auséncia dessas estruturas). A lista completa de referéncias utilizadas para a

compilacdo desses atributos encontra-se no Apéndice (Tabela Al).

Analise de espécies indicadoras

Para identificar quais espécies estavam preferencialmente associadas a cada tipo de
savana, compilamos dados floristicos de artigos da literatura e de bases de dados, como o
Neotroptree, um repositorio de inventdrios floristicos georreferenciados da regido
neotropical, em que os sitios correspondem a parcelas ou pontos de amostragem. No total,
reunimos 458 sitios. Cada sitio foi classificado em uma das seguintes savanas: savanas do
cerrado sensu stricto, savanas do cerrado rupestre, savanas amazonicas rochosas, savanas
amazonicas hiperestacionais, savanas amazoOnicas pantanosas, savanas de areia branca,
savanas das Guianas e savanas de Alter do Chao (Tabela 1). A partir desses dados,
construimos uma matriz espécie por sitio e realizamos uma analise de espécies indicadoras
utilizando a fungdo “multipatt” e o indice de associagdo (IndVal) do pacote “indicspecies”
para o programa r. Espécies foram consideradas indicadoras de um tipo de savana quando
apresentaram associagdo significativa ou marginalmente significativa (alpha 0,10) no teste
do IndVal. Utilizamos o argumento duleg = TRUE para garantir que espécies indicadoras
fossem associadas a apenas um dos tipos de savana (Tabela A2). As espécies indicadoras de
cada savana foram usadas para classificar as espécies presentes nas matrizes de atributos
funcionais, descartando-se dados de espécies que ndo puderam ser diretamente associadas a

uma das savanas estudadas.

Variaveis ambientais

Para cada um dos sitios usados na analise de espécies indicadoras, foram obtidas suas
coordenadas geograficas. Com base nessas coordenadas, foram extraidos dados de varidveis
climaticas, edaficas e relacionadas ao regime de fogo a partir de bases de dados globais de
acesso publico. As variaveis climaticas foram obtidas da base de dados WorldClim versao
2.1 (Fick & Hijmans, 2017), baseada no intervalo entre o ano 1970 a 2000, com resolu¢ao
espacial de 10 minutos de arco, incluindo a precipitagdo média anual (mm), a sazonalidade
da precipitagdo (expressa como o coeficiente de variacdo da precipitagdo mensal) e a
temperatura média anual (°C), que em conjunto refletem os padrdes climaticos de longo
prazo e sua variabilidade entre os sitios. As variaveis edaficas foram extraidas da base
SoilGrids (5 km de resolucao espacial) (Poggio et al., 2021), considerando a média entre o
intervalo das profundidades mais superficiais (0—5 e 5-15cm), de modo a representar as
condig¢des do horizonte superficial do solo, relevantes para o estabelecimento das plantas e

disponibilidade de nutrientes. Os atributos selecionados incluiram pH em H:O, capacidade
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de troca catidnica (cmol(+)/kg), teor de areia (%) e nitrogénio total (g/kg). Os dados de fogo
(resolugdo espacial de 1 km) foram obtidos a partir de um buffer de 1 km em torno da
coordenada central de cada area de estudo, com base no produto de focos ativos do sensor
MODIS (MCDI14ML, Colecao 6; Giglio et al., 2016), mediante a aplicagao de um filtro
espacial especifico para cada area. Duas variaveis foram utilizadas: o numero total de
deteccdes de fogo e a média da Poténcia Radiativa do Fogo (FRP; MW), utilizada como
indicador da intensidade dos incéndios. Essas variaveis ambientais foram extraidas para cada
area utilizando scripts no software R. Dados sobre presen¢a ou auséncia de solo rochoso ou

inundaveis foram obtidos diretamente das fontes bibliograficas.

Andlises estatisticas

Para testar possiveis diferencas nos atributos funcionais entre os tipos de vegetacao,
utilizamos modelos hierdrquicos bayesianos de regressdo, implementados com o pacote
“brms” (Biirkner, 2017) na linguagem R (R Core Team, 2024). Incluimos os atributos como
variavel resposta, o tipo de savana como variavel explanatdria e a referéncia bibliografica e
espécie aninhada em género e familia como efeitos aleatdrios cruzados nos modelos.
Empregamos a distribui¢@o beta para os atributos continuos e a distribui¢ao bernoulli para
os dados binarios. Como a distribui¢do beta exige valores estritamente entre 0 e 1, os
atributos continuos foram transformados previamente para esse intervalo aberto. As
simulagoes MCMC (Markov Chain Monte Carlo) foram conduzidas com quatro cadeias,
utilizando de 2000 a 4000 iteragdes por cadeia, conforme necessario para resolver transigoes
divergentes ou ajustar o tamanho efetivo da amostra. A convergéncia dos modelos foi
verificada por meio do fator de escala potencial (Rhat < 1.01) e pelo numero efetivo de
amostras (ESS), conforme as recomendagdes de Vehtari et al. (2021). Para comparar de
forma pareada os tipos de savana, a diferenca entre médias marginais estimadas e de seus
respectivos intervalos de confianca de 95% com ajuda do pacote “emmeans” (Lenth, 2024).
A significancia estatistica dos contrastes foi determinada pela inclusdo ou exclusdo do valor
zero nesses intervalos. Em seguida, para examinar as variagdes nas condigdes ambientais
entre os diferentes tipos de vegetagdo, realizamos uma Andlise de Componentes Principais
(PCA). A distingdo entre os tipos foi avaliada visualmente com base na sobreposi¢do dos
intervalos de confianca de 95% das médias multivariadas correspondentes. Todas as anélises

foram realizadas no programa R v.4.4.1 (R Core Team, 2024).

Resultados

Foram observadas diferengas estatisticamente significativas nos atributos funcionais

entre as formacdes savanicas analisadas (Figura 1). As espécies da Savanas amazonicas
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rochosas apresentaram valores significativamente superior de densidade da madeira (média
=0,79 g/cm?®) em relagdo aos dois tipos de savanas amazonicas sazonalmente inundaveis da
Amazodnia, as hiperestacionais (média = 0,36 g/cm?) e as pantanosas (média 0,47 g/cm?), e
que as savanas do Cerrado (média = 0,49 g/cm?) e de Alter do Chao (média = 0,49 g/cm?).
As espécies das savanas de areia branca também apresentaram densidade da madeira

significativamente maiores (média = 0,62 g/cm?®) do que as das Savanas inundaveis.
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Figura 1. Comparagdo dos atributos funcionais de espécies lenhosas entre seis fitofisionomias de
savanas neotropicais. Os graficos mostram diferencas em médias marginais estimadas (circulos) bem
como seus respectivos intervalos de confianca (barras). (a) tamanho da folha; (b) densidade da
madeira; (¢) espessura relativa da casca; (d) altura relativa; (e) presenga de espinhos; e (f) presenga
de latex. Savanas sdo: Cerrado sensu stricto (CER), Cerrado rupestre (RCS), Savanas amazonicas
rochosas (RAS), Savanas amazodnicas hiperestacionas (HAS), savanas amazoOnicas pantanosas

(SAS), savanas amazonicas de areia branca (WSS) e savana das guianas (GUS).

