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Resumo: Os mecanismos que regulam o crescimento das árvores e a dominância de 

espécies determinam a estrutura, o funcionamento e a organização das comunidades 

vegetais em ecossistemas tropicais. O Cerrado, reconhecido como a savana tropical mais 

biodiversa do mundo, reúne elevada heterogeneidade ambiental e um amplo mosaico de 

formações florestais e savânicas, constituindo um sistema modelo para investigar esses 

processos em diferentes escalas espaciais. Esta tese integra dois estudos complementares. 

No primeiro, avaliamos como a competição interespecífica e a estrutura filogenética da 

vizinhança influenciam o crescimento diamétrico de árvores em um remanescente de 

Cerradão no estado do Tocantins, utilizando inventários florestais repetidos entre 2012 e 

2023. Empregamos modelos mistos não lineares baseados na função de Gompertz para 

testar o efeito do índice de competição de Hegyi e da distância filogenética média da 

vizinhança em três escalas espaciais (2,5, 5 e 10 m). A competição reduziu o crescimento 

das árvores, enquanto o aumento da distância filogenética promoveu maior incremento 

diamétrico. Além disso, a complementaridade filogenética atenuou os efeitos negativos 

da competição, principalmente nas escalas espaciais maiores (5 e 10 m), evidenciando 

que a importância relativa desses mecanismos depende da definição da vizinhança 

ecológica. No segundo estudo, investigamos os padrões de hiperdominância em 

abundância e biomassa utilizando dados de 6.279 unidades amostrais do Inventário 

Florestal Nacional distribuídas ao longo do Cerrado brasileiro. Foram registrados 125.494 

indivíduos pertencentes a 1.316 espécies, das quais apenas 90 foram classificadas como 

hiperdominantes (espécies que representam pelo menos 50% de toda abundância ou 

biomassa amostrada). Somente 2% das espécies apresentaram hiperdominância 

simultânea em abundância e biomassa, demonstrando que esses componentes 

representam processos ecológicos distintos. Modelos Bayesianos hierárquicos indicaram 

que a riqueza de espécies não hiperdominantes exerce efeito unimodal sobre a 

hiperdominância, enquanto a área basal das espécies não dominantes reduz a ocorrência 

e a abundância das espécies hiperdominantes, mas favorece sua biomassa, sugerindo 

influência da qualidade ambiental sobre esse padrão. Em conjunto, os resultados 

demonstram que competição, estrutura filogenética e filtros ambientais atuam de forma 

integrada na determinação do crescimento das árvores e dos padrões de dominância, com 

efeitos que variam conforme a escala espacial. A complementaridade filogenética emerge 

como um mecanismo capaz de reduzir a sobreposição de nichos, amenizar a competição 

entre espécies e favorecer o acúmulo de biomassa em comunidades tropicais. Esses 
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resultados ampliam a compreensão dos mecanismos ecológicos que estruturam 

comunidades vegetais e fornecem subsídios para estratégias de conservação, restauração 

e manejo de ecossistemas megadiversos. 

Palavras-chave: interação competição-filogenia; escala espacial; complementaridade de 

nicho; hiperdominância; biomassa acima do solo 

Abstract: The mechanisms regulating tree growth and species dominance determine the 

structure, functioning, and organization of plant communities in tropical ecosystems. The 

Cerrado, recognized as the most biodiverse tropical savanna in the world, encompasses 

high environmental heterogeneity and a broad mosaic of forest and savanna formations, 

representing a model system for investigating these processes across different spatial 

scales. This thesis integrates two complementary studies. In the first study, we evaluated 

how interspecific competition and neighborhood phylogenetic structure influence tree 

diameter growth in a Cerradão remnant in the state of Tocantins, Brazil, using repeated 

forest inventories conducted between 2012 and 2023. We employed nonlinear mixed-

effects models based on the Gompertz function to test the effects of the Hegyi competition 

index and the mean phylogenetic distance of neighboring trees across three spatial scales 

(2.5, 5, and 10 m). Competition reduced tree growth, whereas increasing phylogenetic 

distance promoted greater diameter increment. Furthermore, phylogenetic 

complementarity mitigated the negative effects of competition, particularly at larger 

spatial scales (5 and 10 m), demonstrating that the relative importance of these 

mechanisms depends on the definition of the ecological neighborhood. In the second 

study, we investigated patterns of hyperdominance in abundance and biomass using data 

from 6,279 sampling units of the Brazilian National Forest Inventory distributed across 

the Cerrado biome. We recorded 125,494 individuals belonging to 1,316 species, of 

which only 90 were classified as hyperdominant (species accounting for at least 50% of 

the total sampled abundance or biomass). Only 2% of species exhibited simultaneous 

hyperdominance in abundance and biomass, demonstrating that these components 

represent distinct ecological processes. Hierarchical Bayesian models indicated that the 

richness of non-hyperdominant species had a unimodal effect on hyperdominance, 

whereas the basal area of non-dominant species reduced the occurrence and abundance 

of hyperdominant species but increased their biomass, suggesting an influence of 

environmental quality on this pattern. Overall, the results demonstrate that competition, 
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phylogenetic structure, and environmental filters act synergistically in determining tree 

growth and dominance patterns, with effects varying according to spatial scale. 

Phylogenetic complementarity emerges as a mechanism capable of reducing niche 

overlap, alleviating competition among species, and promoting biomass accumulation in 

tropical communities. These findings advance our understanding of the ecological 

mechanisms structuring plant communities and provide insights for conservation, 

restoration, and management strategies in megadiverse ecosystems. 

Keywords: competition–phylogeny interactions; spatial scale; niche complementarity; 

hyperdominance; aboveground biomass. 
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CAPÍTULO 1: CONTEXTUALIZAÇÃO E APRESENTAÇÃO 

1. INTRODUÇÃO 

 

Entre os principais processos associados à dinâmica da vegetação, o crescimento 

arbóreo representa um componente fundamental, pois influencia diretamente a 

produtividade, o estoque de carbono e a estrutura das comunidades (Burkhart; Tomé, 

2012; Weiskittel et al., 2011). O desempenho individual das árvores resulta da interação 

entre fatores intrínsecos, como características funcionais e ontogenéticas, e fatores 

extrínsecos relacionados à disponibilidade de recursos e às interações intra e 

interespecíficas (Forrester; Bauhus, 2016; Kunstler et al., 2016). A competição por luz, 

água e nutrientes constitui um dos principais mecanismos reguladores do crescimento 

arbóreo, mas sua intensidade varia conforme a densidade da vegetação, a composição 

florística e a escala espacial considerada (Forrester et al., 2017; Uriarte et al., 2004; 

Weiner, 1990). 

Embora a competição seja tradicionalmente descrita a partir de atributos 

estruturais da vizinhança, o avanço da ecologia de comunidades e a sua integração à teoria 

moderna de coexistência demonstram que a identidade evolutiva das espécies também 

influencia essas interações (Webb et al., 2002; Mayfield & Levine, 2010; Godoy et al., 

2014). A proximidade filogenética entre espécies é frequentemente utilizada como um 

proxy para a similaridade ecológica, assumindo-se que linhagens evolutivamente 

próximas compartilham atributos funcionais e estratégias conservadas de aquisição de 

recursos (conservantismo de nicho) (Kraft et al., 2015). Sob essa perspectiva, vizinhanças 

filogeneticamente homogêneas tenderiam a apresentar maior sobreposição de nicho e 

competição mais severa, enquanto linhagens distantes favoreceriam a complementaridade 

funcional e a coexistência (Adler et al., 2013). No entanto, estudos de dinâmica florestal 

revelam que essa relação não é linear, apontando que diferenças de aptidão (fitness 

differences) e a variação na escala espacial da vizinhança podem influenciar esses padrões 

(Tucker et al., 2018; Godoy et al., 2020; Lyu & Alexander, 2023). Assim, ainda 

permanece pouco compreendido como a estrutura filogenética da vizinhança e a pressão 

competitiva local interagem para moldar o crescimento arbóreo em diferentes escalas 

espaciais. 
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Em escalas mais amplas, os efeitos acumulados das interações locais se refletem 

nos padrões de estruturação das comunidades vegetais (Graco-Roza et al., 2022). Entre 

esses padrões, destaca-se a hiperdominância, fenômeno no qual um reduzido número de 

espécies concentra parcela substancial da abundância ou da biomassa da comunidade 

(Alvarez et al., 2026; Fauset et al., 2015; Ter Steege et al., 2013). Embora amplamente 

investigada em florestas tropicais, a hiperdominância permanece relativamente pouco 

estudada nas savanas, especialmente no que se refere à possível dissociação entre 

dominância numérica e dominância em biomassa, bem como aos fatores ecológicos 

associados a esses padrões em diferentes formações vegetais do bioma (Alvarez et al., 

2025; Terra et al., 2021). 

A compreensão desses processos possui importantes implicações tanto para a 

ecologia de comunidades quanto para o manejo dos ecossistemas florestais. Do ponto de 

vista ecológico, integrar mecanismos locais de interação entre indivíduos aos padrões 

regionais de dominância contribui para elucidar os processos de montagem de 

comunidades, coexistência de espécies e funcionamento ecossistêmico (Chesson, 2000; 

Vellend, 2016). Sob a perspectiva aplicada, compreender como a estrutura da vegetação, 

a diversidade biológica e as interações entre indivíduos influenciam o crescimento 

arbóreo e, consequentemente, o acúmulo de biomassa e carbono, é fundamental para 

subsidiar estratégias de conservação, restauração ecológica e manejo florestal voltadas à 

manutenção dos serviços ecossistêmicos e da resiliência frente às mudanças ambientais 

(Poorter et al., 2015; Forrester; Bauhus, 2016; Strassburg et al., 2017; Zimbres et al., 

2021). Embora avanços significativos tenham sido alcançados nas últimas décadas, ainda 

permanecem lacunas na compreensão integrada de como fatores estruturais, competitivos 

e evolutivos interagem para regular o crescimento das árvores e os padrões de dominância 

em comunidades florestais ao longo de diferentes escalas espaciais. 

As florestas e savanas exercem papel fundamental na manutenção da 

biodiversidade e na oferta de serviços ecossistêmicos, contribuindo para o 

armazenamento de carbono, regulação climática, ciclagem de nutrientes e estabilidade 

hidrológica (Bonan, 2008; Pan et al., 2011; Poorter et al., 2015). Nesse contexto, o 

Cerrado se destaca como a savana tropical com maior biodiversidade e um dos biomas 

mais biodiversos do planeta (Myers et al., 2000). O Cerrado é caracterizado por elevada 

heterogeneidade ambiental e por um mosaico de formações savânicas, florestais e 

campestres distribuídas ao longo de gradientes edáficos, climáticos e de relevo (Eiten, 
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1972; Oliveira-Filho et al., 2002; Ribeiro; Walter, 2008). Essa heterogeneidade ambiental 

favorece a coexistência de diferentes estratégias ecológicas e torna o bioma um sistema 

modelo para investigar os mecanismos que estruturam as comunidades vegetais, 

incluindo processos de montagem de comunidades, interações entre espécies e padrões 

de dominância ecológica (Terra et al., 2021). 

Na escala local, estudos sobre o crescimento arbóreo geralmente enfatizam 

métricas estruturais de competição entre a árvore focal e seus indivíduos vizinhos, 

enquanto abordagens filogenéticas tendem a avaliar padrões de montagem de 

comunidades sem incorporar explicitamente a intensidade das interações competitivas 

(Gerhold et al., 2015; Sun et al., 2022). Como consequência, ainda é pouco compreendido 

como a competição entre árvores vizinhas e a estrutura filogenética da comunidade atuam 

conjuntamente sobre o crescimento individual das árvores, especialmente considerando a 

dependência espacial dessas interações. Nesse contexto, a definição da vizinhança 

ecológica, isto é, do conjunto de indivíduos considerados potenciais competidores da 

árvore focal, influencia diretamente quais indivíduos participam das interações e quais 

processos, como competição por recursos, facilitação e diferenciação de nicho, 

predominam em cada escala espacial (Uriarte et al., 2004; Zhang et al., 2024). Apesar 

disso, poucos estudos investigaram explicitamente como os efeitos da competição 

interespecífica e da diferenciação ecológica variam em função da escala espacial. 

Na escala regional, essa mesma lacuna se manifesta de outra forma: a maior parte 

dos estudos considera apenas abundância ou biomassa como medida de dominância, 

assumindo implicitamente que ambas refletem os mesmos mecanismos ecológicos 

(Alvarez et al., 2025; Fauset et al., 2015; Rodrigues; Villa; Neri, 2019). Entretanto, 

espécies numericamente dominantes nem sempre correspondem às espécies que 

concentram maior biomassa, sugerindo que diferentes estratégias ecológicas podem 

sustentar diferentes dimensões da dominância (Terra et al., 2021). Além disso, permanece 

pouco compreendido como atributos estruturais das comunidades, como área basal, e 

componentes florísticos, como a riqueza de espécies não dominantes, influenciam a 

intensidade da hiperdominância no Cerrado. 

Indo mais além, ainda permanece limitada a integração entre processos locais e 

padrões regionais. Embora interações de vizinhança influenciem diretamente o 

desempenho individual das árvores (Klipel et al., 2024), ainda não está claro como esses 

mecanismos se relacionam à estruturação regional da dominância e da biomassa nas 
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comunidades vegetais. Diante dessas lacunas, esta tese foi estruturada em torno da 

seguinte questão central: Como processos de competição, coexistência e estruturação das 

comunidades vegetais interagem, em diferentes escalas espaciais, para influenciar o 

crescimento arbóreo e os padrões de hiperdominância no Cerrado? 

Diante dessa questão, o objetivo geral desta tese foi analisar como mecanismos 

associados à competição, coexistência e estruturação das comunidades vegetais 

influenciam o crescimento arbóreo e os padrões de hiperdominância em diferentes escalas 

espaciais no Cerrado. Especificamente, buscou-se: (i) avaliar os efeitos da competição e 

da estrutura filogenética da vizinhança sobre o crescimento diamétrico em uma floresta 

de Cerradão sob diferentes escalas espaciais; (ii) investigar os padrões de 

hiperdominância em abundância e biomassa nas formações florestais e savânicas do 

Cerrado; (iii) identificar como atributos estruturais e florísticos das comunidades 

influenciam a intensidade da hiperdominância no bioma; e (iv) integrar mecanismos 

locais de interação entre vizinhos e padrões regionais de estruturação das comunidades 

vegetais do Cerrado. 

Para atender a esses objetivos, a tese foi organizada em dois estudos 

complementares (Capítulos 2 e 3). O primeiro investiga, em escala local, como 

competição e estrutura filogenética da vizinhança influenciam o crescimento diamétrico 

da vegetação arbórea do Cerradão sob diferentes escalas espaciais de interação. O 

segundo capítulo amplia a abordagem para a escala regional, avaliando os padrões e 

determinantes ecológicos da hiperdominância em abundância e biomassa ao longo de 

formações florestais e savânicas do Cerrado. Embora desenvolvidos em escalas distintas, 

os dois estudos compartilham o mesmo eixo conceitual: compreender como mecanismos 

associados à coexistência, diferenciação ecológica, filogenia e estrutura da vegetação 

influenciam o desempenho individual e a organização das comunidades vegetais. 

No Capítulo 2, foram formuladas as seguintes questões: (1) como a proximidade 

filogenética entre indivíduos vizinhos regula a influência da competição sobre o 

crescimento arbóreo? (2) de que forma a escala espacial da vizinhança altera a magnitude 

e o sinal desses efeitos? (3) até que ponto a interação entre competição e estrutura 

filogenética explica a variação do crescimento diamétrico em diferentes condições de 

vizinhança? Para responder a essas questões, foram propostas as seguintes hipóteses: (1) 

a competição interespecífica reduz o crescimento diamétrico, porém sua intensidade é 

modulada pela estrutura filogenética da vizinhança, uma vez que espécies 
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filogeneticamente próximas tendem a apresentar maior similaridade ecológica e, 

consequentemente, maior sobreposição no uso de recursos, intensificando os efeitos 

competitivos (Kunstler et al., 2016; Qiao et al., 2022); (2) os efeitos da competição e da 

estrutura filogenética variam conforme a escala espacial considerada, uma vez que 

diferentes mecanismos de interação operam em diferentes distâncias entre os indivíduos, 

de modo que alterações no raio de influência da vizinhança podem modificar tanto a 

magnitude quanto o sinal das relações observadas (Zhu et al., 2018; Spaak et al., 2021); 

(3) a interação entre competição e estrutura filogenética produz respostas não lineares no 

crescimento diamétrico, isto é, o efeito da competição pode se intensificar, se reverter ou 

atingir um limiar (threshold) conforme muda a similaridade evolutiva da vizinhança, em 

vez de variar de forma proporcional e constante (Adler et al., 2018; Carmona et al., 2021). 

Para o Capítulo 3, foram estabelecidas as seguintes questões: (1) espécies 

hiperdominantes em abundância também são hiperdominantes em biomassa? (2) quais 

componentes estruturais e florísticos das comunidades regulam a ocorrência e a 

intensidade da hiperdominância em abundância e biomassa nas formações florestais e 

savânicas do Cerrado? (3) uma maior riqueza de espécies não hiperdominantes aumenta 

ou reduz a extensão da hiperdominância em abundância (Ha) e em biomassa (Hb)? Foram 

propostas as seguintes hipóteses: (1) a hiperdominância em abundância e a 

hiperdominância em biomassa representam dimensões parcialmente dissociadas da 

dominância ecológica, uma vez que espécies muito abundantes nem sempre concentram 

grande parte da biomassa, enquanto espécies de grande porte podem dominar o estoque 

de biomassa mesmo ocorrendo em baixa densidade (Ter Steege et al., 2013; Fauset et al., 

2015); (2) a ocorrência e a intensidade da hiperdominância são reguladas por atributos 

estruturais e florísticos das comunidades, de modo que variações na densidade de 

indivíduos, área basal e composição florística modificam o grau de concentração da 

abundância e da biomassa em um número reduzido de espécies dominantes (Lohbeck et 

al., 2015; Muscarella et al., 2016); (3) uma maior riqueza de espécies não 

hiperdominantes tende a reduzir a extensão da hiperdominância em abundância e 

biomassa, uma vez que comunidades mais diversas distribuem indivíduos e estoques de 

biomassa entre um número maior de espécies, diminuindo a concentração da dominância 

ecológica (Mori et al., 2018; Ratcliffe et al., 2017). 
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2. ESTRUTURA INTEGRATIVA DA TESE 

 

A tese foi organizada de forma a conectar mecanismos ecológicos observados em 

escala local à padrões estruturais observados em escala regional. O capítulo 2 investiga 

como competição e estrutura filogenética da vizinhança influenciam o crescimento 

diamétrico das árvores, considerando diferentes escalas espaciais de interação. Os 

resultados permitem compreender como a composição da vizinhança modifica os efeitos 

competitivos sobre o desempenho individual e como esses mecanismos variam conforme 

a escala espacial. 

O capítulo 3 amplia essa abordagem para a escala do bioma, investigando padrões 

de hiperdominância em abundância e biomassa nas formações florestais e savânicas do 

Cerrado. A análise permite avaliar como atributos estruturais e florísticos das 

comunidades influenciam diferentes dimensões da dominância ecológica. 

A integração entre os capítulos parte da ideia de que mecanismos locais associados 

à coexistência entre espécies e à organização da vizinhança influenciam, em escalas mais 

amplas, os padrões de estruturação das comunidades vegetais. Dessa forma, crescimento 

diamétrico e hiperdominância são interpretados como componentes interdependentes da 

dinâmica ecológica do Cerrado, conectados pela atuação conjunta de competição, 

diferenciação ecológica e estrutura da vegetação, a depender da escala espacial 

investigada. 

3. REVISÃO DE LITERATURA  

 

3.1.O Bioma Cerrado e suas Fitofisionomias 

 

O Cerrado constitui o segundo maior bioma da América do Sul e a maior savana 

tropical da região neotropical, ocupando aproximadamente dois milhões de quilômetros 

quadrados e abrangendo cerca de 24% do território brasileiro (Colli; Vieira; Dianese, 

2020). Sua distribuição estende-se principalmente pelo Planalto Central, alcançando áreas 

dos estados de Goiás, Tocantins, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais, Bahia, 

Maranhão, Piauí, São Paulo e Distrito Federal, além de ocorrências disjuntas em outras 

regiões do país (Eiten, 1972). Reconhecido como um dos principais hotspots mundiais de 
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biodiversidade, o Cerrado apresenta elevada riqueza de espécies e altos níveis de 

endemismo, associados a uma longa história evolutiva e à grande heterogeneidade 

ambiental que caracteriza o bioma (Oliveira-Filho et al., 2002). 

A elevada diversidade biológica observada no Cerrado está relacionada à 

combinação de fatores climáticos, edáficos, topográficos e históricos que atuam em 

diferentes escalas espaciais (De Souza et al., 2022; Pellegrini et al., 2016). O clima é 

predominantemente tropical sazonal, caracterizado por uma estação chuvosa concentrada 

entre os meses de outubro e abril e uma estação seca bem definida durante o inverno. As 

precipitações anuais variam geralmente entre 800 e 2.000 mm, enquanto as temperaturas 

médias permanecem elevadas ao longo do ano (Alvares et al., 2013). Essa forte 

sazonalidade climática influencia diretamente os ciclos fenológicos, o crescimento da 

vegetação e a disponibilidade de recursos para as comunidades biológicas (Ribeiro; 

Walter, 2008). 

Além do clima, os solos desempenham papel fundamental na organização das 

comunidades vegetais do Cerrado. Em grande parte do bioma predominam solos 

profundos, altamente intemperizados, ácidos e com baixa disponibilidade de nutrientes, 

especialmente fósforo, cálcio e magnésio. Entretanto, a considerável variação na 

fertilidade, textura, profundidade e regime hídrico dos solos gera um mosaico de 

condições ambientais capaz de sustentar diferentes formas de vegetação ao longo de 

gradientes ecológicos relativamente curtos (Haridasan, 2008). Como resultado dessa 

heterogeneidade ambiental, o Cerrado apresenta ampla diversidade de fitofisionomias, 

tradicionalmente agrupadas em três grandes formações: florestais, savânicas e campestres 

(Ribeiro; Walter, 2008). Essas formações diferem principalmente quanto à cobertura 

arbórea, estrutura vertical da vegetação, composição florística e condições ambientais 

associadas. 

As formações campestres representam os ambientes mais abertos do bioma, sendo 

dominadas por gramíneas, ciperáceas e outras espécies herbáceas, com reduzida ou 

inexistente participação de elementos lenhosos. Entre seus principais representantes 

destacam-se o campo limpo, caracterizado pela ausência quase total de arbustos e árvores, 

e o campo sujo, no qual ocorre maior presença de espécies lenhosas dispersas (Ribeiro; 

Walter, 2008). 

As formações savânicas constituem a expressão mais característica do Cerrado. 

Nesses ambientes, a vegetação apresenta estrato herbáceo contínuo associado a árvores e 
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arbustos distribuídos de forma descontínua. O Cerrado sentido restrito, principal 

representante desse grupo, apresenta cobertura arbórea intermediária, geralmente entre 

10% e 60%, com indivíduos de pequeno e médio porte adaptados a condições de seca 

sazonal, baixa fertilidade do solo e recorrência histórica do fogo (Hoffmann et al., 2012; 

Marimon Junior; Haridasan, 2005). Outras fitofisionomias savânicas incluem o parque de 

cerrado, o palmeiral e a vereda, cada uma associada a condições ambientais específicas 

(Ribeiro; Walter, 2008). 

As formações florestais caracterizam-se pela predominância do estrato arbóreo e 

pelo maior fechamento do dossel. Nesse grupo destacam-se as Matas de Galeria, Matas 

Ciliares, Matas Secas e o Cerradão (Ribeiro; Walter, 2008). Entre essas fitofisionomias, 

o Cerradão ocupa posição singular por apresentar características intermediárias entre 

florestas tropicais e savanas. Sua estrutura é composta por árvores de maior porte, 

frequentemente atingindo alturas entre 8 e 15 metros, com cobertura de copa superior a 

50% e reduzido desenvolvimento do estrato herbáceo devido ao sombreamento do sub-

bosque (Ribeiro; Walter, 2008). 

Historicamente, a compreensão do cerradão tem evoluído de uma visão tipológica 

para uma abordagem baseada em gradientes ambientais contínuos. Estudos clássicos 

propuseram que as diferentes fitofisionomias do Cerrado representam respostas da 

vegetação a variações na fertilidade dos solos, disponibilidade hídrica, regime de fogo e 

intensidade de perturbações. Nesse contexto, o Cerradão é frequentemente interpretado 

como uma formação associada a condições ambientais mais favoráveis ao 

desenvolvimento arbóreo, principalmente em locais com maior fertilidade relativa, menor 

frequência de queimadas e maior disponibilidade hídrica (Eiten, 1972; Santos Martins et 

al., 2023; Solórzano et al., 2012). 

Dentro desta perspectiva, alterações nas condições ambientais influenciam 

simultaneamente a composição florística, a distribuição das espécies, as interações 

competitivas e os processos de coexistência (Letten; Ke; Fukami, 2017). Como 

consequência, diferentes fitofisionomias podem apresentar padrões contrastantes de 

crescimento, recrutamento, mortalidade e acúmulo de biomassa, refletindo não apenas 

diferenças ambientais, mas também distintas formas de organização ecológica das 

comunidades. 

Dentre as formações do Cerrado, o Cerradão destaca-se por apresentar elevada 

biomassa acima do solo, expressivos estoques de carbono e uma comunidade arbórea 
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marcada por ampla variação taxonômica, funcional e filogenética. Esse conjunto de 

características oferece condições favoráveis para investigar como processos ecológicos 

atuando em múltiplas escalas moldam o crescimento das árvores e a estrutura das 

comunidades. Assim, o estudo do Cerradão permite compreender de que forma interações 

competitivas, relações evolutivas entre espécies e gradientes ambientais contribuem para 

os padrões de coexistência, produtividade e armazenamento de carbono observados nas 

florestas do bioma. 

 

3.2.Ecologia de comunidades e mecanismos de coexistência 

 

A compreensão dos mecanismos responsáveis pela coexistência de espécies 

constitui uma das questões centrais da ecologia de comunidades desde o estabelecimento 

da ecologia moderna (Letten; Ke; Fukami, 2017; Mello et al., 2020). A elevada 

diversidade observada em ecossistemas tropicais, frequentemente associada à 

coexistência de centenas de espécies arbóreas em áreas relativamente pequenas, 

historicamente representou um desafio para modelos ecológicos baseados exclusivamente 

em exclusão competitiva e limitação de recursos (Chesson, 2000). Nesse contexto, a 

ecologia de comunidades passou a buscar explicações capazes de integrar processos 

bióticos, limitações ambientais, heterogeneidade espacial e dinâmica populacional na 

interpretação da estrutura das comunidades vegetais. 

As primeiras formulações conceituais sobre coexistência derivam principalmente 

da teoria de nicho. O conceito de nicho ecológico proposto por Hutchinson (1957) 

estabeleceu que cada espécie ocupa um hipervolume multidimensional definido por 

condições ambientais, recursos e interações ecológicas que permitem sua persistência. 

Sob essa perspectiva, a coexistência depende da diferenciação ecológica entre espécies, 

reduzindo a sobreposição no uso de recursos e, consequentemente, a intensidade da 

competição interespecífica. 

Posteriormente, Tilman (1982) formalizou parte dessas interpretações ao 

desenvolver modelos baseados na competição por recursos limitantes. Segundo essa 

abordagem, espécies coexistem porque apresentam vantagens competitivas distintas sob 

diferentes condições ambientais ou diferentes recursos limitantes. Assim, trade-offs 

ecológicos relacionados à aquisição de nutrientes, crescimento, tolerância ao 
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sombreamento ou resistência à seca permitem coexistência mesmo sob competição 

intensa. 

Em ecossistemas florestais, tais trade-offs frequentemente se manifestam por 

meio de diferenças entre estratégias ecológicas conservativas e aquisitivas. Espécies de 

crescimento rápido tendem a apresentar maior capacidade de exploração de recursos em 

ambientes favoráveis, enquanto espécies mais conservativas frequentemente apresentam 

maior sobrevivência sob condições limitantes, como sombreamento intenso ou déficit 

hídrico (Reich, 2014). A coexistência emerge, portanto, da incapacidade de uma única 

estratégia maximizar simultaneamente todos os componentes de desempenho ecológico. 

Apesar da forte influência da teoria de nicho, interpretações alternativas também 

ganharam destaque ao longo das últimas décadas. A teoria neutra da biodiversidade, 

proposta por Hubbell (2001), argumenta que parte substancial dos padrões observados 

em comunidades tropicais pode emergir de processos estocásticos associados à dispersão, 

mortalidade e recrutamento, assumindo equivalência ecológica aproximada entre 

espécies. Sob essa perspectiva, abundância e distribuição espacial resultariam 

principalmente de deriva ecológica e limitação de dispersão, reduzindo a necessidade de 

mecanismos determinísticos complexos para explicar coexistência. 

Embora amplamente debatida, a teoria neutra exerceu papel importante ao 

evidenciar que processos estocásticos podem influenciar fortemente a organização das 

comunidades vegetais. Entretanto, estudos posteriores demonstraram que mecanismos 

neutros e determinísticos frequentemente atuam simultaneamente, principalmente em 

ecossistemas tropicais caracterizados por elevada heterogeneidade ambiental e funcional 

(Godoy et al., 2020; Kraft; Godoy; Levine, 2015). 

A partir dessa integração, a teoria moderna da coexistência consolidou-se como 

um dos principais referenciais conceituais da ecologia contemporânea (Chesson, 2000). 

Segundo essa abordagem, a coexistência depende do balanço entre mecanismos 

estabilizadores e diferenças de aptidão competitiva. Os mecanismos estabilizadores 

reduzem a intensidade da competição interespecífica relativamente à competição 

intraespecífica, favorecendo persistência simultânea das espécies. Entre esses 

mecanismos destacam-se a partição de recursos, heterogeneidade ambiental, 

diferenciação temporal, dependência negativa da densidade e complementaridade 

ecológica. As diferenças de aptidão competitiva, por outro lado, tendem a favorecer 

exclusão competitiva, uma vez que determinadas espécies apresentam maior eficiência 
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na aquisição de recursos ou maior desempenho demográfico. Assim, coexistência 

duradoura somente ocorre quando mecanismos estabilizadores são suficientemente fortes 

para compensar diferenças de aptidão entre espécies (Adler et al., 2013; Chesson, 2000). 

Essa interpretação possui implicações importantes para florestas e savanas. Em 

comunidades estruturalmente complexas, compostas por espécies com diferentes 

estratégias de vida e histórias evolutivas, mecanismos associados à diferenciação 

ecológica frequentemente tornam-se essenciais para manutenção da diversidade. Adler et 

al. (2013), ao sintetizarem evidências empíricas sobre coexistência em comunidades 

vegetais, demonstraram que diferenças de nicho exercem papel central na persistência das 

espécies, enquanto Godoy et al. (2020) destacaram que mecanismos estabilizadores 

frequentemente possuem maior importância ecológica do que diferenças de aptidão 

competitiva. 

Tais questões são importantes para a conservação do Cerrado. O bioma apresenta 

forte heterogeneidade ambiental associada a gradientes edáficos, disponibilidade hídrica, 

regime de fogo e estrutura da vegetação (Ribeiro; Walter, 2008). Como consequência, 

formações savânicas, florestais e campestres coexistem em escalas espaciais 

relativamente pequenas, produzindo elevada diversidade de condições ecológicas. Além 

disso, comunidades vegetais do Cerrado frequentemente estão sujeitas a múltiplos filtros 

ecológicos atuando simultaneamente. A limitação hídrica sazonal, os distúrbios 

associados ao fogo, a disponibilidade de nutrientes e as interações competitivas entre 

indivíduos influenciam conjuntamente crescimento, recrutamento, mortalidade e 

distribuição das espécies (Hoffmann et al., 2012). Dessa forma, a organização das 

comunidades do Cerrado dificilmente pode ser compreendida a partir de um único 

mecanismo ecológico isolado. 

Nesse contexto, abordagens contemporâneas têm enfatizado a necessidade de 

integrar diferentes níveis de organização ecológica (do indivíduo à comunidade) para 

compreender como processos locais influenciam padrões regionais de estruturação da 

vegetação. A dinâmica de vizinhança, por exemplo, representa um componente 

fundamental dessa integração, uma vez que o crescimento individual das árvores emerge 

diretamente das interações estabelecidas com os indivíduos vizinhos (Uriarte et al., 2004). 

Entretanto, a coexistência em comunidades vegetais não depende apenas da redução da 

competição direta. Em ambientes estruturalmente complexos, espécies ecologicamente 

distintas podem explorar recursos de maneira complementar, aumentando eficiência de 
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uso do espaço e produtividade da comunidade (Fontaine et al., 2006). Sob determinadas 

condições, portanto, elevada densidade estrutural pode não representar apenas 

intensificação competitiva, mas também maior potencial para complementaridade 

ecológica. 

 

3.3.Competição e dinâmica de vizinhança 

 

A competição constitui um dos principais processos reguladores da dinâmica das 

comunidades vegetais e exerce influência direta sobre crescimento, sobrevivência, 

recrutamento e distribuição espacial das espécies (Forrester et al., 2017; Weiner, 1990). 

Em ecossistemas florestais, onde os recursos disponíveis tornam-se progressivamente 

limitados à medida que a densidade da vegetação aumenta, as interações competitivas 

assumem papel central na determinação do desempenho individual das árvores e da 

organização estrutural das comunidades. 

Em termos ecológicos, competição pode ser definida como a interação negativa 

entre indivíduos decorrente do compartilhamento de recursos limitantes (Begon; 

Townsend; Harper, 2005). Em comunidades vegetais, os principais recursos envolvidos 

incluem luz, água, nutrientes e espaço físico (Zhang et al., 2024). Entretanto, a natureza 

da competição varia conforme o recurso limitante predominante e a estrutura da 

vegetação (Schons et al., 2021). 