Em relacdo a espessura relativa da casca, as espécies das duas savanas da regidao do

Cerrado (savanas do cerrado e cerrado rupestre) ndo diferiram entre si (médias = 0,16 mm e
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0,15 mm) e apresentaram cascas mais grossas que as das savanas amazoOnicas rochosas
(média = 0,06 mm), que as savanas de areia branca (média = 0,06 mm) e que as savanas
pantanosas (média = 0,09 mm), mas ndo diferiram das savanas da Guiana (média = 0,14
mm) e de Alter do Chao (média = 0,16 mm). Estas, apresentaram padrao semelhante as da
regido do Cerrado em relacdo a outras savanas amazonicas, exceto pela auséncia de diferenga
significativa entre as savanas de Alter do Chao e as savanas pantanosas da Amazdnia.
Savanas alagaveis, de areia branca, pantanosas e hiperestacionais tenderam a apresentar
espessura de casca relativa fina e semelhante, embora as hiperestacionais também nao
tenham diferido de nenhuma outra savana.

Em relagdo a altura relativa, as espécies da Savanas amazodnicas rochosas (média =
113,06 m) e de arcia branca (média = 94,91 m) apresentaram altura relativa
significativamente maior que todas as demais savanas. Além disso, as espécies associadas
as savanas de Alter do Chao apresentaram maior altura relativa (média = 49,62 m) que as do
cerrado sensu stricto (média = 34,89 m). Os atributos relacionados ao tamanho da folha, a
presenca de espinhos (espinescéncia) e a produgao de latex (lactescéncia) ndo apresentaram
diferencgas estatisticamente significativas entre as formagdes.

A andlise de componentes principais (PCA) das varidveis ambientais revelou dois
eixos principais que, juntos, explicaram 42,8 % da variagao total (Figura 2). O primeiro eixo
explicou 25,7 % da variacdo e apresentou relagdo positiva com a precipitagdo média anual,
capacidade de troca cationica, teor de nitrogénio e ma drenagem, indicando condi¢des de
maior disponibilidade hidrica e de nutrientes, dado que a acidez inviabiliza a aquisi¢do de
nutrientes, ainda que presentes. Além disso, esse eixo mostrou relagdo negativa com a
estacionalidade da precipitagdo, o pH do solo e indicando que valores negativos estao
associados a maiores periodos de seca e auséncia de nutrientes. Assim, chamamos esse eixo
de Sazonal e distrofico vs. Umido e Acido.

O segundo eixo explicou 17,1 % da variagdo e teve associagdo positiva com a
temperatura média anual, teor de areia no solo, md drenagem do solo, frequéncia e
intensidade de queimadas, representando gradientes de estresse hidrico e térmico. Por isso,
chamamos esse eixo de Frio e Rochoso vs. Quente e hipersazonal. A relacdo negativa com
nitrogénio no solo também sugere a interpreta¢do deste eixo como indicador de limitagdo
nutricional, especialmente para savanas submetidas a regimes climaticos semelhantes.
Quando considerados ambos os eixos, as savanas hiperestacionais, pantanosas e¢ de areia
branca (WSS) ocuparam posi¢des opostas em relacdo as savanas da regido do Cerrado, com
as savanas da Guiana e de Alter do Chao ocupando posi¢des intermediarias. As savanas
rochosas diferiram das da regido do Cerrado pelo clima mais imido e solos mais acidos (eixo
1), e das hiperestacionais, pantanosas e de areia branca por solos mais férteis, mais bem

drenados e rochosos, além de climas mais frios (eixo 2). As savanas de Alter do Chao (apenas
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um sitio) nao puderam ser avaliadas por indisponibilidade de dados de solo.
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Figura 2. Analise de Componentes Principais das varidveis ambientais associadas a espécies
lenhosas em sete dos oito tipos savanicos neotropicais focadas nesse estudo: cerrado sensu stricto
(CER), cerrado rupestre (RCS), savanas amazodnicas rochosas (RAS), savanas amazonicas
hiperestacionais (HAS), savanas amazonicas pantanosas (SAS), savanas de areia branca (WSS) ¢
savanas das Guianas (GUS). As elipses representam intervalos de confianga de 95%. Abreviacdes:
Variaveis climaticas: ann_temp (temperatura média anual), ann_prec (precipitagio média anual),
perc_sea (sazonalidade da precipitacdo); variaveis edaficas: soil_sand (teor de areia no solo), soil _cec
(capacidade de troca cationica do solo), soil n (concentracao de nitrogénio no solo), soil ph (pH do
solo), rocky (presenca de afloramentos rochosos); variaveis de disturbio: num_fires (frequéncia de

incéndios), fire_int (intensidade do fogo), waterlog (saturacdo hidrica do solo/alagamento sazonal).

Discussao

Neste estudo buscamos investigar como diferentes fitofisionomias de savanas sul-
americanas se diferenciam em caracteristicas vegetativas de espécies lenhosas e como essas
variagoes se relacionam com fatores ambientais, como clima, solo e regimes de fogo. Foram
analisados seis tracos funcionais principais: area foliar, densidade da madeira, espessura
relativa da casca, altura relativa, espinescéncia e presenca de latex. Os resultados mostraram
diferencas significativas entre as formagdes savanicas, indicando que gradientes ambientais
e fatores historicos influenciam estratégias ecoldgicas adaptativas. Trés grupos de savanas
se destacaram: o primeiro inclui as savanas do Cerrado (rochosas e nao-rochosas), das
Guianas e de Alter do Chao, caracterizadas por plantas com cascas mais grossas, menor
investimento em altura relativa e solos distroficos e secos; o segundo grupo inclui as savanas

amazoOnicas rochosas e de areia branca, caracterizadas por plantas de casca fina e maior
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crescimento em altura, ocorrendo em ambientes umidos (chuvosos) e solos de baixa
fertilidade; o terceiro grupo inclui as savanas amazodnicas hiperestacionais € pantanosas,
caracterizadas por cascas de espessura intermedidria, baixo crescimento em altura e menor
densidade da madeira, ocorrendo em ambientes quentes e imidos sujeitos a inundagdo
periodica. De forma geral, os padrdes observados indicam que as savanas sul-americanas
sdo ecologicamente distintas, tendo sido moldadas no passado e no presente por forgas
ecoldgicas contrastantes, resultando em combinagdes especificas de respostas adaptativas.