A competição por luz, por exemplo, frequentemente apresenta caráter assimétrico 

(Wang et al., 2020; Zhang et al., 2024). Nesse caso, indivíduos maiores interceptam 

desproporcionalmente maior quantidade de radiação solar, reduzindo drasticamente a 

disponibilidade de luz para indivíduos menores (Kunstler et al., 2016; Lustosa Junior et 

al., 2019). Como consequência, pequenas diferenças iniciais de tamanho podem produzir 

forte desigualdade no crescimento e sobrevivência ao longo do tempo. Já a competição 

por água e nutrientes tende a apresentar caráter mais simétrico, uma vez que o acesso aos 

recursos subterrâneos depende menos da dominância dimensional acima do solo 

(Burkhart; Tomé, 2012). 

Em florestas tropicais, a competição raramente ocorre de forma isolada. 

Diferentes recursos tornam-se limitantes simultaneamente, e a intensidade competitiva 

varia conforme condições ambientais, composição florística, estágio sucessional e 
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estrutura da comunidade (Kunstler et al., 2016). Dessa forma, o crescimento individual 

das árvores emerge da interação entre fatores intrínsecos; como tamanho, arquitetura e 

estratégia funcional; e fatores extrínsecos associados à vizinhança e ao ambiente. 

A dinâmica de vizinhança tem se tornado importante na ecologia florestal porque 

representa a escala na qual grande parte das interações ecológicas efetivamente ocorre 

(Uriarte et al., 2004). O conceito de vizinhança ecológica parte do pressuposto de que 

indivíduos próximos exercem influência desproporcional sobre o desempenho da árvore 

focal, seja por competição direta, facilitação ou modificação microambiental. Nesse 

contexto, estudos de competição em florestas passaram a incorporar explicitamente a 

estrutura espacial das comunidades (Sun et al., 2022). A simples densidade de indivíduos, 

embora útil em determinadas situações, frequentemente é insuficiente para representar 

adequadamente a intensidade das interações locais. Como consequência, diversos índices 

de competição foram desenvolvidos ao longo das últimas décadas buscando integrar 

simultaneamente tamanho, distância e densidade dos vizinhos (Kuehne et al., 2016; 

Weiskittel et al., 2011). 

Os índices de competição podem ser classificados em duas grandes categorias: 

independentes da distância e dependentes da distância (Burkhart; Tomé, 2012; Weiskittel 

et al., 2011). Os índices independentes da distância utilizam métricas agregadas da 

comunidade, como densidade ou área basal por unidade amostral, assumindo que todos 

os indivíduos exercem influência semelhante sobre a árvore focal. Embora 

operacionalmente simples, esses índices frequentemente apresentam baixa capacidade de 

capturar heterogeneidade espacial das interações ecológicas (Sun et al., 2022). Por outro 

lado, índices dependentes da distância incorporam explicitamente a posição espacial dos 

indivíduos, permitindo estimar efeitos competitivos locais de forma mais realista 

(Bhandari et al., 2021; Sun et al., 2022; Wang et al., 2019; Zheng et al., 2025). Entre esses 

índices, o índice de Hegyi (1974) tornou-se um dos mais utilizados em estudos florestais. 

A escala espacial representa um dos componentes mais críticos da dinâmica de 

vizinhança (Corlett, 2009; Graco-Roza et al., 2022; Nekola; McGill, 2014; Vega et al., 

2020). Em microescala, predominam interações diretas entre indivíduos próximos, 

frequentemente associadas à competição física por luz e espaço (Bhandari et al., 2021; 

Charles et al., 2018; Klipel et al., 2024). À medida que o raio de vizinhança aumenta, 

passam a emergir efeitos relacionados à estrutura da comunidade, heterogeneidade 

ambiental e composição ecológica da vegetação. 
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Essa mudança de escala possui implicações importantes para interpretação 

ecológica. Escalas reduzidas frequentemente capturam efeitos associados à limitação 

competitiva direta, enquanto escalas intermediárias ou amplas podem revelar sinais de 

complementaridade ecológica, diferenciação funcional e organização espacial das 

espécies (Forrester et al., 2017). Em comunidades tropicais, a relação entre densidade 

estrutural e competição é complexa. Embora maior densidade frequentemente implique 

aumento da limitação por recursos, comunidades estruturalmente complexas também 

podem favorecer maior complementaridade no uso do espaço e dos recursos disponíveis 

(Godoy et al., 2020). 

Esse ponto tem sido destacado em estudos recentes sobre biodiversidade e 

funcionamento ecossistêmico. Diversos trabalhos demonstram que comunidades 

compostas por espécies funcionalmente distintas podem apresentar maior eficiência de 

uso de recursos, reduzindo parcialmente os efeitos negativos da competição direta (Godoy 

et al., 2020; Poorter et al., 2015). Em determinadas condições, portanto, elevada ocupação 

estrutural não representa apenas intensificação competitiva, mas também maior potencial 

de complementaridade ecológica. 

 

3.4.Estrutura filogenética e diferenciação ecológica 

 

A incorporação da dimensão evolutiva aos estudos de ecologia de comunidades 

representou uma das principais mudanças conceituais da ecologia contemporânea nas 

últimas décadas (Gravel et al., 2012; Losos, 2008; Rangel et al., 2015; Shenkin et al., 

2020). Tradicionalmente, a organização das comunidades vegetais era interpretada 

principalmente a partir de gradientes ambientais, padrões de abundância e interações 

ecológicas observáveis. Com o avanço das abordagens filogenéticas, entretanto, a história 

evolutiva das espécies passou a ser integrada à compreensão dos mecanismos 

responsáveis pela montagem, coexistência e funcionamento das comunidades vegetais 

(Webb et al., 2002). 

A ecologia filogenética de comunidades baseia-se na premissa de que espécies 

evolutivamente próximas tendem a compartilhar atributos ecológicos semelhantes em 

razão do conservadorismo filogenético de nicho (Jin; Qian, 2022; Losos, 2008; Rangel et 

al., 2015; Webb et al., 2002). Sob essa perspectiva, características relacionadas ao 
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crescimento, tolerância ao sombreamento, estratégias de uso de água, densidade da 

madeira e aquisição de recursos frequentemente apresentam algum grau de herança 

evolutiva. Como consequência, a proximidade filogenética entre espécies pode refletir 

maior similaridade ecológica e funcional. 

O conceito de conservadorismo de nicho ocupa posição central nessa 

interpretação. Segundo essa hipótese, espécies relacionadas tendem a reter, ao longo da 

evolução, características ecológicas semelhantes às de seus ancestrais, produzindo 

padrões de similaridade funcional associados à proximidade evolutiva (Duarte et al., 

2018; Schweizer; Gilbert; Holl, 2013; Shenkin et al., 2020). Embora a intensidade desse 

conservadorismo varie entre grupos taxonômicos e atributos ecológicos, diversos estudos 

demonstram que características funcionalmente relevantes em comunidades vegetais 

frequentemente apresentam sinal filogenético significativo (Rangel et al., 2015). 

Entretanto, a relação entre proximidade filogenética e similaridade ecológica não 

é necessariamente linear nem universal. Processos como convergência adaptativa, 

plasticidade fenotípica e radiações evolutivas recentes podem reduzir a correspondência 

entre filogenia e função ecológica (Gerhold et al., 2015). Dessa forma, a estrutura 

filogenética deve ser interpretada como uma aproximação indireta da diferenciação 

ecológica entre espécies coexistentes. 

Mesmo com essas limitações, abordagens filogenéticas tornaram-se amplamente 

utilizadas na ecologia de comunidades porque permitem integrar múltiplos processos 

ecológicos dentro de um mesmo arcabouço interpretativo (Graco-Roza et al., 2022). A 

partir da estrutura filogenética das comunidades, tornou-se possível investigar 

simultaneamente efeitos de filtragem ambiental, diferenciação de nicho, coexistência e 

intensidade potencial das interações bióticas (Klipel et al., 2024). 

Nesse contexto, dois padrões principais passaram a receber destaque: 

agrupamento filogenético e dispersão filogenética (Webb et al., 2002). O agrupamento 

filogenético ocorre quando espécies coexistentes são mais próximas evolutivamente do 

que esperado ao acaso, sendo frequentemente interpretado como resultado da filtragem 

ambiental. Sob condições ambientais restritivas, como limitação hídrica, baixa fertilidade 

do solo ou distúrbios recorrentes, apenas determinadas estratégias ecológicas conseguem 

persistir, favorecendo coexistência entre linhagens funcionalmente semelhantes. Por 

outro lado, a dispersão filogenética ocorre quando espécies coexistentes são mais 

distantes evolutivamente do que esperado aleatoriamente. Esse padrão geralmente é 
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associado à diferenciação de nicho e à limitação da similaridade ecológica, sugerindo que 

espécies funcionalmente distintas possuem maior probabilidade de coexistir devido à 

redução da sobreposição competitiva (Mayfield; Levine, 2010). 

Dessa maneira, Mayfield e Levine (2010), demonstraram que proximidade 

filogenética pode influenciar coexistência de maneiras distintas dependendo da relação 

entre atributos funcionais e aptidão competitiva das espécies. Em determinados contextos, 

espécies próximas evolutivamente podem competir mais intensamente devido à elevada 

sobreposição de nicho. Em outros, espécies funcionalmente semelhantes podem coexistir 

justamente porque compartilham tolerância a determinados filtros ambientais. Essa 

interpretação evidenciou que filtragem ambiental e competição não atuam de maneira 

independente na organização das comunidades vegetais (Lustosa Junior et al., 2019; 

Mayfield; Levine, 2010; Schons et al., 2021; Weiner, 1990). Ambos os processos operam 

simultaneamente, frequentemente produzindo padrões filogenéticos complexos e 

dependentes do contexto ecológico e da escala espacial analisada. 

 

3.5.Relações entre diversidade, estrutura da vegetação e funcionamento 

ecossistêmico 

 

As relações entre biodiversidade e funcionamento ecossistêmico constituem um 

dos principais temas da ecologia contemporânea, sobretudo diante das rápidas mudanças 

ambientais observadas em ecossistemas tropicais nas últimas décadas (Forrester; Bauhus, 

2016; Mason; De Bello, 2013). Durante parte significativa do desenvolvimento da 

ecologia, diversidade biológica e funcionamento dos ecossistemas foram frequentemente 

tratados como componentes relativamente independentes. Enquanto a diversidade era 

interpretada principalmente como resultado de processos evolutivos, biogeográficos e 

ambientais, atributos como produtividade e biomassa eram atribuídos 

predominantemente às condições climáticas, à fertilidade do solo e à disponibilidade de 

recursos (Grime, 1973). 

Essa interpretação começou a mudar de forma mais consistente a partir do final 

do século XX, quando estudos experimentais e observacionais passaram a demonstrar 

que a biodiversidade exerce influência direta sobre múltiplos processos ecossistêmicos 

(Cardinale et al., 2011; Fontaine et al., 2006). Desde então, consolidou-se a ideia de que 
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diversidade não representa apenas uma propriedade descritiva das comunidades, mas um 

componente funcional capaz de modificar a produtividade, o acúmulo de biomassa, a 

estabilidade temporal das comunidades e a eficiência de utilização dos recursos 

disponíveis (Brun et al., 2019; Cardinale et al., 2011; De Souza et al., 2019; Silva Pedro; 

Rammer; Seidl, 2017). 

Grande parte dessas interpretações deriva da hipótese de que espécies 

ecologicamente distintas exploram recursos de maneiras diferentes no espaço, no tempo 

e ao longo de gradientes ambientais (Godoy et al., 2020). Assim, comunidades compostas 

por espécies com estratégias ecológicas contrastantes tenderiam a utilizar os recursos 

disponíveis de forma mais eficiente do que comunidades funcionalmente homogêneas. 

Essa ideia aproximou diretamente os estudos sobre biodiversidade e funcionamento 

ecossistêmico da teoria de nicho e, posteriormente, da teoria moderna da coexistência 

(Adler et al., 2013; Adler; Ellner; Levine, 2010; Letten; Ke; Fukami, 2017; Mello et al., 

2020). 

Loreau e Hector (2001) propuseram que os efeitos positivos da diversidade sobre 

o funcionamento ecossistêmico podem emergir principalmente por dois mecanismos 

complementares. O primeiro está associado ao chamado efeito de seleção, no qual 

comunidades mais diversas possuem maior probabilidade de incluir espécies 

particularmente eficientes em determinados processos ecológicos. O segundo 

corresponde ao efeito de complementaridade, no qual diferenças ecológicas entre 

espécies permitem utilização mais eficiente dos recursos disponíveis por meio de partição 

de nicho e diferenciação funcional. 

Essa distinção impacta a interpretação ecológica das comunidades tropicais. Em 

sistemas altamente diversos, o aumento da biomassa e da produtividade nem sempre 

decorre apenas da presença de espécies altamente competitivas. Em muitos casos, esses 

padrões emergem da própria heterogeneidade ecológica da comunidade, que favorece 

maior ocupação multidimensional do espaço e utilização mais eficiente dos recursos 

disponíveis (Tilman; Isbell; Cowles, 2014). 

Em florestas tropicais, essas relações tornam-se ainda mais complexas devido à 

elevada heterogeneidade estrutural da vegetação. Diferentemente de comunidades 

vegetais mais simples, ecossistemas florestais apresentam múltiplos estratos verticais, 

elevada variação microambiental e forte diversidade funcional entre espécies 

coexistentes. Como consequência, a estrutura da vegetação passa a exercer influência 
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direta sobre a forma como os recursos são distribuídos e utilizados dentro da comunidade 

(Silva Pedro; Rammer; Seidl, 2017). 

Nesse contexto, variáveis estruturais como área basal, altura do dossel, densidade 

arbórea e estratificação vertical tornam-se componentes centrais do funcionamento 

ecossistêmico. A área basal, por exemplo, representa simultaneamente um indicador da 

ocupação estrutural do espaço e da capacidade potencial de acumular biomassa acima do 

solo (Chave et al., 2014). Comunidades com elevada área basal frequentemente 

apresentam maior estoque de carbono, maior complexidade estrutural e maior 

heterogeneidade de condições microambientais. 

Tradicionalmente, elevada ocupação estrutural do espaço foi interpretada como 

indicativo de intensificação competitiva. Sob essa perspectiva, comunidades densas 

tenderiam a apresentar maior limitação por recursos, aumentando pressão competitiva 

entre indivíduos coexistentes. Entretanto, estudos recentes demonstram que essa relação 

não é necessariamente linear nem exclusivamente negativa (Forrester; Bauhus, 2016). 

Em comunidades compostas por espécies funcionalmente distintas, o aumento da 

complexidade estrutural pode favorecer maior complementaridade ecológica (Godoy et 

al., 2020). Diferenças na arquitetura das copas, profundidade radicular, fenologia e 

estratégias de aquisição de recursos permitem que espécies coexistentes utilizem 

diferentes frações do ambiente de maneira relativamente complementar (Jucker; 

Bouriaud; Coomes, 2015). Como consequência, comunidades estruturalmente mais 

complexas podem apresentar simultaneamente elevada ocupação do espaço e maior 

eficiência de utilização dos recursos disponíveis. 

 

3.6.Hiperdominância e organização das comunidades tropicais 

 

Um dos padrões mais marcantes observados em florestas tropicais é a distribuição 

altamente desigual da abundância e da biomassa entre as espécies que compõem as 

comunidades vegetais (Rodrigues; Villa; Neri, 2019). Embora ecossistemas tropicais 

estejam entre os ambientes biologicamente mais diversos do planeta, a maior parte dos 

indivíduos e do estoque de biomassa frequentemente concentra-se em uma fração muito 

reduzida do pool regional de espécies. Esse fenômeno, conhecido como hiperdominância, 

tem recebido crescente atenção na ecologia de comunidades por suas implicações para 
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funcionamento ecossistêmico, dinâmica florestal e conservação da biodiversidade (Ter 

Steege et al., 2013). 

O conceito de hiperdominância ganhou destaque sobretudo após os trabalhos 

conduzidos na Amazônia, nos quais foi demonstrado que menos de 2% das espécies 

arbóreas respondiam por aproximadamente metade de todos os indivíduos registrados no 

bioma (Ter Steege et al., 2013). Posteriormente, estudos adicionais demonstraram que 

padrões semelhantes também ocorrem em relação ao estoque de biomassa acima do solo, 

revelando que um número extremamente reduzido de espécies sustenta parcela 

desproporcional do carbono armazenado nas florestas tropicais (Fauset et al., 2015). 

Esses resultados tiveram forte impacto conceitual porque desafiaram parcialmente 

a interpretação clássica de que elevada diversidade implicaria distribuição relativamente 

equilibrada das funções ecológicas entre as espécies coexistentes. Em vez disso, os 

estudos sobre hiperdominância evidenciaram que funcionamento ecossistêmico e 

organização estrutural das comunidades tropicais frequentemente dependem fortemente 

de um subconjunto reduzido de espécies ecologicamente dominantes (Fauset et al., 2015). 

A partir disso, a hiperdominância passou a ser interpretada não apenas como um padrão 

estatístico de distribuição de abundâncias, mas como um fenômeno ecológico associado 

aos mecanismos de montagem das comunidades, à diferenciação de estratégias ecológicas 

e à relação entre diversidade e funcionamento ecossistêmico (Alvarez et al., 2025; De 

Souza et al., 2022; Staggemeier; Cazetta; Morellato, 2017; Terra et al., 2021). 

Entretanto, a própria definição de hiperdominância ainda envolve importantes 

discussões conceituais. De maneira geral, considera-se hiperdominante o conjunto 

mínimo de espécies responsável por aproximadamente 50% da abundância total ou da 

biomassa de determinada comunidade ou região (Ter Steege et al., 2013). Apesar de 

amplamente utilizada, essa definição permanece operacional e relativamente arbitrária, 

uma vez que depende da escala espacial analisada, do esforço amostral e da composição 

florística considerada (Rodrigues; Villa; Neri, 2019). 

Além disso, estudos recentes demonstram que hiperdominância não representa um 

fenômeno unidimensional. Espécies numericamente dominantes nem sempre 

correspondem às espécies que concentram maior biomassa ou maior contribuição 

funcional dentro da comunidade (Fauset et al., 2015). Essa distinção tornou-se 

particularmente importante porque abundância e biomassa refletem estratégias ecológicas 

distintas. 
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Espécies hiperdominantes em abundância frequentemente apresentam estratégias 

associadas a elevado recrutamento, crescimento relativamente rápido e capacidade de 

colonização. Em contraste, espécies dominantes em biomassa geralmente correspondem 

a árvores de grande porte, elevada longevidade e alta capacidade de acumular carbono 

acima do solo (Hordijk et al., 2025; Terra et al., 2021; Wondimu; Nigussie; Yusuf, 2021). 

Assim, diferentes dimensões da dominância ecológica podem refletir diferentes 

mecanismos ecológicos e diferentes trajetórias de organização das comunidades. 

Essa dissociação entre abundância e biomassa possui implicações importantes 

para interpretação do funcionamento ecossistêmico. Em muitas florestas tropicais, 

espécies numericamente raras podem exercer contribuição desproporcional para o 

estoque de carbono devido ao grande porte dos indivíduos (Rodrigues; Villa; Neri, 2019). 

Da mesma forma, espécies extremamente abundantes podem contribuir relativamente 

pouco para biomassa total quando compostas predominantemente por indivíduos 

pequenos ou médios. Sob essa perspectiva, compreender a hiperdominância exige 

integrar simultaneamente componentes estruturais, funcionais e ecológicos das 

comunidades vegetais. A dominância ecológica não depende apenas do número de 

indivíduos presentes, mas também da capacidade das espécies de ocupar o espaço, 

competir por recursos e acumular biomassa ao longo do tempo (García, 2013). 

A organização estrutural das comunidades tropicais exerce papel central nesse 

processo. Variáveis como densidade arbórea, área basal, estratificação vertical e 

heterogeneidade ambiental influenciam diretamente quais espécies conseguem persistir e 

atingir elevada representatividade ecológica dentro da comunidade (Chave et al., 2014). 

Comunidades estruturalmente mais desenvolvidas frequentemente apresentam maior 

limitação competitiva por luz e espaço, favorecendo espécies capazes de tolerar 

sombreamento, atingir grandes dimensões ou explorar recursos de maneira mais eficiente 

(Weiner, 1990). Em contrapartida, ambientes sujeitos a distúrbios frequentes ou elevada 

limitação ambiental tendem a favorecer espécies associadas a estratégias mais 

oportunistas e elevada capacidade de recrutamento (Forrester et al., 2017; Lustosa Junior 

et al., 2019; Trinder; Brooker; Robinson, 2013). 
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CAPÍTULO 2: INTERAÇÃO DEPENDENTE DA ESCALA ENTRE 

COMPETIÇÃO E ESTRUTURA FILOGENÉTICA DETERMINA O 

CRESCIMENTO DE ÁRVORES NO CERRADO 

Resumo: Compreender como a competição, filogenia e escala espacial interagem para 

regular o crescimento das plantas é essencial para explicar a dinâmica de ecossitemas 

megadiversas. Neste estudo, utilizamos dados de inventários florestais repetidos (2012, 

2020 e 2023) em 12 hectares de Cerradão no Brasil para investigar como a competição e 

a distância filogenética da vizinhança influenciam no crescimento diamétrico de árvores 

em diferentes escalas espaciais (2,5, 5 e 10 m). Ajustamos modelos não lineares mistos 

baseados na função de Gompertz, incorporando o índice de competição de Hegyi e a 

distância filogenética média entre árvores focais e seus vizinhos. O crescimento 

diamétrico foi negativamente associado à competição e positivamente relacionado à 

distância filogenética. Entretanto, a interação positiva entre esses fatores indica que os 

efeitos negativos da competição são reduzidos em vizinhanças compostas por espécies 

filogeneticamente mais distantes. A magnitude dessas relações variou entre as escalas 

espaciais. Na microescala (2,5 m), o crescimento foi predominantemente associado às 

interações competitivas diretas entre vizinhos próximos. Por outro lado, em escalas mais 

amplas os efeitos da distância filogenética foram mais evidentes, sugerindo maior 

influência de processos associados à coexistência e à organização espacial da 

comunidade. As simulações do incremento diamétrico derivadas dos modelos 

demonstraram respostas não lineares, nas quais os maiores valores de incremento 

diamétrico ocorreram sob elevada competição associada a alta distância filogenética. Esse 

padrão revela que, em ambientes com elevada ocupação do espaço, a divergência 

evolutiva entre vizinhos pode favorecer a coexistência e a manutenção do crescimento 

individual. Nossos resultados demonstram que a interação efetiva da vizinhança depende 

da proximidade do vizinho e que a integração entre competição, filogenia e escala 

espacial é fundamental para compreender os mecanismos que regulam o crescimento das 

árvores. 

Palavras-chave: interação competição–filogenia; escala espacial; complementaridade de 

nicho; filtragem ambiental, efeito da vizinhança 

 



47 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

A compreensão dos mecanismos que regulam o crescimento das árvores e 

estruturam as comunidades vegetais constitui um dos pilares centrais da ecologia, uma 

vez que esses processos determinam padrões de coexistência, dinâmica populacional e 

funcionamento dos ecossistemas (Fajardo; Velázquez, 2021; Mayoral et al., 2019; 

Pommerening; Muszta, 2016; Wright et al., 2010). O crescimento individual das árvores 

resulta da interação entre fatores intrínsecos, como estágio ontogenético e arquitetura da 

copa, e fatores extrínsecos, incluindo condições ambientais e interações com vizinhos, 

que afetam a disponibilidade de recursos, o microclima e a intensidade das interações 

bióticas (Maestre et al., 2012; Trinder; Brooker; Robinson, 2013; Trogisch et al., 2021). 

Em ecossistemas naturais, esses processos operam simultaneamente no espaço e no 

tempo, sendo influenciados por variações ambientais e pela heterogeneidade estrutural da 

vizinhança (Burkhart; Tomé, 2012; Schons et al., 2021). Apesar disso, ainda é limitada a 

compreensão integrada de como múltiplas dimensões da vizinhança (evolutiva, espacial 

e estruturais), se combinam para moldar o desempenho individual (Ciceu et al., 2022; 

Lustosa Junior et al., 2019). 

Entre os mecanismos bióticos, a competição é tradicionalmente considerada um 

dos principais fatores estruturadores do crescimento arbóreo (Kunstler et al., 2016; 

Mayfield; Levine, 2010; Schons et al., 2021; Sun et al., 2022). A competição pode ocorrer 

de forma assimétrica, como no caso da luz, ou mais simétrica, como na disputa por água 

e nutrientes, dependendo da natureza do recurso limitante (Burkhart; Tomé, 2012; 

Kuehne et al., 2016; Weiskittel et al., 2011). No entanto, a intensidade da competição não 

é fixa, variando em função da disponibilidade de recursos e da estrutura local da 

vegetação, que condiciona a proximidade, o tamanho relativo e o número de vizinhos 

com os quais cada indivíduo interage. 

A intensidade da competição entre indivíduos vegetais não depende apenas das 

interações diretas entre vizinhos, mas também da estrutura da vegetação, a qual é moldada 

pelas condições ambientais do sítio. A qualidade do sítio, definida por fatores edáficos, 

hídricos e climáticos, regula o potencial de crescimento e o acúmulo de biomassa ao longo 

do tempo (Weiskittel et al., 2011; Pretzsch, 2019). Nesse contexto, ambientes mais 

produtivos tendem a sustentar maior densidade de indivíduos e maior biomassa, 

promovendo maior ocupação do espaço e intensificando as interações entre vizinhos 
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(Forrester et al., 2017; Pretzsch & Forrester, 2017; Gourlet-Fleury et al., 2023). Em 

contraste, condições mais restritivas limitam o desenvolvimento estrutural da vegetação, 

reduzindo a densidade e o porte dos indivíduos e, consequentemente, a intensidade das 

interações competitivas (Maestre et al., 2012; Weiner, 1990). 

Índices de competição têm sido amplamente utilizados para sintetizar essas 

interações, integrando informações sobre o tamanho relativo dos vizinhos, sua densidade 

e distância em relação ao indivíduo focal (Sun et al., 2022; Weiskittel et al., 2011; 

Burkhart & Tomé, 2012). Entretanto, ao se basearem em atributos como densidade, área 

basal e distribuição de tamanhos da vizinhança, esses índices refletem não apenas a 

pressão competitiva direta, mas também a estrutura local da vegetação (Pretzsch, 2019; 

Forrester et al., 2017). Como consequência, em sistemas naturais heterogêneos, valores 

elevados desses índices refletem simultaneamente a intensidade das interações 

competitivas e o grau de ocupação do espaço, podendo também estar associados a sítios 

de maior produtividade, nos quais condições ambientais favoráveis permitem maior 

densidade e desenvolvimento da vegetação (Pretzsch, 2009; Weiskittel et al., 2011). 

Assim, tais índices podem ser interpretados como métricas integradas da estrutura da 

vizinhança, sintetizando simultaneamente a intensidade das interações competitivas e o 

grau de ocupação do espaço ao longo de gradientes de qualidade do sítio (Pretzsch, 2009; 

Weiskittel et al., 2011). Esses gradientes ambientais influenciam não apenas a densidade 

e o porte dos indivíduos, mas também a composição florística, atuando como filtros 

ecológicos que favorecem espécies e linhagens adaptadas às condições edáficas e 

climáticas locais (Webb et al., 2002; Cavender-Bares et al., 2009; Kraft et al., 2015). 

Nesse contexto, as relações filogenéticas entre espécies emergem como uma 

dimensão complementar da organização das comunidades vegetais. Enquanto os atributos 

estruturais descrevem padrões de tamanho, densidade e ocupação do espaço, a estrutura 

filogenética expressa a distribuição e a coocorrência de linhagens evolutivamente 

distintas (Mayfield; Levine, 2010; Schweizer; Gilbert; Holl, 2013; Teixeira et al., 2022; 

Wang et al., 2022). A distância evolutiva entre espécies é frequentemente utilizada como 

um indicador indireto de dissimilaridade ecológica, uma vez que linhagens mais distantes 

tendem a apresentar menor sobreposição de nicho e, potencialmente, menor intensidade 

competitiva, especialmente quando há conservação filogenética de atributos funcionais 

(Klipel et al., 2024; Teixeira et al., 2022; Trogisch et al., 2021). Entretanto, evidências 

empíricas indicam que essas relações são fortemente dependentes do contexto ecológico, 
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variando em função da estrutura da comunidade, do estágio ontogenético dos indivíduos 

e da escala espacial analisada (Gerhold et al., 2015; Nuismer; Harmon, 2015; Purschke et 

al., 2013). Isso sugere que os efeitos filogenéticos não atuam de forma independente, mas 

emergem da interação entre a história evolutiva das espécies e a estrutura da vizinhança 

na qual os indivíduos estão inseridos. Apesar dos avanços recentes, ainda permanece 

pouco compreendido como essa interação se manifesta ao longo de diferentes escalas 

espaciais, nas quais a intensidade das interações bióticas e a organização estrutural da 

comunidade variam substancialmente. 

A escala espacial da vizinhança desempenha papel central na expressão desses 

mecanismos. Escalas reduzidas tendem a capturar interações mais imediatas, 

frequentemente dominadas pelo contraste de tamanho e pela competição assimétrica, 

enquanto escalas mais amplas integram efeitos estruturais e históricos mais difusos 

(Uriarte et al., 2004; Weiskittel et al., 2011; Zheng et al., 2025). Apesar dessa relevância, 

ainda é pouco compreendido como a escala espacial medeia simultaneamente os efeitos 

estruturais e filogenéticos da vizinhança, especialmente em ecossistemas tropicais 

altamente diversos. 

Na Savana brasileira (Cerrado) o conhecimento das interações entre competição, 

história evolutiva e escala espacial como fator regulador do crescimento das árvores é 

escasso. No Cerrado a elevada diversidade, forte heterogeneidade estrutural e a 

coexistência de linhagens evolutivamente distintas formam um mosaico ideal para 

investigar a combinação de múltiplas dimensões dessas interações ecológicas. Embora 

estudos tenham analisado separadamente efeitos de competição (Herault et al., 2010; 

Silva Pedro; Rammer; Seidl, 2017; Uriarte et al., 2004), filogenia (Teixeira et al., 2022; 

Trogisch et al., 2021)ou estrutura da vizinhança (CITAÇÕES), poucos integraram essas 

dimensões em uma abordagem conjunta (Herault et al., 2010; Uriarte et al., 2004). A 

ausência dessa integração limita a capacidade de identificar mecanismos que operam 

simultaneamente e que são fundamentais para explicar os padrões de crescimento, 

estrutura e dinâmica em ecossistemas florestais.  

Diante desse contexto, este estudo propõe uma abordagem integrativa para 

investigar como a interação entre competição e estrutura filogenética da vizinhança varia 

ao longo de diferentes escalas espaciais e como essa interação se traduz em padrões de 

crescimento individual de árvores no Cerradão (woody savana). Especificamente, 

buscamos responder às seguintes perguntas: (1) como a proximidade filogenética entre 
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vizinhos regula a influência da competição sobre a taxa de crescimento? (2) de que forma 

a escala espacial da vizinhança altera a magnitude e o sinal desses efeitos? (3) Até que 

ponto a competição e a estrutura filogenética se traduzem em diferenças no crescimento 

em diâmetro entre as condições da vizinhança? Dentro desta perspectiva, levantamos as 

seguintes hipóteses: (1) a intensidade da competição reduz o crescimento arbóreo, sendo 

modulada pela estrutura filogenética da vizinhança; (2) a magnitude e o sinal desses 

efeitos variam com a escala espacial; (3) a interação entre competição e filogenia resulta 

em respostas não lineares no crescimento diamétrico. 

Ao integrar explicitamente dimensões estruturais, evolutivas e espaciais, este 

estudo avança na compreensão dos mecanismos que regulam o crescimento das árvores 

em ecossistemas tropicais. Propondo assim uma perspectiva multiescalar, na qual o 

desempenho individual emerge da interação entre processos ecológicos que operam 

simultaneamente, mas com intensidades que variam em função da escala espacial e da 

estrutura da vizinhança. 

2. METODOLOGIA 

 

2.1.Área de estudo e processo de amostragem 

 

O estudo foi realizado em um sítio de Cerradão, localizado no Parque Estadual do 

Lajeado (PEL). Esta unidade de conservação de proteção integral foi criada pela Lei nº 

1.224 de 11 de maio de 2001 e está localizado na região central do estado do Tocantins, 

inserido na Área de Proteção Ambiental da Serra do Lajeado. A pesquisa concentrou-se 

em uma área contínua de 12 hectares de Cerradão, formação florestal típica do Cerrado 

sentido amplo (Ribeiro; Walter, 2008).  

O clima regional, definido com base no balanço hídrico e em índices climáticos, 

é classificado como C2wA’a’, caracterizando condições úmidas a subúmidas, com déficit 

hídrico moderado no inverno (Alvares et al., 2013; Miguel et al., 2015). A dinâmica 

pluviométrica apresenta duas estações bem marcadas: estação seca (maio a setembro) e 

estação chuvosa (outubro a abril). O estado do Tocantins exibe um gradiente longitudinal 

pronunciado de precipitação, variando de 1300 a 1900 mm anuais, acompanhado de 

variação inversa na intensidade de sazonalidade das chuvas (Alvares et al., 2013). As 
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temperaturas mínimas ocorrem entre junho e julho, com médias próximas de 24 °C, 

enquanto as máximas são registradas em setembro, alcançando cerca de 28,4 °C, período 

também marcado por baixa precipitação (cerca de 50 mm) (Alvares et al., 2013; Miguel 

et al., 2015). 

A estrutura da comunidade arbórea foi avaliada por meio de amostragem 

sistemática, utilizando transectos subdivididos em parcelas (Kershaw et al., 2016). Foram 

instalados oito transectos com 20 m de largura e comprimentos variando entre 40 e 220 

m, distribuídos em intervalos regulares de 60 m. Esses transectos foram subdivididos em 

38 unidades amostrais de 400 m². 