O primeiro grupo, composto pelas savanas rochosas e nao-rochosas do Cerrado, das
Guianas e de Alter do Chao, apresentou um conjunto de atributos que indica uma estratégia
de resisténcia ao fogo. A maior espessura relativa da casca, associada ao baixo investimento
em altura, indica que as plantas alocam mais recursos em tecidos de prote¢do do que em
crescimento vertical, aumentando a tolerancia a danos frequentes a parte aérea (Lawes et al.,
2013). Esse padrao reflete um trade-off entre crescimento vertical e prote¢do, no qual
espécies de menor porte investem menos na competi¢ao por luz e mais na persisténcia frente
a incéndios, adotando estratégias de resiliéncia que incluem manutencdo de gemas
protegidas e capacidade de regeneragdo rapida (Hoffmann et al., 2012). Esses padrdes estao
dentro do esperado para a flora do Cerrado, altamente adaptada ao fogo frequente e intenso,
em contraste com savanas amazoOnicas mais Umidas (Pivello et al., 2025), e sugerem que as
savanas da Guiana e de Alter do Chao funcionam como manchas de Cerrado dentro da
Amazonia, mostrando convergéncia funcional em resposta ao fogo recorrente. As diferengas
em regime de fogo entre as savanas ndo ficaram evidentes na PCA, uma vez que as variaveis
climaticas e edaficas ndo se relacionaram a elas. No entanto, uma comparacao direta dessas
variaveis revelou uma tendéncia de maior recorréncia nas savanas do Cerrado € no grupo
das savanas inundaveis (Fig. S1), refor¢ando a interpretagdao de que a casca espessa €, de
fato, um trago selecionado pela persisténcia frente a queimadas (Lawes et al., 2013). As
savanas de Alter do Chdo, das Guianas e de areia branca ndo foram incluidas na comparacao
devido a baixa quantidade de sitios (menos do que trés) para a comparagdo. Esse conjunto
de tragos esta alinhado ao quadro conceitual BPR (gemas—protegao—recursos), que descreve
como a persisténcia em savanas de fogo frequente depende da protecdo das gemas, da
espessura da casca e da alocagdo eficiente de recursos para tecidos criticos (Clarke et al.,
2013). Além disso, os solos distroficos e secos presentes nesse grupo provavelmente limitam
a disponibilidade de nutrientes e agua, reforcando a necessidade de priorizar investimentos
em tecidos de protecdo e reduzindo a palatabilidade das folhas, o que diminui a herbivoria
atual e historica.

O segundo grupo, formado pelas savanas rochosas e de areia branca, apresentou um
padrao caracterizado por plantas de casca fina, maior alocagcdo em altura e elevada densidade

da madeira. A similaridade entre as duas formagdes, apesar de diferengas em solos (presenca
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de rochas e profundidade do lencol freatico) e na sazonalidade, sugere que fatores ambientais
atuais podem ndo ser a causa dessa semelhanca. E possivel que pressdes historicas, como
herbivoria por grandes mamiferos extintos, tenham contribuido para a manutencao desses
tracos, criando um legado estrutural que persiste mesmo apos a extingdo desses herbivoros.
Uma maior alocagdo para altura, maior densidade da madeira e cascas mais finas poderiam
ser adaptagdes para lidar com a megafauna extinta da América do Sul (Dantas & Pausas
2020). Um maior investimento em altura ajuda que a copa escape mais rapidamente da altura
desses animais (Dantas & Pausas 2013). Além disso, uma madeira mais densa proporciona
maior resisténcia mecanica a quebra de galhos (Dantas & Pausas 2020). Finalmente, cascas
mais finas diminuem a oferta de casca para esses animais, que muitas vezes se alimentam
delas. Assim, tais tragcos podem representar um legado da megafauna, ainda que, do ponto
de vista ecologico, nao fique claro o que tais savanas tinham em comum para serem
estruturadas por megafauna. O fato de atributos como espinho ndo terem aparecido nesse
grupo, ndo invalida essa interpretacdo, uma vez que espinhos estdo tipicamente relacionados
a savanas em solos ricos em nutrientes (Dantas & Pausas 2022), enquanto os solos rochosos
e de areia branca, mesmo com algum nitrogénio, sdo acidos e pobres em fosforo, limitando
o desenvolvimento dessas defesas.

O terceiro grupo, composto pelas savanas hiperestacionais e pantanosas, apresenta
atributos funcionais que refletem adaptagdes especificas as condigdes ambientais
predominantes, como inundagdes perioddicas e incéndios esporadicos. A menor densidade da
madeira, que pode estar associada a presenga de aerénquima, indica uma adaptagdo a
flutuabilidade e a oxigenacdo em solos saturados, comuns nesses ecossistemas (Yamauchi
et al., 2018). Além disso, a menor altura das plantas pode ser uma estratégia para reduzir o
peso estrutural em solos instaveis e sujeitos a alagamentos frequentes (Jia et al., 2021). A
espessura intermedidria da casca sugere uma defesa moderada contra incéndios, que, embora
menos frequentes, ainda representam um risco, especialmente durante periodos de seca
prolongada, quando o nivel da d4gua diminui e a vegetacdo se torna mais suscetivel ao fogo
(Da Silva et al., 2021). Estudos em florestas riparias indicam que a maior frequéncia de
incéndios em 4reas baixas se deve a proximidade com campos temporariamente alagados
que acumulam biomassa seca de campos e macrofitas aquaticas, servindo de combustivel
para o fogo. Nesses ambientes, eventos de incéndio podem reduzir a abundancia de
individuos e restringir certas espécies lenhosas a areas mais altas, enquanto outras espécies
tolerantes ao fogo mantém sua abundancia e continuam a crescer (Arruda et al., 2016). Essas
caracteristicas funcionais ilustram como as savanas hiperestacionais e pantanosas equilibram
as pressoes seletivas impostas por inundagdes e incéndios, resultando em estratégias
adaptativas que favorecem a sobrevivéncia e a reprodu¢do em ambientes dindmicos (Da

Silva et al., 2021). Assim, enquanto o fogo atua como principal fator seletivo no primeiro
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grupo de savanas e o segundo grupo reflete adaptagdes ligadas ao historico de herbivoria da
megafauna, no terceiro grupo de savanas hiperestacionais € pantanosas a sazonalidade
hidrica e as inundagdes periodicas, em combinacdo com o fogo, parecem ser as forcas
determinantes que moldam a configuracdo funcional das espécies, favorecendo estratégias
de sobrevivéncia em solos instaveis e sujeitos a variagdes sazonais de agua e fogo.

Embora tenhamos proposto a divisdo das savanas em trés grupos funcionais distintos,
algumas formagodes apresentaram caracteristicas que as aproximam de outros grupos, o que
indica que nem sempre os limites entre eles sdo tao claros. Em alguns casos, isso pode refletir
a sobreposicdo de pressodes seletivas, ou seja, a agdo simultdnea de diferentes fatores
ambientais sobre uma mesma comunidade. Por exemplo, certas savanas amazonicas
hiperestacionais, além de estarem sujeitas a alta pluviosidade que favorece plantas altas,
também podem experimentar queimadas ocasionais, o que favorece individuos com cascas
mais espessas, aproximando-as do padrao observado no Cerrado (Sarmiento, 2012). Estudos
em matas ciliares do Pantanal mostram que mesmo espécies de ambientes imidos podem
desenvolver resisténcia ao fogo através de caracteristicas da casca como alta concentragdo
de fenois e taninos, presenca de esclerénquima e isolamento térmico do cambio, mesmo que
a espessura ou densidade da casca ndo variem significativamente entre espécies (da Silva et
al., 2021). J4 as combinagdes intermediarias ou convergentes ocorrem quando formacgdes
diferentes acabam apresentando tragos semelhantes por razdes distintas. E o caso de algumas
savanas pantanosas, que, apesar de estarem associadas a ambientes inundaveis (Borguetti et
al., 2023), podem ter espécies com densidade da madeira proxima a observada nas savanas
de areia branca, sugerindo que tanto a saturagao hidrica como a necessidade de rebrotar apds
o fogo exigem solugdes funcionais parecidas.