Foram amostrados todos os indivíduos lenhosos (vivos ou mortos) com DAP ≥ 5 

cm, medido a 1,30 m do solo. Para cada árvore, registraram-se: coordenadas geográficas, 

DAP, altura total e identificação botânica. Cada indivíduo recebeu uma placa de alumínio 

numerada para permitir o acompanhamento nos inventários subsequentes. As alturas 

foram medidas com régua telescópica; valores acima de 18 m foram estimados 

visualmente utilizando a régua como referência. Para indivíduos multicaules, o diâmetro 

médio quadrático e a altura de Lorey foram calculados, conforme recomendações de 

Kershaw et al. (2016). O primeiro levantamento foi conduzido em 2012, sendo replicado 

integralmente em 2020 e 2023, com os mesmos critérios de amostragem e medição. A 

dinâmica da comunidade entre os inventários, incluindo recrutamento, mortalidade, 

turnover e crescimento em biomassa, foi previamente descrita por (Oliveira et al., 2024). 

 

2.2.Métricas de vizinhança 

 

Para representar o componente competitivo, utilizou-se o Índice de Competição 

de Hegyi - IH (Hegyi, 1974; Sun et al., 2022). Este índice de competição incorpora 

simultaneamente a densidade, o tamanho relativo dos indivíduos e a proximidade 

espacial, sendo, portanto, interpretado como medida integrada da estrutura da vizinhança 

e da ocupação do espaço, e não exclusivamente como intensidade de competição por 

recursos (Sun et al., 2022). O IH além de quantificar a intensidade da competição exercida 

pelas árvores vizinhas, incorpora de forma indireta a dimensão ontogenética (Barthélémy; 

Caraglio, 2007; Carlquist, 2007; Sun et al., 2022), uma vez que sua formulação depende 

do DAP da árvore focal e de seus competidores, utilizando o tamanho como proxy do 
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estágio de desenvolvimento (Eq. 1). Assim, o IH capta simultaneamente a pressão 

competitiva local e a assimetria dessas interações, que emerge das diferenças 

ontogenéticas entre indivíduos. No cálculo foram consideradas como competidoras todas 

as árvores localizadas em raios de 2,5 m, 5 m e 10 m ao redor de cada árvore focal. Essas 

escalas foram definidas para capturar gradientes de interação desde vizinhança imediata 

até contexto local ampliado, conforme abordagens anteriores em modelagem de árvores 

individuais (Klipel et al., 2024). 

 

𝐼𝐻 =  ∑
(
𝐷𝐴𝑃𝑖

𝐷𝐴𝑃𝑗
⁄ )

𝑑𝑖𝑠𝑡𝑖𝑗 + 1

𝑛𝑗

𝑖=1

 (1) 

  

Em que:𝐼𝐻 é o Índice de Hegyi; 𝑛𝑗  é número de árvores competidoras com a árvore focal; 

𝐷𝐴𝑃𝑖 é o DAP da árvore competidora (cm); 𝐷𝐴𝑃𝑗  é o DAP da árvore focal (cm); 𝑑𝑖𝑠𝑡𝑖𝑗 é 

a distância em metros entre a árvore focal e a árvore competidora. 

 

A utilização da distância filogenética como proxy para diferenciação funcional 

baseia-se na premissa de que traços ecologicamente relevantes apresentam sinal 

filogenético (Losos, 2008; Webb et al., 2002). No entanto, a força dessa relação pode 

variar em função do contexto ecológico, como gradientes de produtividade e estresse 

ambiental, bem como do tipo de traço considerado (Herault et al., 2010; Uriarte et al., 

2004; Zheng et al., 2025). A distância filogenética média (PD média) entre a árvore focal 

e suas vizinhas foi obtida a partir da filogenia ultramétrica construída para o subconjunto 

de 63 espécies registradas no estudo, utilizando o pacote V.PhyloMaker2 (Jin; Qian, 

2022). Essas espécies correspondem àqueles presentes em todos os períodos de 

monitoramento (2012, 2020 e 2023), garantindo a comparabilidade temporal das métricas 

de vizinhança. A exclusão de espécies presentes em apenas um único inventário evita a 

introdução de variação espúria na estrutura filogenética da comunidade, o que poderia 

resultar de flutuações amostrais ou eventos transitórios, e não de processos ecológicos 

consistentes, além de não possibilitarem modelar o crescimento. Além disso, a restrição 

a esse conjunto de espécies assegura maior robustez na construção da filogenia e no 

cálculo das distâncias evolutivas, uma vez que minimiza problemas associados a lacunas 

taxonômicas e incertezas na posição filogenética de espécies pouco representadas. 
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Considerando que a comunidade apresentou entre 69 e 70 espécies ao longo do período, 

a utilização dessas 63 espécies representa mais de 90% da densidade e da composição 

florística, mantendo a representatividade ecológica e estrutural da comunidade e, ao 

mesmo tempo, garantindo consistência analítica. 

A árvore filogenética de referência empregada foi a megafilogenia PhytoPhylo, 

na qual foram inseridas as espécies ausentes como politomias basais dentro dos 

respectivos gêneros, seguindo o cenário 1 (Qian; Jin, 2016). Como esse procedimento 

resulta em uma filogenia contendo politomias e, consequentemente, múltiplas alternativas 

de ordenamento dos ramos, utilizamos a função bifurcatr do pacote PDcalc (Rangel et al., 

2015) para gerar resoluções aleatórias dessas incertezas (Klipel et al., 2024). Foram 

produzidas 1.000 árvores filogenéticas bifurcadas para representar o conjunto de 

topologias possíveis (Klipel et al., 2024). Em cada uma delas calculamos a PD média 

entre o indivíduo focal e todas as árvores vizinhas dentro dos diferentes raios 

considerados (Castillo; Verdú; Valiente-Banuet, 2010). A estimativa final de PD para 

cada indivíduo correspondeu à média dos valores obtidos nas 1.000 replicações. 

 

𝑃𝐷̅̅ ̅̅ =  
1

𝑚
∑(

1

𝑛𝑘
∑ 𝑑(𝑖, 𝑗)

𝑗∈𝑆𝑘

)

𝑚

𝑘=1

 (2) 

 

Em que: 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  é a distância filogenética média do indivíduo focal 𝑖; 𝑚 é o número total de 

árvores filogenéticas utilizadas no procedimento; 𝑆𝑘 é o conjunto de espécies presentes 

na árvore filogenética 𝑘; 𝑛𝑘 é o número de espécies presentes na árvore 𝑘; 𝑑(𝑖, 𝑗) é a 

distância filogenética entre o indivíduo focal 𝑖e a espécie 𝑗 na árvore 𝑘. 

 

Para garantir a comparabilidade e facilitar a interpretação dos coeficientes dos 

modelos, os valores do Índice de Hegyi e da distância filogenética média foram 

padronizados antes do ajuste dos modelos. O escalonamento foi realizado separadamente 

para cada escala espacial (2,5 m, 5 m e 10 m), aplicando-se a transformação z-score. Esse 

procedimento coloca todas as variáveis na mesma unidade adimensional, com média zero 

e desvio-padrão igual a um, evitando que diferenças na magnitude original das métricas 

influenciem indevidamente as estimativas dos parâmetros (Schielzeth, 2010). A 

padronização também permite comparar diretamente a força dos efeitos competitivos e 
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filogenéticos entre escalas, além de favorecer a estabilidade numérica dos modelos mistos 

não lineares (Pinheiro et al., 2022). 

Para corrigir o efeito de bordadura nos cálculos de distância filogenética e 

competição, empregamos uma adaptação do método do deslocamento (Pretzsch, 2009). 

Como as parcelas de 400 m² (20 × 20 m) são contíguas e estruturadas em oito transectos 

contínuos, tornou-se possível simular a vizinhança externa às bordas do conjunto amostral 

utilizando informações de parcelas localizadas em posições equivalentes dentro da 

própria área de estudo. Essa abordagem é adequada ao desenho amostral adotado, pois 

reduz a perda de informações nas extremidades dos transectos e possibilita a reconstrução 

mais realista do ambiente competitivo experimentado pelos indivíduos periféricos. Com 

isso, evitou-se a subestimação sistemática da competição e da proximidade filogenética 

decorrente da ausência de vizinhos fora dos limites amostrados. 

 

2.3.Modelagem do crescimento 

 

Como a idade das árvores não estava disponível para os indivíduos monitorados, 

foram avaliadas cinco funções de crescimento independentes da idade (Tabela 2), nas 

quais o DAP observado na medição anterior é utilizado como variável de estado para 

projetar o DAP futuro (Burkhart; Tomé, 2012; Ciceu et al., 2022). A seleção da função 

base foi realizada utilizando o conjunto completo de dados, visando identificar a estrutura 

matemática mais adequada para descrever o crescimento da comunidade antes da inclusão 

das covariáveis de competição e distância filogenética. 

Para selecionar o modelo base a ser utilizado na inclusão das covariáveis de 

competição (Índice de Hegyi - IH) e da distância filogenética (PD), foram ajustados cinco 

modelos de crescimento independentes da idade, todos expressos exclusivamente em 

função do DAP no período i (DAPi). A seleção do modelo base foi realizada com o 

conjunto completo de dados, com o objetivo de identificar a estrutura funcional mais 

adequada para descrever o crescimento. Os modelos testados foram: Richards, Gompertz, 

Logístico, Lundqvist-Korf e Hossfeld IV (Tabela 1). Cada equação foi ajustada utilizando 

o conjunto completo de observações, considerando o intervalo de crescimento entre as 

medições. Em seguida, os modelos foram comparados com base nos critérios de 

informação AIC, AICc e BIC (Burnham, 2004), permitindo identificar a formulação mais 
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parcimoniosa e com melhor capacidade descritiva para projetar o DAP futuro (DAPi+1). 

O modelo selecionado nesse estágio foi Gompertz, que serviu como estrutura inicial para 

a etapa seguinte, em que as covariáveis de competição e distância filogenética foram 

incorporadas formalmente à modelagem. Os resultados completos dessa etapa de 

comparação e seleção, incluindo métricas, ajustes individuais e diagnósticos são 

apresentados no Material Suplementar (Tabela S1). Elaboramos um esquema gráfico para 

ilustrar o fluxo metodológico e mostrar a sequências das análises, incluindo a definição 

das áreas de vizinhança, o cálculo das métricas espaciais e filogenéticas, e as etapas de 

modelagem (Figura 1). 

Tabela 1. Modelos de crescimento considerados na modelagem do crescimento em 

diâmetro em nível de árvore individual em área de Cerradão, Tocantins. 

Função de crescimento Modelo 

𝐷𝐴𝑃𝑖+1 = 𝐴𝑒

−𝑘
1

(

 
 
[

−𝑘

𝑙𝑛(
𝐷𝐴𝑃𝑖
𝐴

)
]

1
𝑚

+𝑎

)

 
 

𝑚

 

Função de Lundqvist-Korf com 

tempo explícito 

𝐷𝐴𝑃𝑖+1 = 𝐴(
𝐷𝐴𝑃𝑖
𝐴
)
𝑒(−𝑘𝑎)

 
Função de Gompertz com tempo 

explícito 

𝐷𝐴𝑃𝑖+1 =
(𝐴𝐷𝐴𝑃𝑖)

[𝐷𝐴𝑃𝑖 + (𝐴 − 𝐷𝐴𝑃𝑖)𝑒
(−𝑘𝑎)]

 
Função Logística com tempo 

explícito 

𝐷𝐴𝑃𝑖+1 = Α{1 − 𝑒
−𝑘𝑎 [1 − (

𝐷𝐴𝑃𝑖
𝐴
)
1−𝑚

]}

1
1−𝑚

 

Função de Richards com tempo 

explícito 

𝐷𝐴𝑃𝑖+𝑎 = 𝐴

[(
𝑐𝐷𝐴𝑃𝑖
𝐴 − 𝐷𝐴𝑃𝑖

)

1
𝑘
+ 𝑎]

𝑘

𝑐 + [(
𝑐𝐷𝐴𝑃𝑖
𝐴 − 𝐷𝐴𝑃𝑖

)

1
𝑘
+ 𝑎]

𝑘 
Função de Hossfeld IV com tempo 

explícito 

Em que: DAP: é a variável de interesse a ser modelada (cm); A, k, c, m: são os 

coeficientes dos modelos e; a: é o período de tempo entre medições (anos) 
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2.4.Efeitos da competição e da distância filogenética 

 

Antes da inclusão das covariáveis nos modelos de crescimento avaliamos se as 

métricas calculadas para vizinhanças de 2,5 m, 5 m e 10 m diferiam significativamente 

entre si. A distância do raio influencia diretamente o número e o tipo de vizinhos 

considerados, podendo alterar a intensidade das interações competitivas (Uriarte et al., 

2004). Dessa forma, diferenças entre raios indicariam que cada escala captura 

componentes distintos das interações locais, desde processos fortemente associados à 

competição assimétrica em microescala até efeitos relacionados à organização estrutural 

e filogenética da comunidade em vizinhanças mais amplas. Como as métricas calculadas 

para os diferentes raios derivam dos mesmos indivíduos amostrados, as comparações 

entre escalas foram tratadas como medidas repetidas. Considerando a distribuição 

assimétrica das variáveis e a heterogeneidade de variâncias observadas entre os grupos, 

optou-se pela utilização do teste não paramétrico de Friedman, apropriado para 

comparações de múltiplos tratamentos em delineamentos com medidas dependentes 

(Dinno, 2015). Quando detectadas diferenças significativas, realizaram-se comparações 

pareadas pelo procedimento de Durbin-Conover, com ajuste dos valores de p pelo método 

sequencial de Holm, de modo a controlar a taxa de erro do tipo I decorrente de múltiplas 

comparações (Dinno, 2015). 

Para cada escala espacial considerada, foi construída uma base de dados contendo 

o DAP inicial (𝐷𝐴𝑃𝑖), o DAP observado no tempo subsequente (𝐷𝐴𝑃𝑖+1), o intervalo de 

tempo entre medições, bem como as métricas de vizinhança, o Índice de Competição de 

Hegyi e a distância filogenética média. A divisão entre conjuntos de treino (80%) e teste 

(20%) foi realizada por indivíduo, garantindo que múltiplas observações do mesmo fuste 

não fossem distribuídas entre as duas bases, evitando assim dependência temporal entre 

amostras e assegurando validação mais robusta dos modelos. 

As métricas de vizinhança, isto é, o Índice de Hegyi e a distância filogenética 

média, foram incorporadas ao modelo como covariáveis que parametrizam a taxa 

intrínseca de crescimento (k). Essa abordagem permite avaliar se a intensidade da 

competição local e a proximidade evolutiva dos indivíduos vizinhos influenciam a 

dinâmica de crescimento das árvores ao atuar diretamente sobre o parâmetro responsável 

pela velocidade de crescimento na função de Gompertz (Pretzsch, 2009; Weiskittel et al., 

2011; Zeide, 1993; Zimmerman et al., 2001). Assim, o crescimento foi descrito como 
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função do DAP inicial, sendo a taxa de crescimento modelada em função das condições 

de vizinhança, resultando na seguinte formulação (Burkhart; Tomé, 2012; Guimarães et 

al., 2009): 

 

𝑘 =  𝑒[𝛽0+𝛽1𝐼𝐻+𝛽2𝑃𝐷̅̅ ̅̅ +𝛽3(𝐼𝐻𝑃𝐷̅̅ ̅̅ )] (3) 

 

Em que: β₀ é o valor basal da taxa de crescimento (intercepto do modelo de 

covariáveis), representando a taxa esperada na ausência de influência da vizinhança; β₁ e 

β₂ quantificam os efeitos diretos da competição e da distância filogenética, 

respectivamente; β₃ representa a interação entre esses fatores. A inclusão do termo 

interativo permite identificar se o efeito competitivo varia em função da identidade 

evolutiva dos vizinhos. 

 

Para caracterizar como k varia ao longo dos gradientes conjuntos de competição 

e proximidade filogenética, construímos superfícies bidimensionais de resposta baseadas 

nos coeficientes dos modelos mistos ajustados para três raios de vizinhança (2,5 m, 5 m 

e 10 m). Para cada raio, geramos um grid contínuo que abrange a faixa observada das 

duas covariáveis, totalizando aproximadamente 90.000 combinações únicas de 𝐼𝐻 e 𝑃𝐷‾ . 

Em seguida, calculamos o valor previsto de k para cada ponto desse espaço 

bidimensional, produzindo superfícies contínuas que representam como a taxa intrínseca 

de crescimento responde simultaneamente à pressão competitiva e à distância filogenética 

da vizinhança. Essas superfícies possibilitam visualizar padrões de não linearidade, 

identificar zonas de maior ou menor sensibilidade a cada covariável e comparar, entre 

diferentes escalas espaciais, o grau em que a competição e a proximidade filogenética 

modulam a dinâmica de crescimento das árvores (De Souza et al., 2022; Elith; Leathwick; 

Hastie, 2008). 