Diferentemente dos demais tragos, a presencga de latex e espinhos ndo apresentou
diferencas significativas entre os tipos de savanas analisados. Essa auséncia de variacdo
sugere que tais caracteristicas podem estar relativamente independentes das condig¢des
ambientais, refletindo pressoes seletivas homogéneas de herbivoria. A falta de diferencas
significativas pode decorrer de trés fatores: (i) a herbivoria pode atuar como forga seletiva
estavel ao longo das diferentes savanas (Massad, 2023), mantendo a frequéncia dessas
defesas em niveis semelhantes; (ii) latex e espinhos podem ser tracos generalistas e
evolutivamente conservados (Agrawal & Konno, 2009; Hanley et al., 2007), de modo que
sua perda acarretaria custos elevados para as espécies, resultando em pouca variagao desses
tracos entre savanas, independentemente das condigdes ambientais; e (iii) a historia
evolutiva compartilhada entre as savanas sul-americanas, possivelmente influenciada pela
pressao da megafauna herbivora do Pleistoceno, pode ter contribuido para a manutencao
desses mecanismos ao longo do tempo (Dantas & Pausas 2020, 2022). No entanto, um

problema na interpretacao de qualquer tipo de defesa anti-herbivoro ¢ que essas defesas
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podem ter evoluido em resposta a estresses fisiologicos € nao diretamente a herbivoria — a
chamada 'resisténcia neutra" (Edwards, 1989). Embora Strauss e Agrawal (1999)
argumentem que "uma caracteristica pode ser vista como defensiva mesmo que a defesa ndo
seja sua fungdo primdria", € importante reconhecer que caracteristicas defensivas podem ter
multiplos significados adaptativos (Hanley et al., 2007). Portanto, consideramos brevemente
explicagdes adaptativas alternativas para as defesas estruturais, destacando a necessidade de
avaliar a defesa vegetal ndo como uma caracteristica isolada, mas como um conjunto de
tracos interligados que formam complexos coadaptados (Coley, 1983; Agrawal & Fishbein,
2006). Assim, enquanto atributos como altura, densidade da madeira e espessura da casca
variam em resposta a gradientes ambientais de solo, clima e fogo, defesas como latex e
espinhos parecem refletir pressoes bioticas persistentes, atuando como tragos estabilizados
que transcendem as diferengas ambientais entre savanas. Esses resultados ressaltam a
complexidade dos mecanismos que estruturam as savanas, indicando que a diversidade

funcional pode resultar da interagao entre forcas seletivas ambientais e historicas.

Consideracoes finais

De maneira geral, os resultados deste capitulo mostram que as estratégias funcionais
das espécies lenhosas nas savanas sul-americanas estdo associadas a pressdes ambientais
atuais, como clima, solo e regimes de fogo, e pressdes historicas, como herbivoria por
megafauna. A analise das espécies indicadoras permitiu identificar padrdes consistentes de
tolerancia a distirbios e estratégias estruturais adaptativas em diferentes tipos de savanas.
Aqui, pudemos verificar que as savanas estudadas se agrupam em trés grupos: savanas
estruturadas pelo fogo, savanas anacronicas, refletindo o legado da megafauna extinta da
América do Sul, e savanas inundaveis. Enquanto algumas caracteristicas, como densidade
da madeira, altura relativa e espessura da casca, diferiram entre os grupos, outros atributos,
como a presenca de espinhos e latex, ndo apresentaram variacao significativa, sugerindo que
podem estar mais relacionados a pressoes historicas ou a fungdes que nao variam fortemente
entre os tipos de savanas atualmente. Os resultados indicam, portanto, que as savanas sul-
americanas ndo formam um grupo homogéneo, mas apresentam diferencas estruturais e
funcionais, moldadas por fatores ambientais contrastantes, como fogo, sazonalidade hidrica
e caracteristicas edaficas. A principal contribuigao deste estudo ¢ evidenciar como diferentes
forgas seletivas (passadas e presentes) interagem para moldar a diversidade funcional das
savanas sul-americanas, oferecendo subsidios para a compreensdao de sua complexidade
ecoldgica e fornecendo bases para estratégias de manejo e conservacao diante de mudangas

ambientais globais.
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Apéndices

Figura S1. Frequéncia de fogo nas diferentes savanas sul-americanas. Diferentes letras indicam
diferencas estatisticamente significativas entre as savanas. Apenas savanas com mais de duas

observacoes foram incluidas na analise.
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Tabela Al. Referéncias utilizadas para a compilag@o dos atributos funcionais.

Ano Autor(es) Titulo Revista

Relationships among
functional traits define

2018 Abe, Natalia, et al. primary strategies in Brazilian Journal

woody species of the of Botany
BraZilian “cerrado”
Barbosa, Reinaldo Imbrozio, and Wood density of treesin o, Eeoloay

2004 open savannas of the

Philip Martin Fearnside Brazilian Amazon

and Management


https://doi.org/10.1104/pp.17.01157

2022

2010

2006

2020

2022

2021

2001

2008

2020

2011

Bernardino, Paulo N., et al.

Bernasol, W.P. & Lima-Ribeiro,
M.S.

Bucci, Sandra J., et al.

Corréa Scalon, Marina, et al.

Dantas, Vinicius L., and Juli G.
Pausas

De Antonio, Ariadne C., William
A. Hoffmann, and Davi R.
Rossatto

Garcia-Nufiez, Carlos, et al.

Hao, Guang-You, et al.

Loram-Lourengo, Lucas, et al.

Markesteijn, Lars, et al.

Savanna—forest
coexistence across a fire
gradient

Spatial distribution
pattern and size structure
of tree species and its
structuring factors in a
fragment of the Brazilian
cerrado

Nutrient availability
constrains the hydraulic
architecture and water
relations of savannah
trees

Diversity of functional
trade-offs enhances
survival after fire in
Neotropical savanna
species

The legacy of the extinct
Neotropical megafauna
on plants and biomes

The role of morpho-
physiological traits in
frost tolerance of
neotropical savanna trees

Seed production and soil
seed bank in three
evergreen woody species
from a neotropical
savanna

Stem and leaf hydraulics
of congeneric tree species
from adjacent tropical
savanna and forest
ecosystems

A structure shaped by
fire, but also water:
ecological consequences
of the variability in bark
properties across 31
species from the
Brazilian Cerrado

Hydraulics and life
history of tropical dry
forest tree species:
coordination of species’
drought and shade
tolerance
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Ecosystems

Hoehnea

Plant, Cell &
Environment

Journal of
Vegetation
Science

Nature
Communications

Trees

Journal of
Tropical Ecology

Oecologia

Frontiers in plant
science

New phytologist



2011

2010

2011

2023

2011

2007

2009

2009

Miatto, Raquel C., et al.

Poorter, Lourens, et al.

Ribeiro, Sabina Cerruto, et al.

Simioni, Priscila F., et al.

Souza, Joao Paulo, et al.

Wright, lan J., et al.

Zanne, Amy E., et al.

Zhang, Yong-Jiang, et al.

Tabela A2. Espécies indicadoras.

Woody vegetation
structure of Brazilian
Cerrado invaded by
Pteridium arachnoideum
(Kaulf.) Maxon
(Dennstaedtiaceae)

The importance of wood
traits and hydraulic
conductance for the
performance and life
history strategies of 42
rainforest tree species

Above-and belowground
biomass in a Brazilian
Cerrado

Anatomical traits related
to leaf and branch
hydraulic functioning on
Amazonian savanna
plants

Network analysis of tree
crowns distinguishes
functional groups of
Cerrado species

Relationships Among
Ecologically Important
Dimensions of Plant Trait
Variation in Seven
Neotropical Forests

Data from: Towards a
worldwide wood
economics spectrum

Size-dependent mortality
in a Neotropical savanna
tree: the role of height-
related adjustments in

hydraulic architecture and

carbon allocation

Espécie stat p.value  classe
Hancornia speciosa 0,483882 0,005 CER
Byrsonima pachyphylla 0,612552 0,001 CER
Hymenaea stigonocarpa 0,661093 0,001 CER
Lafoensia pacari 0,563864 0,001 RCS
Roupala montana 0,458436 0,006 ACS
Bowdichia virgilioides 0,442549 0,012 GUS
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Qualea multiflora
Byrsonima coccolobifolia
Piptocarpha rotundifolia
Qualea parviflora
Leptolobium dasycarpum
Tabebuia aurea
Caryocar brasiliense
Aspidosperma tomentosum
Pouteria ramiflora
Eriotheca gracilipes
Machaerium acutifolium
Qualea grandiflora
Vatairea macrocarpa
Strychnos pseudoquina
Salvertia convallariodora
Aspidosperma macrocarpon
Plathymenia reticulata
Tocoyena formosa
Anacardium occidentale
Palicourea rigida
Pouteria torta
Handroanthus ochraceus
Himatanthus obovatus
Pterodon pubescens
Zeyheria montana
Aegiphila verticillata
Stryphnodendron adstringens
Dalbergia miscolobium
Styrax ferrugineus
Machaerium opacum
Cybistax antisyphilitica
Coutarea hexandra
Tapirira guianensis
Couepia grandiflora
Aspidosperma spruceanum
Copaifera martii
Bauhinia rufa
Licania kunthiana
Albizia niopoides
Cordia naidophila
Genipa americana
Bauhinia pulchella
Vitex flavens
Annona crassiflora
Guapira noxia
Kielmeyera rubriflora
Davilla elliptica
Kielmeyera coriacea
Erythroxylum suberosum
Miconia ferruginata

0,52606
0,442212
0,552816
0,571236
0,617904
0,511489
0,595836
0,606116
0,577777
0,559288
0,640342
0,543571
0,604406
0,617997
0,547601
0,553519
0,615302
0,486819
0,600563

0,48269
0,524246
0,546339

0,55729
0,547094
0,602939
0,571928
0,561462
0,597891
0,563837
0,544285
0,758788
0,528235
0,587173
0,609446
0,699964
0,308418
0,527442
0,688785
0,598815
0,705301
0,814931
0,605066

0,27997
0,674688
0,536581
0,560552
0,619606

0,64525
0,430128
0,632271

0,002
0,017
0,002
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,056
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,001
0,018
0,009
0,088
0,001
0,001
0,085
0,001
0,001
0,001
0,001
0,007
0,045
0,001
0,07

0,089
0,001
0,019
0,067
0,042
0,012
0,037
0,008
0,004
0,095
0,095
0,001
0,042
0,01

0,001
0,001
0,026
0,004

CER
GUS
CER
CER
CER
CER
RCS
RCS
ACS
CER
CER
ACS
ACS
CER
ACS
CER
ACS
CER
ACS
HAS
CER
CER
CER
CER
RCS
SAS
RCS
CER
RCS
CER
ACS
SAS
ACS
CER
WSS

CER
WSS
SAS
WSS
GUS

HAS
CER
CER
RCS
RCS
RCS
CER
RCS
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Ouratea hexasperma
Miconia albicans
Xylopia aromatica
Eugenia dysenterica
Annona coriacea
Xylopia sericea
Cecropia pachystachya
Calophyllum brasiliense
Eugenia biflora
Vochysia divergens
Miconia prasina
Psidium guyanense
Tachigali aurea
Enterolobium gummiferum
Connarus suberosus
Astronium fraxinifolium
Plenckia populnea
Brosimum gaudichaudii
Rourea induta
Dimorphandra mollis
Schefflera macrocarpa
Protium heptaphyllum
Schefflera morototoni
Matayba guianensis
Caraipa densifolia
Maprounea guianensis
Heisteria densifrons
Mouriri guianensis
Sloanea guianensis
Platonia insignis
Ficus insipida
Ficus americana
Chloroleucon acacioides
Himatanthus fallax
Tabebuia ochracea
Sclerolobium paniculatum
Swartzia recurva
Miconia lepidota
Cathedra acuminata
Simarouba amara
Annona jahnii
Himatanthus articulatus
Cassia multijuga
Peltogyne campestris
Swartzia laurifolia
NA
Acosmium nitens
Ormosia smithii
Casearia ulmifolia
Byrsonima schomburgkiana

0,541911
0,45219
0,451235
0,544016
0,607546
0,620771
0,412119
0,64247
0,563441
0,293351
0,705301
0,575142
0,656094
0,568224
0,698091
0,542395
0,677553
0,532309
0,589391
0,636422
0,621504
0,617447
0,703508
0,555551
0,289511
0,790282
0,705301
0,358323
0,705301
0,658995
0,283119
0,53146
0,490535
1
1
0,816497
1
0,792825
1
0,663546
0,408248
1
0,57735
0,48795
0,436436
0,547723
0,57735
0,57735
0,57735
0,621059

0,001
0,037
0,063
0,014
0,001
0,077
0,081
0,023
0,053
0,083
0,008
0,02
0,001
0,008
0,001
0,035
0,001
0,001
0,001
0,001
0,008
0,001
0,015
0,04
0,098
0,014
0,005
0,039
0,008
0,059
0,058
0,097
0,081
0,002
0,002
0,003
0,002
0,008
0,002
0,041
0,066
0,001
0,012
0,028
0,052
0,019
0,012
0,012
0,012
0,051

CER
RCS
ACS
CER
CER
WSS
SAS
WSS
WSS
SAS
WSS
GUS
CER
CER
CER
CER
RCS
CER
CER
CER
RCS
WSS
WSS
ACS
SAS
ACS
WSS
HAS
WSS
WSS
SAS
SAS
SAS
ACS
ACS
ACS
ACS
ACS
ACS
ACS
GUS
GUS
GUS
GUS
GUS
WSS
GUS
GUS
GUS
HAS
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Miconia argyrophylla
Tibouchina aspera
Calycolpus goetheanus
Chomelia tenuiflora
Randia hebecarpa
Cupania polyodonta
Vitex schomburgkiana
Lacmellea arborescens
Tabernaemontana macrocalyx
Bauhinia longipedicellata
Mimosa acutistipula
Vitex triflora
Mezilaurus itauba
Byrsonima chrysophylla
Eriotheca globosa
Miconia cuspidata
Miconia elata
Miconia manauara
Trichilia micrantha
Eugenia flavescens
Myrcia grandis
Myrcia sylvatica
Neea macrophylla
Neea oppositifolia
Picramnia ferrea
Piper aequale
Piper aleyreanum
Piper arboreum
Cybianthus penduliflorus
Schizocalyx cuspidatus
Esenbeckia cowanii
Allophylus racemosus
Simaba guianensis
Miconia chrysophylla
Myrcia amazonica
Cordiera myrciifolia
Begonia guaduensis
Miconia holosericea
Tococa guianensis
Myrcia bracteata
Erythroxylum squamatum
Pilocarpus carajaensis
Solanum rugosum
Croton cajucara
Chamaecrista flexuosa
Casearia arborea
Erythroxylum rufum
Bauhinia longicuspis
Tabernaemontana flavicans
Tabernaemontana linkii