O efeito das espécies foi explicitamente incorporado ao modelo por meio de 

termos aleatórios associados aos parâmetros estruturais da função de crescimento. Nesse 

caso, tanto o parâmetro assintótico 𝐴, que define o tamanho máximo esperado, quanto o 

parâmetro 𝛽0 do modelo de covariáveis, que representa a taxa esperada na ausência de 

influência da vizinhança, variaram entre espécies. Essa estrutura reconhece que cada 

espécie apresenta padrões próprios de alometria, estratégias funcionais e ritmos de 
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crescimento, os quais não podem ser explicados apenas pelas covariáveis de vizinhança 

(Burkhart; Tomé, 2012; Weiskittel et al., 2011). Ao modelar 𝐴 e 𝑘 como efeitos 

aleatórios, assume-se que cada espécie possui desvio específico em relação à média global 

desses parâmetros (Pinheiro et al., 2022): 

 

𝐴𝑠 = 𝐴 + 𝑢𝐴,𝑠
𝛽0𝑠 = 𝛽0

′ + 𝑢𝛽0,𝑠
 (4) 

 

Em que: 𝑢𝐴,𝑠e 𝑢𝛽0,𝑠 são efeitos aleatórios associados à espécie 𝑠, assumidos como 

normalmente distribuídos com média zero e variâncias estimadas a partir dos dados. Essa 

estrutura evita que diferenças biológicas interespecíficas sejam confundidas com efeitos 

competitivos ou filogenéticos e aumenta a capacidade preditiva do modelo. 

 

Para ajustar os dados de crescimento, utilizamos modelos não lineares de efeitos 

mistos, estimados pelo método de máxima verossimilhança, por meio da função nlme do 

pacote nlme (Pinheiro et al., 2022). Como as observações repetidas pertencem ao mesmo 

indivíduo e estes, por sua vez, estão aninhados dentro de espécies, assumimos a presença 

de autocorrelação temporal entre medições sucessivas. Para modelar essa dependência, 

incorporamos uma estrutura autoregressiva contínua de primeira ordem. Essa estrutura é 

adequada para séries temporais irregulares e dados desbalanceados, pois a correlação 

decai de forma exponencial com o intervalo de tempo entre medições (Grégoire; 

Schabenberger; Barrett, 1995; Zimmerman et al., 2001). Embora as observações 

apresentem estrutura hierárquica com medições repetidas por indivíduo, optou-se por 

modelar a dependência intraindivíduo por meio de uma estrutura de correlação CAR(1), 

mantendo os efeitos aleatórios no nível de espécie (Souza et al., 2022; Weiskittel et al., 

2011). Essa abordagem foi adotada para evitar qualquer tipo sobreparametrização. No 

modelo CAR(1), o erro ordinário 𝑒𝑖𝑗correspondente à medição 𝑗 do indivíduo 𝑖 é 

expandido da seguinte forma (Grégoire; Schabenberger; Barrett, 1995; Zimmerman et al., 

2001): 

 

𝑒𝑖𝑗 = Ψ1  exp[−𝜑 (𝑡𝑖𝑗 − 𝑡𝑖,𝑗−1)]  𝑒𝑖,𝑗−1 + 𝜀𝑖𝑗 (5) 
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Em que: 𝑒𝑖𝑗 é o resíduo ordinário na observação 𝑗 do indivíduo 𝑖; Ψ1 = 1para 𝑗 >

1e 0 para a primeira observação, garantindo inicialização apropriada; 𝜑 é o parâmetro de 

decaimento da autocorrelação contínua a ser estimado pelo modelo; 𝑡𝑖𝑗 − 𝑡𝑖,𝑗−1 representa 

a diferença temporal entre medições consecutivas dentro do mesmo indivíduo; 𝜀𝑖𝑗 é o erro 

sob condições de independência e homocedasticidade. A covariância entre dois resíduos 

do mesmo indivíduo separados por um intervalo temporal é dada pela equação 

Cov(𝑒(𝑡), 𝑒(𝑠)) = 𝜎2 𝑒[−𝜙 ∣∣𝑡 − 𝑠 ], caracterizando o processo contínuo autoregressivo 

de primeira ordem. Essa estrutura foi aplicada separadamente dentro de cada combinação 

Espécies/fuste, acomodando a dependência temporal intrínseca às medições de DAP 

sucessivas de um mesmo indivíduo e garantindo estimativas robustas dos coeficientes 

fixos e aleatórios. 

Para verificar se a inclusão das variáveis de vizinhança resulta em melhorias reais 

na projeção do crescimento arbóreo, o modelo contendo o Índice de Competição de Hegyi 

e a distância filogenética média foi comparado ao modelo basal com a mesma estrutura 

não linear de efeitos mistos, porém sem a inclusão dessas covariáveis. Dessa forma, foi 

possível avaliar se os efeitos da competição e da proximidade filogenética aumentavam 

o poder explicativo e preditivo do modelo além da variabilidade já capturada pelos efeitos 

aleatórios específicos de espécie. A comparação entre os modelos foi realizada por meio 

do teste da razão de verossimilhança (Likelihood Ratio Test), utilizando análise de 

variância para modelos aninhados ajustados por máxima verossimilhança (Pinheiro et al., 

2022). Adicionalmente, foram comparados os critérios de informação AIC e BIC e 

métricas de desempenho preditivo obtidas no conjunto independente de validação. Dessa 

forma, foi possível avaliar se a inclusão explícita da competição e da proximidade 

filogenética aumentava significativamente a capacidade do modelo em descrever e 

predizer o crescimento em diâmetro além da variabilidade já capturada pelos efeitos 

aleatórios específicos de espécie (Burnham, 2004). 

Os resíduos padronizados foram avaliados em função dos valores ajustados e do 

DAP inicial, não sendo observados padrões sistemáticos de heterocedasticidade. Dessa 

forma, não foi necessária a incorporação de estruturas adicionais de variância no modelo. 

Para fins de interpretação biológica e comparação entre cenários contrastantes, os valores 

contínuos do Índice de Competição de Hegyi e da distância filogenética média foram 

posteriormente categorizados em três níveis representativos. Essa categorização foi 
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baseada nos percentis 10, 50 e 90 das distribuições observadas de cada variável, 

correspondendo, respectivamente, às condições de baixa, média e alta competição, bem 

como de baixa, média e alta distância filogenética. A utilização desses percentis permitiu 

representar condições contrastantes da vizinhança preservando a distribuição empírica 

dos dados e evitando a influência de valores extremos. 

 

2.5.Validação dos modelos 

 

O conjunto final de dados utilizado na modelagem foi composto por 2.175 

indivíduos, distribuídos entre 63 espécies. Após a divisão entre treino e teste, 1.740 

indivíduos foram utilizados para o ajuste dos modelos e 435 para validação independente. 

Na escala de 2,5 m, entretanto, o número de observações foi reduzido devido à ausência 

de vizinhos para parte dos indivíduos nessa vizinhança mais restrita, resultando 1.584 

indivíduos para ajuste e 396 para validação. Para a validação dos modelos, utilizamos o 

teste de equivalência proposto por Robinson et al. (2005), o qual se baseia em regressões 

do tipo TOST com reamostragem bootstrap. Esse procedimento foi conduzido utilizando 

o conjunto independente de teste, correspondente a 20% dos indivíduos, previamente 

separados na etapa de divisão treino-teste. Essa abordagem garante independência entre 

os conjuntos de treinamento e validação, evitando que observações provenientes do 

mesmo indivíduo sejam utilizadas simultaneamente no ajuste e na avaliação do modelo, 

o que reduziria artificialmente os erros de predição e comprometeria a avaliação de sua 

capacidade de generalização (Elith; Leathwick; Hastie, 2008; James et al., 2021). 

O teste de equivalência inverte a lógica clássica das hipóteses ao considerar a 

hipótese nula como indicadora de dissimilaridade entre valores estimados e observados. 

Essa abordagem tem sido amplamente empregada para avaliar similaridade entre 

estimativas e observações, tanto em comparações de médias quanto em relações 

individuais (Robinson; Duursma; Marshall, 2005; Weiskittel et al., 2011). Como o 

método é baseado em regressão ele permite avaliar simultaneamente o intercepto e o 

coeficiente angular, assim é considerado o procedimento mais adequado para esse tipo de 

validação (Robinson; Duursma; Marshall, 2005).  

A análise do teste de equivalência seguiu as seguintes etapas: inicialmente, 

subtraiu-se a média de todos os valores estimados. Em seguida, definiram-se regiões de 
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equivalência para os parâmetros da regressão, considerando 10% ao nível de 95 por cento 

de probabilidade, com 1.000 reamostragens bootstrap. Ajustou-se então a regressão linear 

entre os valores observados e estimados. A igualdade do intercepto foi avaliada 

comparando-se os limites do intervalo de confiança obtido com a respectiva região de 

equivalência. A igualdade do coeficiente angular foi examinada por meio de intervalos 

de confiança unilaterais, também confrontados com sua região de equivalência estimada. 

Por fim, a hipótese de dissimilaridade foi aceita ou rejeitada conforme a posição dos 

parâmetros estimados em relação às regiões de equivalência definidas.  
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Figura 1. Visão geral da abordagem metodológica empregada para analisar os efeitos da competição e da distância filogenética no crescimento diamétrico 

individual das árvores. (A) Delimitação espacial da vizinhança para cada árvore focal nos três raios (2,5 m, 5 m e 10 m). (B) Cálculo das métricas de 

vizinhança: Índice de Hegyi (competição) e Distância Filogenética Média (PD̅). (C) Etapas da modelagem: (c₁) ajuste das funções de crescimento sem 

idade explícita, (c₂) inclusão das covariáveis de vizinhança como modificadores do parâmetro k, e (c₃) estrutura dos efeitos aleatórios, seguida da validação 

dos modelos e exploração da superfície conjunta de efeitos de IH e PD̅ sobre k. 
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2.6.Derivação do incremento diamétrico sob cenários de vizinhança contrastantes 

 

Para responder a terceira questão de pesquisa, os incrementos diamétricos foram 

derivados do modelo de crescimento ajustado sob condições de vizinhança contrastantes. 

Embora o crescimento tenha sido modelado usando a função de Gompertz independentemente 

da idade, que descreve a dinâmica da progressão diamétrica, a conversão das saídas do modelo 

em incrementos permite a comparação direta com métricas florestais comumente utilizadas, 

como o Incremento Corrente Anual (ICA). Especificamente, o ICA foi calculado como a 

diferença entre os diâmetros previstos em etapas de tempo consecutivas (DAPᵢ₊₁ − DAPᵢ), com 

base no modelo ajustado. Esses incrementos não foram calculados a partir de observações 

brutas, mas derivados das previsões do modelo, a fim de isolar os efeitos da estrutura da 

vizinhança, levando em consideração a autocorrelação temporal, a variabilidade das medições 

e os padrões de crescimento da comunidade (Ciceu et al., 2022). 

As simulações foram realizadas considerando combinações representativas dos 

gradientes de competição (Índice de Hegyi) e distância filogenética média. Para cada variável 

foram selecionados os percentis 10, 50 e 90 da distribuição observada, representando, 

respectivamente, condições de baixa, média e alta intensidade. A escolha desses percentis teve 

como objetivo representar cenários biologicamente contrastantes sem extrapolar além da 

amplitude observada nos dados, reduzindo a influência de valores extremos e garantindo que 

todas as combinações simuladas correspondessem a condições efetivamente registradas na 

comunidade estudada. Dessa forma, foram avaliadas nove combinações entre competição 

(baixa, média e alta) e distância filogenética (baixa, média e alta), mantendo constantes os 

demais parâmetros do modelo (Harrell, 2015; Lüdecke, 2018). A incerteza associada às 

estimativas e às comparações estatísticas entre cenários foram abordadas por meio do 

procedimento de bootstrap paramétrico com 1.000 repetições (Harrison et al., 2018). Em cada 

iteração, sorteou-se um vetor de coeficientes fixos para cada modelo de crescimento a partir da 

distribuição normal multivariada. Esse procedimento permitiu a propagação do erro dos 

parâmetros dos modelos para a métrica final de incremento (McRoberts; Westfall, 2016). 

Visto que os valores de ICA médio para os níveis de distância filogenética em cada 

interação derivam do mesmo conjunto de coeficientes, as comparações entre níveis são 

naturalmente pareadas. Aplicou-se, portanto, o teste de equivalência baseado em regressão com 

bootstrap, que avalia simultaneamente se o intercepto e a inclinação da regressão entre dois 

vetores pareados estão contidos em uma região de similaridade predefinida (Robinson; 
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Duursma; Marshall, 2005; Weiskittel et al., 2011). Dois níveis de distância filogenética foram 

considerados equivalentes apenas quando ambos os testes unilaterais rejeitaram a hipótese nula 

de não-equivalência (α = 0,05). Os resultados foram sintetizados pelo método Compact Letter 

Display (CLD), com a atribuição de letras em ordem decrescente de magnitude do ICA médio. 

Níveis que compartilham a mesma letra são equivalentes, enquanto letras distintas denotam 

diferenças biológicas relevantes. 

3. RESULTADOS 

 

3.1.Sensibilidade das métricas de vizinhança às escalas espaciais 

 

A distribuição média dos índices de competição (𝐼𝐻) e da distância filogenética média 

(𝑃𝐷̅̅ ̅̅ ) variou entre os períodos de monitoramento, seguindo padrão de aumento das métricas 

com das escalas espaciais (Tabela 2). De modo geral, 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  apresentou valores maiores no 

intervalo 2020–2023, enquanto 𝐼𝐻 mostrou tendência de redução entre os períodos, 

especialmente nos maiores raios de competição. As métricas de competição (𝐼𝐻) e de distância 

filogenética (𝑃𝐷̅̅ ̅̅ ) diferiram significativamente entre os raios de distância avaliados, 

confirmando que cada escala espacial captura componentes distintos da vizinhança (teste de 

Friedman seguido de Durbin-Conover; Figuras S2 e S3 do material suplementar). 

Tabela 2. Médias dos índices de competição (𝑰𝑯) e distância filogenética (𝑷𝑫̅̅̅̅̅) para cada raio 

de vizinhança para os períodos de monitoramento da vegetação arbórea em área de Cerradão, 

Tocantins (2012–2020 e 2020–2023). Letras diferentes, nas colunas, indicam diferenças 

significativas entre os valores de 𝑰𝑯 e 𝑷𝑫̅̅̅̅̅ pelo teste de Durbin-Conover 

Raios 
2012-2020 2020-2023 

𝑃𝐷̅̅ ̅̅  (média) 𝐼𝐻 (média) 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  (média) 𝐼𝐻 (média) 

2.5 m 191.056 a 1.338 a 199.779 a 1.215 a 

5 m 194.269 b 3.261 b 201.443 b 2.894 b 

10 m 198.341 c 7.616 c 202.876 c 6.682 c 
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3.2.Efeitos da competição e da distância filogenética no crescimento diamétrico em 

diferentes escalas espaciais 

 

 

Os modelos de crescimento diamétrico ajustados para as vizinhanças de 2,5 m, 5 m e 

10 m apresentaram padrões consistentes quanto aos efeitos do índice de competição (𝐼𝐻), da 

distância filogenética média (𝑃𝐷̅̅ ̅̅ ) e de sua interação. Em todas as escalas, 𝐼𝐻 apresentou efeito 

negativo sobre o crescimento, enquanto 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  foi positivamente associada ao incremento 

diamétrico. O coeficiente para a interação 𝐼𝐻 × 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  permaneceu significativo (p < 0,05) em 

todos os modelos, indicando que o efeito restritivo da competição diminui quando os vizinhos 

são filogeneticamente mais distantes. Além disso, a inclusão dessas covariáveis resultou em 

melhorias significativas no ajuste dos modelos em relação aos modelos basais contendo apenas 

os efeitos aleatórios de espécie (Tabela 3). Os maiores ganhos foram observados para as 

vizinhanças de 10 m (ΔAIC = 98,5; LR = 104,46; p < 0,0001) e 5 m (ΔAIC = 58,6; LR = 66,59; 

p < 0,0001), enquanto a escala de 2,5 m apresentou melhoria mais modesta (ΔAIC = 1,9; LR 

= 9,75; p = 0,076), indicando que a competição e a estrutura filogenética da vizinhança exercem 

influência mais consistente sobre o crescimento em escalas espaciais mais amplas. 

No modelo de 2,5 m, o efeito de 𝐼𝐻 foi negativo, porém relativamente fraco (β₁ = –

0.075, p < 0.05), enquanto 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  apresentou efeito positivo moderado (β₂ = 0.054, p < 0.05). A 

interação foi significativa (β₃ = 0.079, p < 0.05), sugerindo compensação parcial da competição 

em vizinhanças próximas (Tabela 3). A vizinhança de 5 m mostrou intensificação clara dos 

efeitos: 𝐼𝐻 tornou-se mais negativo (β₁ = –0.170, p < 0.001) e 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  mais positivo (β₂ = 0.146, p 

< 0.001). A interação (β₃ = 0.113, p < 0.001) também foi mais forte, indicando que essa escala 

captura combinações mais robustas entre competição assimétrica e variação filogenética entre 

vizinhos. No modelo de 10 m, o efeito de 𝐼𝐻 foi menor que o observado para o modelo de 5 m 

(β₁ = –0.113, p < 0.001), enquanto 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  atingiu seu maior efeito positivo (β₂ = 0.276, p < 0.001). 

A interação manteve-se significativa (β₃ = 0.086, p < 0.05), sugerindo que em escalas amplas 

o papel da distância filogenética se torna dominante, mas os efeitos diretos da competição local 

se diluem.  



67 

 

Tabela 3. Estimativas dos efeitos do índice de competição (𝑰𝑯), distância filogenética (𝑷𝑫̅̅̅̅̅) 
e sua interação nos diferentes raios de vizinhança para a vegetação arbórea em área de 

Cerradão, Tocantins. 

Raio Coeficientes Estimativa Erro padrão p-valor AIC BIC RMSE% 𝑅̂ 

2.5 m 

𝐴 36.995 3.961 <0.001 

4495.99 4549.64 7.53 0.990 

𝛽0 -3.950 0.132 <0.001 

𝛽1 -0.075 0.024 <0.05 

𝛽2 0.054 0.021 <0.05 

𝛽3 0.079 0.029 <0.05 

𝜑 0.143   

5 m 

𝐴 38.796 3.459 <0.001 

5014.48 5069.06 7.76 0.990 

𝛽0 -4.046 0.117 <0.001 

𝛽1 -0.170 0.027 <0.001 

𝛽2 0.146 0.026 <0.001 

𝛽3 0.113 0.027 <0.001 

𝜑 0.198   

10 m 

𝐴 42.691 3.969 <0.001 

5001.028 5055.616 7.73 0.990 

𝛽0 -4.156 0.121 <0.001 

𝛽1 -0.113 0.028 <0.001 

𝛽2 0.276 0.029 <0.001 

𝛽3 0.090 0.029 <0.05 

𝜑 0.194   

Em que:𝐴 é a assíntota do modelo; β₀ é o valor basal da taxa de crescimento (intercepto do modelo de covariáveis), 

representando a taxa esperada na ausência de influência da vizinhança; β₁ e β₂ quantificam os efeitos diretos da 

competição e da distância filogenética, respectivamente; β₃ representa a interação entre esses fatores;  
𝜑 é o parâmetro de decaimento da autocorrelação contínua a ser estimado pelo modelo 

 

Os efeitos aleatórios por espécie revelaram variação expressiva nos parâmetros de 

crescimento (𝐴) e valor basal da taxa de crescimento (intercepto do modelo de covariáveis – 

𝛽0), cuja intensidade dependeu do raio de vizinhança analisado (Figura 2 e 3). No raio maior 

(10 m), houve o maior contraste entre espécies, com desvios positivos (Caryocar coriaceum e 



68 

 

Virola sebifera) e negativos (Inga alba) de grande magnitude, indicando que as diferenças 

interespecíficas no crescimento são amplificadas em escalas espaciais mais amplas. No raio de 

5 m, os efeitos permaneceram evidentes, mas com amplitudes moderadas, sugerindo que parte 

da variação capturada na escala maior se dilui. Já no raio menor (2,5 m), a amplitude dos efeitos 

foi mais heterogênea, com algumas espécies mantendo desvios pronunciados enquanto outras 

tiveram valores reduzidos, indicando que para parte da comunidade a variação de crescimento 

é menos dependente da vizinhança imediata. Em conjunto, os resultados demonstram que as 

diferenças no crescimento e na resposta à competição entre espécies são substanciais e 

influenciadas pela escala espacial, com raios maiores capturando contrastes amplos e raios 

menores revelando respostas mais localizadas. 
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Figura 2. Distribuição dos efeitos aleatórios por espécie para o parâmetro 𝑨, obtidos a partir dos modelos mistos não lineares ajustados nas três escalas 

de vizinhança (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em área de Cerradão - Tocantins. Os valores representam os desvios específicos de cada 

espécie em relação ao crescimento potencial médio estimado para a comunidade. 
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Figura 3. Distribuição dos efeitos aleatórios por espécie para o parâmetro 𝜷𝟎, estimados a partir dos modelos mistos não lineares nas três escalas espaciais 

avaliadas (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em área de Cerradão - Tocantins. Os valores indicam diferenças interespecíficas na taxa de ajuste 

do crescimento em relação ao valor médio da comunidade. 
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3.3.Variação da Dinâmica de Crescimento diamétrico em Função da Competição e 

Distância Filogenética 

 

As superfícies de resposta revelaram como a dinâmica de crescimento diamétrico (𝑘) 

varia simultaneamente em função do índice de competição (𝐼𝐻) e da distância filogenética 

média (𝑃𝐷̅̅ ̅̅ ) da vizinhança (Figura 4). Em todas as escalas espaciais avaliadas (2,5 m, 5 m e 10 

m), observou-se forte não linearidade nas respostas, indicando que os efeitos de competição e 

de distância filogenética não são aditivos nem constantes ao longo do gradiente. 

No raio de 2,5 m, 𝑘 apresentou seus maiores valores (𝑘 ≥ 0.025) quando ocorreram 

simultaneamente baixa competição (𝐼𝐻 negativo) e 𝑃𝐷̅̅ ̅̅  negativa, ou seja, em vizinhanças 

filogeneticamente próximas. Sob alta competição (𝐼𝐻 positivo), 𝑘 diminuiu acentuadamente, 

embora o efeito modulador da filogenia já fosse perceptível; a supressão do crescimento foi 

ligeiramente menor quando os vizinhos eram filogeneticamente distantes (𝑃𝐷̅̅ ̅̅  positiva), ainda 

que essa diferença fosse modesta. 

Para o raio de 5 m, observamos padrão mais contrastante entre competição e filogenia. 

A região de baixo crescimento (𝑘 ≈ 0.01) tornou-se mais extensa, reforçando o papel 

dominante da competição. Entretanto, sob condições de alta competição, a distância 

filogenética passou a modular o crescimento de forma mais clara; vizinhanças próximas 

filogeneticamente (𝑃𝐷̅̅ ̅̅  negativa) produziram os menores valores de 𝑘, enquanto vizinhanças 

distantes (𝑃𝐷̅̅ ̅̅  positiva) atenuaram parcialmente os efeitos competitivos.  

No raio de 10 m, o papel da distância filogenética tornou-se ainda mais evidente. A alta 

competição continuou a suprimir o crescimento (k ≤ 0.015), porém a amplitude do gradiente 

filogenético foi mais forte: sob forte competição, vizinhanças filogeneticamente distantes (𝑃𝐷̅̅ ̅̅  

positiva) apresentaram os maiores valores de 𝑘 do conjunto (≈ 0.025), enquanto vizinhanças 

próximas resultaram em forte restrição.  
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Figura 4. Superfícies de resposta representando a variação na taxa intrínseca de crescimento (𝒌) em função do índice de competição (𝑰𝑯) e da distância 

filogenética média da vizinhança (𝑷𝑫̅̅̅̅̅) nas três escalas espaciais (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em área de Cerradão - Tocantins. Valores 

positivos de 𝑰𝑯 indicam maior competição e valores negativos, menor competição. Valores negativos de (𝑷𝑫̅̅̅̅̅) representam vizinhanças filogeneticamente 

próximas, enquanto valores positivos indicam vizinhanças filogeneticamente distantes.  
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3.4.Validação das funções de crescimento 

 

Os modelos de crescimento para todos os raios de vizinhança (2,5 m, 5 m e 10 m) foram 

validados por meio do teste de equivalência TOST com reamostragem bootstrap (Figura 5). 

Para raio de 10 m (n = 438), a hipótese nula de dissimilaridade foi rejeitada tanto para o 

intercepto (β₀) quanto para o coeficiente angular (β₁), ao nível de significância efetivo de α = 

0,025. O intervalo de confiança de 95% para o intercepto [12,84; 13,03] e para a inclinação 

[0,995; 1,027] situou-se inteiramente dentro das respectivas regiões de equivalência 

estabelecidas [11,62; 14,20] para β₀ e [0,9; 1,1] para β₁. Padrão idêntico foi verificado para o 

raio de 5 m (n = 438), com a rejeição da hipótese nula de dissimilaridade para β₀ e β₁ (α = 

0,025). Os intervalos de confiança para o intercepto [12,85; 13,04] e para a inclinação [0,995; 

1,028] também permaneceram completamente dentro das zonas de equivalência definidas. De 

forma consistente, o modelo para raio de 2,5 m (n = 388) igualmente apresentou a rejeição da 

hipótese nula de dissimilaridade para ambos os parâmetros (α = 0,025). Os intervalos de 

confiança do intercepto [12,78; 12,99] e da inclinação [0,999; 1,035] situaram-se dentro das 

regiões de equivalência especificadas.  
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Figura 5. Validação da relação entre valores observados e preditos para o crescimento diamétrico (DAP) para os raios de (a) 2,5 m, (b) 5 m e (c) 10 m 

para a vegetação arbórea em área de Cerradão, Tocantins. A linha preta sólida representa a reta de regressão entre observados e preditos. A área cinza 

define a região de equivalência para o intercepto (±10% em relação à média dos valores observados). As linhas tracejadas pretas delimitam os limites de 

equivalência para a inclinação (±10% em relação à inclinação 1:1). A linha laranja representa a relação ideal 1:1. Sendo para: a) 2.5m: RMSE% = 8.63 e 

𝑹̂ = 0.990; b) 5m: RMSE% = 7.59 e 𝑹̂ = 0.989 e; c) 10m: RMSE% = 7.61 e 𝑹̂ = 0.989 
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3.5.Efeitos da vizinhança sobre o incremento diamétrico 

 

Os incrementos diamétricos derivados das simulações indicaram que a interação 

entre a intensidade da competição e a estrutura filogenética da vizinhança exerce efeitos 

dependentes do contexto sobre o crescimento individual, variando de forma consistente 

ao longo das escalas espaciais consideradas (Figura 6). 

Sob baixa intensidade competitiva, os padrões de crescimento diferiram entre 

escalas. Nos raios de 2,5 m e 5 m, os maiores valores de incremento foram observados 

em vizinhanças com baixa distância filogenética, sendo estatisticamente superiores aos 

demais níveis, enquanto os níveis médio e alto não diferiram entre si ou apresentaram 

valores inferiores. Em contraste, no raio de 10 m, esse padrão se inverte, com maiores 

incrementos associados a altas distâncias filogenéticas indicando que, em escalas mais 

amplas, a divergência evolutiva passa a exercer maior influência sobre o crescimento 

mesmo sob baixa competição.  

Em condições de competição intermediária, observa-se gradiente mais consistente 

entre os níveis de distância filogenética, com aumento progressivo do incremento 

diamétrico da condição de baixa para alta distância filogenética. Esse padrão foi 

particularmente evidente nos raios de 5 m e 10 m, onde todos os níveis diferiram entre si, 

indicando efeito positivo e crescente da distância filogenética sobre o crescimento à 

medida que a estrutura da vizinhança se torna mais densa e organizada. 

Sob alta intensidade competitiva, o efeito da distância filogenética sobre o 

crescimento torna-se mais pronunciado e consistente em todas as escalas espaciais. Em 

todos os raios analisados, indivíduos inseridos em vizinhanças com alta distância 

filogenética apresentaram os maiores incrementos diamétricos, seguidos por níveis 

intermediários e baixos, evidenciando padrão monotônico de resposta.  
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Figura 6. Incremento corrente anual estimado (ICA, cm ano⁻¹) em função da distância filogenética da vizinhança (baixa, média e alta) sob 

diferentes níveis de competição (baixa, média e alta) e escalas espaciais (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em área de Cerradão - 

Tocantins. Letras distintas indicam diferenças significativas entre as categorias de distância filogenética dentro de cada combinação de escala e 

nível de competição. 
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4. DISCUSSÃO 

 

4.1.Interação entre competição, filogenia e escala espacial 

 

Os efeitos da competição sobre o crescimento diamétrico das árvores dependem 

simultaneamente da estrutura filogenética da vizinhança e da escala espacial considerada, 

evidenciando que o desempenho individual surge da interação entre processos ecológicos 

que operam em múltiplos níveis de organização. De forma geral, a influência da 

competição não foi constante ao longo das escalas analisadas, enquanto os efeitos 

associados à distância filogenética tornaram-se progressivamente mais evidentes em 

escalas espaciais mais amplas. Esse padrão indica que a relação entre competição e 

crescimento das árvores em ecossistemas naturais não pode ser compreendida apenas em 

função da densidade ou do tamanho relativo dos vizinhos, mas também da identidade 

evolutiva desses indivíduos, representada pela distância filogenética da vizinhança, cuja 

influência varia conforme a escala espacial considerada. 

A interação positiva entre o índice de competição e a distância filogenética indica 

que o efeito da competição sobre o crescimento varia em função da composição da 

vizinhança. Esse resultado é consonante com a teoria de coexistência, segundo a qual a 

redução da sobreposição de nicho diminui a intensidade das interações competitivas e 

favorece a partição de recursos (Adler et al., 2013; Chesson, 2000). Nossos resultados 

sugerem que essa dinâmica também se expressa ao nível individual em florestas do 

Cerrado, indicando que a divergência evolutiva entre vizinhos pode refletir diferenças 

ecológicas relevantes para a utilização de recursos. 

A associação positiva entre distância filogenética e crescimento, principalmente 

sob elevada competição, sugere que indivíduos inseridos em vizinhanças 

filogeneticamente mais distantes tendem a apresentar menor sobreposição de nicho com 

seus vizinhos. Evidências recentes em florestas tropicais demonstram que a proximidade 

filogenética pode intensificar a competição entre indivíduos devido à maior similaridade 

ecológica entre espécies aparentadas (Klipel et al., 2024). Nesse contexto, a distância 

filogenética deve ser interpretada como proxy da história evolutiva compartilhada entre 

espécies bem como de sua similaridade ecológica, permitindo inferir como relações 

evolutivas influenciam a estruturação das interações bióticas (Godoy et al., 2020; Kraft; 

Godoy; Levine, 2015; Pérez-Ramos et al., 2019; Webb et al., 2002). 
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A dependência espacial observada demonstra que a escala da vizinhança altera a 

importância relativa dos mecanismos que regulam o crescimento das árvores, 

particularmente a competição por recursos e os efeitos associados à estrutura filogenética 

da vizinhança. Na microescala de 2,5 m, o crescimento parece ser predominantemente 

condicionado por interações físicas locais associadas à proximidade imediata entre 

indivíduos. Assim, nessa escala, a competição assimétrica por luz e espaço tende a exercer 

maior influência sobre o desempenho individual, fazendo com que a organização da 

vizinhança reflita principalmente a hierarquia de tamanho e a posição relativa dos 

indivíduos (Chaturvedi et al., 2024; Forrester; Bauhus, 2016; Forrester et al., 2017). 

Como consequência, os efeitos associados à distância filogenética são menos evidentes. 

Os baixos valores do índice de competição na microescala podem estar associados 

a ambientes estruturalmente menos desenvolvidos, caracterizados por menor capacidade 

de suporte e menor ocupação do espaço (Mayoral et al., 2019). Nessas condições, o 

crescimento parece ser mais condicionado por restrições ambientais locais do que pela 

diferenciação ecológica entre vizinhos. A associação entre baixo crescimento, baixa 

competição e proximidade filogenética sugere a atuação de processos de filtragem 

ambiental, nos quais conjuntos de espécies submetidos a condições ambientais 

semelhantes tendem a coexistir localmente (Chaturvedi et al., 2024; Gámez-Virués et al., 

2015; Grime, 1998). Assim, em escalas reduzidas, a proximidade filogenética pode 

refletir principalmente persistência sob condições ambientais compartilhadas, reduzindo 

a influência relativa da divergência ecológica sobre o crescimento das árvores. 

Na escala intermediária de 5 m há uma transição entre processos estritamente 

locais e padrões associados à organização mais ampla da comunidade. Nessa condição, 

os indivíduos passam a interagir com um conjunto mais heterogêneo de vizinhos, 

incorporando maior variação florística e estrutural à vizinhança imediata (Zhang et al., 

2024). Como consequência, os efeitos associados à distância filogenética tornam-se 

progressivamente mais detectáveis, coexistindo com a influência ainda significativa das 

interações diretas entre árvores vizinhas (Zheng et al., 2025). Esse padrão sugere que 

escalas intermediárias são mais importantes para compreender como os processos de 

montagem de comunidades se manifestam simultaneamente, integrando efeitos 

associados tanto à heterogeneidade ambiental quanto às interações bióticas entre espécies 

(Banbury Morgan; Jucker, 2025; Fajardo; Velázquez, 2021; Gladstone-Gallagher et al., 

2019; Réjou-Méchain et al., 2011; Yang et al., 2014). 
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Na escala mais ampla de 10 m, os efeitos da distância filogenética são mais 

pronunciados, indicando que maiores áreas de vizinhanças incorporam uma parcela mais 

representativa da heterogeneidade estrutural e ambiental da comunidade (Zhang et al., 

2024). Em escalas mais amplas, a vizinhança passa a incluir indivíduos distribuídos em 

diferentes condições ambientais e contextos estruturais, aumentando a probabilidade de 

coexistência entre linhagens evolutivamente distintas. Como consequência, padrões 

associados à divergência filogenética tornam-se mais evidentes, refletindo mecanismos 

de organização da comunidade que dificilmente surgem em microescala, onde 

predominam interações físicas diretas entre vizinhos imediatos (Forrester et al., 2017; 

Klipel et al., 2024; Kunstler et al., 2016; Weiner, 1990). 