0,476731
0,57735
0,420742
0,446403
0,57735
0,57735
0,57735
0,645497
0,547723
0,387298
0,80416
0,67082
0,547723
0,518543
0,6742
0,5
0,316228
0,223607
0,6742
0,522119
0,645497
0,5
0,591608
0,67082
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,497455
0,223607
0,316228
0,620174
0,620174
0,316228
0,434257
0,223607
0,536745
0,601533
0,447214
0,387298
0,387298
0,316228
0,223607
0,223607
0,316228
0,61993
0,387298
0,620174
0,316228

0,059
0,012
0,057
0,044
0,012
0,012
0,012
0,013
0,054
0,04
0,045
0,029
0,061
0,097
0,008
0,061
0,023
0,092
0,008
0,09
0,015
0,052
0,034
0,026
0,092
0,092
0,092
0,092
0,092
0,06
0,092
0,023
0,022
0,019
0,024
0,072
0,086
0,082
0,02
0,052
0,04
0,041
0,031
0,089
0,089
0,023
0,04
0,037
0,016
0,025
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Enterolobium schomburgkii
Miconia affinis

Tabernaemontana heterophylla

Matayba inelegans
Chamaecrista desvauxii
Helicteres guazumifolia
Anacardium giganteum

Astronium gracile

Annona densicoma

Guatteria alata
Guatteria foliosa
Tetrameranthus laomae
Xylopia amazonica
Xylopia barbata
Xylopia emarginata
Aspidosperma araracanga
Aspidosperma schultesii
Couma utilis
Himatanthus bracteatus
Ilex divaricata

Bactris campestris

Euterpe precatoria

Mauritia flexuosa

Mauritiella aculeata

Oenocarpus bacaba

Oenocarpus bataua

Jacaranda copaia
Cordia exaltata
Cordia nodosa

Protium divaricatum
Protium giganteum
Protium tenuifolium
Protium trifoliolatum
Protium unifoliolatum
Tetragastris panamensis

Caryocar glabrum

Caryocar microcarpum
Exellodendron coriaceum
Hirtella hispidula
Hirtella physophora
Hirtella schultesii
Licania heteromorpha

Licania hypoleuca

Licania longipetala

Licania micrantha

Licania mollis

Chrysobalanaceae

Parinari campestris

Parinari sprucei
Caraipa savannarum

0,316228
0,55673
0,316228
0,671079
0,223607
0,606122
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,9759
0,506961
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,6742
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,649037
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
1
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,513399
0,707107
0,618643

0,026
0,069
0,026
0,022
0,086
0,052
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,007
0,069
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,01

0,004
0,004
0,004
0,004
0,015
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,001
0,004
0,004
0,004
0,004
0,058
0,004
0,033
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Clusia columnaris
Clusia nemorosa
Clusia nitida
Clusia renggerioides
Garcinia madruno
Havetiopsis flexilis
Tovomita longifolia
Tovomita umbellata
Buchenavia grandis
Buchenavia suaveolens
Diospyros guianensis
Sloanea eichleri
Erythroxylum mucronatum
Glycydendron amazonicum
Hevea benthamiana
Hevea guianensis
Mabea speciosa
Peltogyne catingae
Andira trifoliolata
Hymenolobium modestum
Leptolobium nitens
Ormosia discolor
Pterocarpus amazonicus
Swartzia anomala
Swartzia corrugata
Swartzia grandifolia
Swartzia tomentifera
Taralea oppositifolia
Fabaceae
Inga lateriflora
Inga obidensis
Inga paraensis
Inga punctata
Inga splendens
Macrolobium acaciifolium
Parkia discolor
Parkia ulei
Zygia ampla
Potalia amara
Goupia glabra
Humiria floribunda
Sacoglottis guianensis
Lacistema aggregatum
Aniba megaphylla
Aniba parviflora
Endlicheria arenosa
Licaria martiniana
Ocotea caudata
Ocotea gracilis
Couratari tenuicarpa

0,6742
0,970282
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,616591
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,544264
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,527046
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,650444
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,611091
0,707107
0,707107

1
0,707107
0,707107
0,650444
0,707107

0,005
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,017
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,082
0,004
0,004
0,004
0,004
0,063
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,01

0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,078
0,004
0,004
0,001
0,004
0,004
0,014
0,004

WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
HAS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
SAS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS

90



Eschweilera pedicellata
Gustavia augusta
Lecythis corrugata

Hebepetalum humiriifolium

Roucheria calophylla
Blepharandra intermedia
Byrsonima eugeniifolia
Byrsonima leucophlebia
Bombacopsis macrocalyx
Rhodognaphalopsis duckei

Rhodognaphalopsis faroensis

Henriettea granulata
Henriettea horridula
Henriettella ovata
Meriania urceolata
Miconia tomentosa
Mouriri brachyanthera
Mouriri densifoliata
Guarea guidonia
Guarea pubescens
Trichilia cipo
Trichilia quadrijuga
Trichilia rubra
Abuta grandifolia
Brosimum guianense
Brosimum utile
Ficus gomelleira
Ficus guianensis
Ficus matiziana
Helicostylis scabra
Helicostylis tomentosa
Magquira coriacea
Pseudolmedia laevigata
Pseudolmedia laevis
Virola surinamensis
Eugenia citrifolia
Eugenia ferreiraeana
Eugenia pseudopsidium
Myrcia
Myrcia cuprea
Myrcia eximia
Ouratea discophora
Ouratea odora
Aptandra tubicina
Chaunochiton loranthoides
Dulacia candida
Heisteria laxiflora

Chaetocarpus schomburgkianus

Pera bicolor
Pera decipiens

0,707107
0,707107
0,707107
1
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,953463
0,707107
0,707107
0,645497
0,650444
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,66119
0,707107
0,707107
0,705301
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,705301
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
1
0,559547
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,6742
0,664211
0,664211

0,004
0,004
0,004
0,001
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,008
0,004
0,004
0,008
0,014
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,043
0,004
0,004
0,007
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,001
0,037
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,005
0,007
0,007

WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
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Pera distichophylla
Amanoa gracillima
Amanoa guianensis
Richeria grandis
Podocalyx loranthoides
Panopsis rubescens
Quiina tinifolia
Duroia eriopila
Duroia nitida
Duroia paraensis
Faramea corymbosa
Ferdinandusa rudgeoides
Isertia parviflora
Isertia rosea
Kutchubaea insignis
Morinda tenuiflora
Pagamea coriacea
Pagamea guianensis
Platycarpum egleri
Posoqueria
Psychotria capitata
Remijia firmula
Casearia pitumba
Matayba opaca
Talisia cupularis
Elaeoluma schomburgkiana
Manilkara
Micropholis cylindrocarpa
Pouteria caimito
Pouteria cuspidata
Qualea verruculosa
Ruizterania retusa
Vochysia ferruginea
Vochysia glaberrima
Vochysia obscura
Vochysia revoluta
Vochysia
Guatteria schomburgkiana
Annona angustifolia
Guatteria duckeana
Chaunochiton angustifolium
Attalea microcarpa
Bactris simplicifrons
Desmoncus phoenicocarpus
Mauritia carana
Mauritiella armata
Gongylolepis martiana
Gaulettia racemosa
Hirtella glabrata
Clusia nascimentojuniorii

0,707107
0,707107
0,707107
0,650444
0,707107
0,650444
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,69345
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
1
0,74305
0,707107
0,707107
0,707107
0,615392
0,707107
0,953463
0,707107
0,9759
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
1
0,707107
0,6742
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,504998
0,628281
0,707107
0,707107
0,707107

0,004
0,004
0,004
0,014
0,004
0,01

0,004
0,004
0,004
0,004
0,017
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,001
0,027
0,004
0,004
0,004
0,024
0,004
0,008
0,004
0,006
0,004
0,004
0,004
0,004
0,004
0,001
0,004
0,005
0,004
0,004
0,004
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,073
0,015
0,006
0,006
0,006

WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
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Mabea uleana
Aldina heterophylla
Dimorphandra campinarum
Macrolobium punctatum
Ormosia trifoliolata
Parkia igneiflora
Macrolobium gracile
Macrolobium huberianum
Vitex duckei
Ocotea debilis
Acmanthera minima
Catostemma sclerophyllum
Macairea theresiae
Miconia gratissima
Miconia subsimplex
Emmotum orbiculatum
Ficus mathewsii
Ficus trigona
Myrcia saxatilis
Neea obovata
Ouratea spruceana
Ternstroemia dentata
Ternstroemia pungens
Pogonophora schomburgkiana
Cybianthus reticulatus
Sterigmapetalum plumbeum
Kutchubaea oocarpa
Remijia amazonica
Adiscanthus fusciflorus
Ixora intensa
Remijia morilloi
Semaphyllanthe obovata
Talisia ghilleana
Pradosia schomburgkiana
Achatocarpus nigricans
Annona paludosa
Commiphora leptophloeos
Kielmeyera paniculata
Crateva tapia
Mabea paniculata
Calliandra laxa
Chloroleucon tenuiflorum
Piptadenia robusta
Senna alata
Senna georgica
Senna reticulata
Swartzia latifolia
Helicteres pentandra
Pavonia malacophylla
Erythrochiton fallax

0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,616591
0,707107
0,650444
0,707107
0,707107
0,707107
0,650444
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,707107
0,6742
0,426401
0,371343
0,444358
0,426401
0,301511
0,484037
0,430456
0,426401
0,426401
0,677638
0,522233
0,603023
0,511766
0,424999
0,741881
0,301511

0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,015
0,006
0,012
0,006
0,006
0,006
0,016
0,006
0,006
0,006
0,006
0,006
0,009
0,02
0,083
0,06
0,015
0,033
0,073
0,09
0,015
0,022
0,056
0,031
0,023
0,053
0,079
0,036
0,033

WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
WSS
SAS
SAS
HAS
SAS
SAS
HAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
HAS
SAS
SAS
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Banara guianensis
Attalea maripa
Clusia nigrolineata
Sloanea terniflora
Mabea angustifolia
Emmotum fagifolium
Byrsonima gardneriana
Byrsonima spicata
Miconia alata
Miconia stephananthera
Ouratea cassinifolia
Piper hispidum
Chiococca nitida
Palicourea guianensis
Symplocos guianensis
Cynophalla flexuosa
Maytenus obtusifolia
Chrysobalanus icaco
Clusia grandiflora
Connarus perrottetii
Guettarda platypoda
Guatteria maypurensis
Maytenus oblongata
Couepia multiflora
Hirtella paniculata
Buchenavia tetraphylla
Erythroxylum oreophilum
Erythroxylum orinocense
Croton gossypiifolius
Mabea subsessilis
Coursetia ferruginea
Leptolobium stirtonii
Pithecellobium roseum
Senna bacillaris
Swartzia xanthopetala
Helicteres baruensis
Calycolpus revolutus
Eugenia incanescens
Phyllanthus acuminatus
Coccoloba savannarum
Pagamea thyrsiflora

Palicourea nitidella
Rosenbergiodendron
densiflorum

Tocoyena neglecta
Hecatostemon completus
Aspidosperma ulei

Himatanthus phagedaenicus

Godmania aesculifolia
Hirtella scabra
Erythroxylum vernicosum

0,522233
0,426401
0,426401
0,42799

0,443401
0,383378

0,455

0,522233
0,535237
0,65107

0,42799

0,323669
0,426401
0,515825
0,301511
0,362876
0,364743
0,316548
0,254608
0,359225
0,423426
0,371343
0,447214
0,57735

0,803326
0,698297
0,516398
0,365148
0,440386
0,439877
0,68313

0,68313

0,516398
0,484037
0,516398
0,56707

0,365148
0,365148
0,258199
0,730297
0,440386
0,570899

0,68313
0,68313
0,516398
0,509107
0,68313
0,538382
0,365148
0,57735

0,031
0,025
0,029
0,06

0,082
0,079
0,082
0,039
0,064
0,037
0,045
0,062
0,025
0,05

0,039
0,041
0,028
0,075

0,1

0,066
0,025
0,075
0,031
0,027
0,023
0,019
0,041
0,02

0,048
0,086
0,021
0,026
0,037
0,075
0,032
0,03

0,024
0,02

0,063
0,012
0,049
0,042

0,026
0,027
0,043
0,07
0,022
0,048
0,047
0,027

SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
SAS
HAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
SAS
SAS
SAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS

HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
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Copaifera pubiflora
Bunchosia mollis
Zanthoxylum fagara
Erythroxylum barbatum
Erythroxylum ligustrinum
Emmotum acuminatum
Coccoloba ramosissima
Tocoyena hispidula
Vitex panshiniana
Chamaecrista bahiae
Mabea taquari
Mimosa schomburgkii
Senna multijuga
Myrcianthes cavalcantei
Rhamnus ulei
Xylosma benthamii
Cyrtocarpa velutinifolia
Vismia cayennensis
Sorocea sprucei
Casearia zizyphoides
Solanum asperum
Hirtella burchellii
Byrsonima linguifera
Guatteria beckii
Unonopsis floribunda
Syagrus sancona
Inga stenoptera
Inga striolata
Pterocarpus santalinoides
Miconia aureoides
Calliandra glomerulata
Miconia aplostachya
Caraipa llanorum
Machaerium aristulatum
Henriettea ovata
Stylogyne orinocensis
Roucheria schomburgkii
Palicourea longistipulata
Miconia crassinervia
Styrax glaber
Macrolobium campestre
Maytenus guyanensis
Hirtella punctillata
Leandra rufescens
Mouriri dumetosa
Guettarda macrantha
Licania savannarum
Swartzia aptera
Geonoma deversa
Geonoma stricta

0,516398
0,632456
03114
0,279663
0,304354
0,426401
0,301511
0,279663
0,283119
0,301511
03114
0,57735
0,670166
0,258199
0,365148
0,323875
0,516398
0,447214
0,444374
0,258199
0,438854
0,258199
0,547854
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,516398
0,440386
0,365148
0,365148
0,281566
0,516398
0,258199
0,447214
0,516398
0,258199
0,365148
0,365148
0,4
0,365148
0,365148
0,258199
0,365148
0,365148
0,301511
0,301511

0,034
0,032
0,03
0,083
0,086
0,026
0,039
0,099
0,066
0,045
0,039
0,027
0,032
0,057
0,022
0,046
0,041
0,041
0,047
0,059
0,066
0,074
0,074
0,024
0,024
0,024
0,024
0,024
0,024
0,024
0,039
0,059
0,029
0,022
0,078
0,041
0,05
0,033
0,041
0,05
0,048
0,058
0,044
0,022
0,022
0,052
0,026
0,026
0,037
0,037

HAS
HAS
HAS
SAS
HAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
SAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
HAS
SAS
SAS
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Cordia bicolor
Croton matourensis
Vismia minutiflora

Lacistema polystachyum
Aegiphila bracteolosa
Diplotropis brasiliensis
Macrolobium urupaense
Staminodianthus racemosus
Byrsonima melanocarpa
Bellucia acutata
Bellucia grossularioides
Miconia minutiflora
Ficus obtusifolia
Compsoneura ulei

Myrcia paivae

Guadua sarcocarpa
Bredemeyera divaricata
Alibertia latifolia
Ryania canescens
Matayba purgans
Phenakospermum guyannense
Cecropia concolor
Casearia spinescens
Copernicia alba
Vasconcellea glandulosa
Couepia uiti
Diospyros hispida
Croton draconoides
Hura crepitans
Vitex pseudolea
Calliandra trinervia
Cenostigma pluviosum
Inga ingoides
Trichilia stellatotomentosa
Seguieria paraguayensis
Coccoloba paraguariensis
Ruprechtia brachysepala
Ruprechtia exploratricis
Casearia aculeata
Sideroxylon obtusifolium

Aloysia virgata
Psychotria ernestii
Acalypha stenoloba

Mabea anomala
Erythrina dominguezii
Seguieria americana
Machaonia brasiliensis
Sphinctanthus microphyllus
Solanum conglobatum

0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,283119
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,426401
0,301511
0,426401
0,426401
0,412783
0,559928
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,426401
0,297347
0,426401
0,301511
0,301511
0,301511
0,426401
0,301511
0,412783
0,297347
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511
0,301511

Austroeupatorium inulaefolium 0,316228

0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,037
0,078
0,037
0,037
0,037
0,037
0,027
0,037
0,025
0,025
0,033
0,001
0,032
0,032
0,032
0,032
0,025
0,061
0,025
0,032
0,032
0,032
0,025
0,032
0,042
0,057
0,026
0,026
0,026
0,026
0,026
0,026
0,026
0,026
0,016

SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
CER
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
SAS
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Gongylolepis benthamiana
Stenopadus talaumifolius
Blechnum schomburgkii

Archytaea triflora
Bonnetia paniculata
Bonnetia sessilis
Clusia brachystyla
Clusia pusilla
Cyathea villosa
Bejaria sprucei
Vaccinium puberulum
Mabea montana
Euphronia guianensis
Humiria crassifolia
Hyptidendron arboreum
Calliandra tsugoides
Chamaecrista polystachya
Chamaecrista roraimae
Machaerium quinata
Bonyunia antoniifolia
Blepharandra hypoleuca
Byrsonima concinna
Pachira minor
Henriettea maroniensis
Macairea pachyphylla
Macairea thyrsiflora
Miconia phaeophylla
Miconia tetraspermoides
Ouratea roraimae
Poecilandra retusa
Psychotria cardiomorpha
Remijia densiflora
Remijia roraimae
Pouteria rigida
Pradosia beardii
Solanum campaniforme
Bonyunia superba
Caraipa tereticaulis
Clusia schomburgkiana
Clusia tabulamontana
Cyrilla racemiflora
Dacryodes roraimensis
Dicymbe uvaiparuensis
Eugenia protenta
Graffenrieda weddellii
Ilex paujiensis
Ilex polita
Licania incana
Licania lasseri
Maytenus planifolia

0,387298
0,316228
0,316228
0,387298
0,387298
0,387298
0,316228
0,387298
0,387298
0,387298
0,223607
0,223607
0,387298
0,316228
0,316228
0,223607
0,316228
0,356583
0,387298
0,223607
0,387298
0,387298
0,316228
0,387298
0,387298
0,372454
0,316228
0,387298
0,223607
0,387298
0,223607
0,316228
0,387298
0,316228
0,316228
0,316228
0,223607
0,223607
0,316228
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607

0,024
0,016
0,021
0,024
0,026
0,024
0,016
0,024
0,024
0,024
0,094
0,094
0,024
0,016
0,016
0,094
0,016
0,061
0,027
0,094
0,024
0,024
0,016
0,024
0,024
0,038
0,016
0,024
0,094
0,024
0,094
0,016
0,024
0,021
0,021
0,016
0,086
0,086
0,015
0,015
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
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Mpyrecia albidotomentosa
Myrsine nitida
Ochthocosmus

longipedicellatus

Ochthocosmus roraimae
Parinari maguirei
Piptocoma roraimensis
Rogersonanthus arboreus
Schefflera coriacea
Schefflera sessiliflora
Swartzia aymardii
Taralea cordata
Taralea crassifolia
Vantanea minor
Digomphia laurifolia
Abarema jupunba
Clusia fockeana
Clusia huberi
Croton palanostigma
Cybianthus duidae
Ilex retusa
Ocotea duidensis
Pagamea capitata
Palicourea crocea
Panopsis sessilifolia
Rudgea hostmanniana
Abarema ferruginea
Byrsonima tillettii
Clusia amabilis
Clusia crassifolia
Clusia savannarum
Cybianthus quelchii
Daphnopsis longipedunculata
Dicymbe fraterna
Euceraea nitida
Ochthocosmus attenuatus
Ouratea subamplexicaulis
Swartzia parvifolia
Symplocos pycnophylla
Taralea reticulata
Duguetia yeshidan
Xylopia frutescens
Cereus hexagonus
Capparidastrum frondosum
Erythroxylum roraimae
Eschweilera wachenheimii
Exostyles amazonica
Christiana mennegae
Pachira flaviflora
Eugenia minuscula
Phyllanthus juglandifolius

0,223607
0,316228

0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,316228
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,316228
0,223607
0,316228
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,316228
0,223607
0,316228
0,316228
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607
0,223607

0,086
0,015

0,015
0,086
0,086
0,086
0,015
0,015
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,016
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,015
0,086
0,086
0,086
0,086
0,015
0,086
0,015
0,015
0,086
0,086
0,086
0,086
0,086
0,015
0,086
0,015
0,015
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
0,088
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Cybianthus resinosus
Casearia guianensis

0,223607
0,223607

0,088
0,088

RAS
RAS
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