De forma integrada, mostramos que a organização da vizinhança modifica não 

apenas a intensidade da competição, mas também a forma como as relações filogenéticas 

influenciam o crescimento das árvores. A variação observada ao longo das escalas 

espaciais sugere transição gradual entre processos dominados por restrições ambientais e 

interações locais em microescala para padrões associados à coexistência entre linhagens 

filogenéticas distintas em escalas mais amplas. Esses resultados reforçam a necessidade 

de abordagens explicitamente multiescalares para compreender os mecanismos que 

regulam o crescimento e a organização de ecossistemas florestais. 

 

4.2.Implicações ecológicas sobre o crescimento diamétrico 

 

A atenuação dos efeitos da competição em vizinhanças filogeneticamente mais 

distantes sugere que a diferenciação evolutiva entre espécies reduz a sobreposição no uso 

de recursos e, consequentemente, diminui a intensidade da competição interespecífica. 

Esse mecanismo é consistente com a hipótese de conservação filogenética de nicho, 

segundo a qual espécies aparentadas tendem a compartilhar atributos funcionais 

semelhantes e, portanto, explorar recursos de maneira mais semelhante, intensificando a 

competição quando coexistem (Losos, 2008; Webb et al., 2002). Em contrapartida, 

vizinhanças compostas por linhagens filogeneticamente mais distantes tendem a 

apresentar maior complementaridade funcional, favorecendo a partilha de recursos e 

reduzindo os efeitos negativos da competição sobre o crescimento individual (Paquette; 

Messier, 2011). Nossos resultados corroboram essa interpretação ao demonstrar que a 
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influência da competição sobre o incremento diamétrico depende da estrutura filogenética 

da vizinhança, particularmente sob condições de média e alta intensidade competitiva. 

Nas escalas de 5 m e 10 m, o efeito positivo da distância filogenética sob 

condições de média e alta competição sugere que, à medida que a vizinhança incorpora 

um conjunto mais amplo de espécies, as diferenças funcionais entre linhagens passam a 

exercer influência mais significativa sobre a forma como os recursos são explorados. 

Nessas condições, vizinhos filogeneticamente mais distantes tendem a apresentar menor 

sobreposição de nicho e maior complementaridade no uso de luz, água e nutrientes, 

reduzindo a intensidade da competição interespecífica e favorecendo o crescimento 

individual, desde que atributos ecologicamente relevantes apresentem conservação 

filogenética (Cadotte; Tucker, 2017; Losos, 2008). Em escalas espaciais mais amplas, a 

competição deixa de refletir apenas a proximidade física entre indivíduos e passa a 

integrar diferenças na composição funcional da vizinhança, tornando mais evidente a 

influência da história evolutiva sobre o desempenho das árvores (Godoy et al., 2020; 

Klipel et al., 2024; Letten; Ke; Fukami, 2017). 

No raio de 10 m, o efeito da distância filogenética tornou-se ainda mais evidente, 

sugerindo que escalas espaciais mais amplas capturam melhor a heterogeneidade 

biológica da vizinhança (Zhang et al., 2024). Nessa escala, cada árvore interage com um 

conjunto mais diverso de indivíduos, aumentando a probabilidade de coexistência entre 

espécies pertencentes a linhagens evolutivamente distintas. Quando a distância 

filogenética está associada à diferenciação de atributos funcionais, essa maior diversidade 

evolutiva tende a refletir também maior diversidade funcional da comunidade local 

(Cavender‐Bares et al., 2009; Webb et al., 2002). 

A maior diversidade funcional favorece diferenças nas estratégias de aquisição e 

utilização de recursos, como padrões de arquitetura de copa, profundidade do sistema 

radicular, fenologia e eficiência no uso de água e nutrientes. Como consequência, espécies 

funcionalmente distintas tendem a explorar diferentes porções do nicho ecológico, 

reduzindo a sobreposição na utilização dos recursos disponíveis e promovendo maior 

complementaridade entre os indivíduos (Cadotte; Tucker, 2017; Forrester et al., 2017; 

Kunstler et al., 2016). Esse mecanismo pode explicar por que, em nosso estudo, 

vizinhanças filogeneticamente mais heterogêneas apresentaram maiores incrementos 

diamétricos sob condições de média e alta competição, indicando que a distância 
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filogenética das espécies modifica a forma como a competição se manifesta em escalas 

espaciais mais amplas.  

Esse resultado sugere que, em escalas espaciais maiores, a competição deixa de 

ser explicada exclusivamente pela proximidade física entre indivíduos e passa a refletir 

diferenças na composição e organização funcional da comunidade. Embora a competição 

intraespecífica e os efeitos de vizinhança associados à densidade sejam importantes 

determinantes do crescimento arbóreo, a identidade dos competidores e suas estratégias 

ecológicas podem modificar substancialmente a intensidade dessas interações (Canham; 

LePage; Coates, 2004; Uriarte et al., 2004). Dessa forma, o desempenho das árvores pode 

ser influenciado não apenas pela quantidade de vizinhos, mas também pela diversidade 

de atributos funcionais e estratégias de aquisição e uso de recursos presentes na 

vizinhança (Kunstler et al., 2012).  

Em condição de baixa competição os padrões observados são distintos. Nas 

escalas de 2,5 m e 5 m, os maiores incrementos ocorrem em vizinhanças caracterizadas 

por baixa distância filogenética, enquanto cenários de elevada divergência filogenética 

apresentam menores valores de ICA. Isso sugere que, em ambientes com menor ocupação 

estrutural do espaço, o crescimento tende a ser menos condicionado pela diferenciação 

funcional entre vizinhos e mais influenciado por restrições ambientais locais (Gámez-

Virués et al., 2015). Nesses contextos, a proximidade filogenética pode refletir 

persistência sob condições ambientais semelhantes, reduzindo a importância relativa da 

complementaridade ecológica como promotora do crescimento (Tilman; Isbell; Cowles, 

2014; Van der Plas, 2019; Zhang et al., 2024). 

Assumindo, a partir de nossos resultados, que a interpretação ecológica dos 

índices de competição deve considerar sua natureza estrutural, esses índices integram 

simultaneamente informações relacionadas à densidade, ao tamanho relativo e à 

proximidade espacial entre indivíduos, representando uma medida de competição 

potencial associada à configuração da vizinhança (Sun et al., 2022). Entretanto, a 

intensidade competitiva estimada por esses índices não corresponde necessariamente ao 

efeito competitivo realizado sobre o crescimento individual, uma vez que a magnitude 

dessas interações depende da identidade dos competidores, das diferenças funcionais 

entre espécies e da disponibilidade de recursos no ambiente (Canham; LePage; Coates, 

2004). Em florestas naturais, comunidades com maior ocupação espacial e complexidade 

estrutural frequentemente apresentam maior acúmulo de biomassa, produtividade e 
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capacidade de retenção de recursos ao longo do tempo (Forrester; Bauhus, 2016; Forrester 

et al., 2017; Mayoral et al., 2019; Resende et al., 2018). Assim, valores elevados dos 

índices de competição podem representar simultaneamente maior intensidade potencial 

de interação entre indivíduos e maior complexidade estrutural da comunidade, refletindo 

ambientes com maior desenvolvimento da vegetação, mas cujos efeitos sobre o 

crescimento dependem das características ecológicas das espécies envolvidas e das 

condições ambientais locais. 

De forma geral, os padrões observados revelam a existência de transição ecológica 

no controle do crescimento das árvores. Em condições estruturalmente menos 

desenvolvidos, o crescimento parece ser predominantemente condicionado por restrições 

ambientais locais. À medida que a ocupação do espaço e a intensidade das interações 

aumentam a composição ecológica da vizinhança torna-se progressivamente mais 

importante, favorecendo indivíduos inseridos em comunidades filogeneticamente mais 

divergentes. Dessa forma, o crescimento das árvores surge como propriedade dependente 

da interação entre estrutura da vizinhança, intensidade das interações locais e diversidade 

filogenética da vegetação. 

 

5. CONCLUSÃO 

 

Demonstramos que o crescimento das árvores é regulado por interação não aditiva 

entre competição e estrutura filogenética da vizinhança, e que a influência desses fatores 

é fortemente dependente da escala espacial. Os resultados evidenciam que a estrutura 

filogenética da vizinhança está associada à intensidade das interações competitivas, de 

modo que vizinhanças filogeneticamente mais divergentes favorecem o crescimento 

diamétrico das árvores sob condições de elevada ocupação do espaço. Simultaneamente, 

a escala espacial modifica a importância relativa dos mecanismos ecológicos associados 

ao crescimento: enquanto em microescala predominam interações locais relacionadas à 

estrutura de tamanho e à filtragem ambiental, escalas mais amplas se destacam processos 

associados à coexistência entre linhagens filogeneticamente distintas. 

As respostas em termos de incremento diamétrico são não lineares e dependentes 

do contexto ecológico da vizinhança. Em ambientes estruturalmente mais desenvolvidos, 

a maior divergência filogenética entre espécies, possivelmente associada à diferenciação 

ecológica e funcional, parece reduzir a sobreposição no uso de recursos, permitindo a 
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manutenção de elevadas taxas de crescimento diamétrico mesmo sob intensa interação 

biótica. Em contraste, em ambientes mais restritivos, o crescimento é condicionado 

predominantemente por limitações abióticas, reduzindo a importância relativa da 

estrutura filogenética sobre o desempenho individual. Esse balanço dinâmico entre 

restrições ambientais e interações bióticas reforça que a dinâmica de crescimento das 

árvores em comunidades megadiversas não pode ser explicada por abordagens 

unidimensionais. 

Em síntese, o crescimento das árvores em comunidades megadiversas surge como 

uma propriedade sistêmica resultante da interação entre limitação por recursos, estrutura 

da vizinhança e divergência filogenética entre espécies, que pode representar diferenças 

acumuladas em estratégias ecológicas e funcionais ao longo da história evolutiva. A 

integração explícita entre competição, filogenia e escala espacial proposta neste estudo 

amplia a compreensão dos mecanismos que regulam o crescimento das árvores em 

ecossistemas florestais, demonstrando que a dinâmica do desempenho individual depende 

da atuação simultânea de processos ecológicos que variam ao longo do espaço. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR CAPÍTULO 2 

1. DESENVOLVIMENTO DOS MODELOS DE CRESCIMENTO 

INDEPENDENTES DA IDADE 

 

Em florestas naturais a idade das árvores raramente é utilizada como variável 

independente em modelos de crescimento e produção. Nessas situações, a alternativa 

consiste na adoção de modelos do tipo age-independent (Burkhart; Tomé, 2012; Ciceu et 

al., 2022). Esses modelos são derivados a partir da solução da equação de crescimento ao 

expressar a idade (t) como variável dependente. A solução obtida é então substituída na 

função de crescimento tradicional, resultando numa formulação que descreve o 

crescimento para o intervalo de desenvolvimento definido como (t + a). 

A formulação de funções de crescimento independentes da idade baseia-se na 

eliminação explícita da variável tempo (𝑡) por meio da sua reexpressão em função do 

estado observado da variável resposta. Esse procedimento, conforme proposto por Tomé 

et al. (2006), consiste em (i) isolar 𝑡na equação de crescimento original e (ii) substituir 

essa expressão na função avaliada em 𝑡 + 𝑎, onde 𝑎representa o intervalo de projeção. O 

resultado é uma equação de diferença na qual o estado futuro é descrito diretamente como 

função do estado atual, sem dependência explícita da idade. Considerando a função de 

Gompertz, tem-se inicialmente: 

𝑌(𝑡) = 𝐴 𝑒−𝑐𝑒
−𝑘𝑡

 

em que 𝑌(𝑡)é a variável de interesse no tempo 𝑡, 𝐴 é a assíntota superior, e 𝑐 e 𝑘 são 

parâmetros positivos associados à forma e à taxa de crescimento. 

O primeiro passo consiste em isolar 𝑡 em função de 𝑌𝑡. Partindo da equação: 

𝑌𝑡 = 𝐴𝑒
−𝑐𝑒−𝑘𝑡  

 

divide-se ambos os lados por 𝐴: 

𝑌𝑡
𝐴
= 𝑒−𝑐𝑒

−𝑘𝑡
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Aplicando logaritmo natural: 

ln (
𝑌𝑡
𝐴
) = −𝑐𝑒−𝑘𝑡 

 

Isolando o termo exponencial: 

𝑒−𝑘𝑡 = −
1

𝑐
ln (
𝑌𝑡
𝐴
) 

 

Aplicando novamente logaritmo natural: 

−𝑘𝑡 = ln (−
1

𝑐
ln (
𝑌𝑡
𝐴
)) 

 

e, portanto, isolando 𝑡: 

𝑡 = −
1

𝑘
ln (−

1

𝑐
ln (
𝑌𝑡
𝐴
)) 

 

Na sequência, considera-se a função de Gompertz no tempo 𝑡 + 𝑎: 

𝑌𝑡+𝑎 = 𝐴𝑒
−𝑐𝑒−𝑘(𝑡+𝑎)  

 

O termo exponencial pode ser reescrito como: 

𝑒−𝑘(𝑡+𝑎) = 𝑒−𝑘𝑡 ⋅ 𝑒−𝑘𝑎 
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Substituindo na equação: 

𝑌𝑡+𝑎 = 𝐴𝑒
−𝑐 𝑒−𝑘𝑡 𝑒−𝑘𝑎  

 

Agora substitui-se 𝑒−𝑘𝑡pela expressão previamente obtida: 

𝑌𝑡+𝑎 = A𝑒
[−𝑐(−

1
𝑐
ln(
𝑌𝑡
𝐴
))𝑒−𝑘𝑎] 

 

Simplificando o termo interno: 

𝑌𝑡+𝑎 = 𝐴𝑒
[ln(

𝑌𝑡
𝐴
)𝑒−𝑘𝑎] 

 

Utilizando a propriedade exp(ln(𝑥) ⋅ 𝑏) = 𝑥𝑏, obtém-se a forma final: 

𝑌𝑡+𝑎 = 𝐴(
𝑌𝑡
𝐴
)
𝑒−𝑘𝑎

 

Essa expressão corresponde à forma independente da idade da função de 

Gompertz. Nessa parametrização, o valor futuro 𝑌𝑡+𝑎depende exclusivamente do estado 

atual 𝑌𝑡, do intervalo de projeção 𝑎e dos parâmetros do modelo, eliminando a necessidade 

de conhecer ou estimar a idade 𝑡. Do ponto de vista aplicado, essa reformulação é útil em 

ecossistemas florestais tropicais e formações inequiâneas, onde a idade é frequentemente 

desconhecida ou não representa adequadamente a dinâmica de crescimento. Além disso, 

a estrutura da equação permite incorporar variáveis ambientais e estruturais diretamente 

nos parâmetros (por exemplo, 𝑘como função de clima, solo ou competição), mantendo a 

consistência biológica do modelo. Finalmente, desde que tais parâmetros sejam definidos 

em função de variáveis invariantes no tempo, a equação resultante apresenta invariância 

em relação ao intervalo de projeção, garantindo coerência nas estimativas em diferentes 

escalas temporais. 
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2. Desenvolvimento dos modelos de crescimento independentes da idade 

 

As estimativas dos parâmetros dos modelos de crescimento evidenciam diferenças 

importantes tanto na significância estatística quanto na plausibilidade biológica das 

funções ajustadas. De modo geral, a maioria dos parâmetros estimados apresentou alta 

significância estatística (p < 0.001), indicando forte suporte dos dados para a estrutura 

funcional dos modelos. 

Nos modelos de Gompertz e Logístico, os parâmetros associados à assíntota (𝐴) e 

à taxa de crescimento (𝑘) foram altamente significativos e apresentaram baixos erros 

padrão, sugerindo estimativas estáveis e boa capacidade de ajuste. O modelo de 

Chapman–Richards, embora mais parametrizado, também apresentou todos os 

coeficientes significativos, incluindo o parâmetro de forma (𝑚), indicando flexibilidade 

adicional na representação da curvatura do crescimento. 

O modelo de Lundqvist–Korf apresentou parâmetros estatisticamente 

significativos; no entanto, o valor estimado do parâmetro de forma (𝑚 ≈ 0.98) sugere 

uma forma funcional próxima de casos limite, o que pode indicar redundância paramétrica 

ou menor flexibilidade em relação a outras funções sigmoides. 

Em contraste, o modelo de Hossfeld apresentou parâmetros associados à assíntota 

(𝐴) e ao coeficiente 𝑐não significativos (p > 0.05), acompanhados de erros padrão 

elevados e estimativas de grande magnitude. Esse padrão indica instabilidade na 

estimação e sugere que o modelo não foi capaz de capturar adequadamente a estrutura 

dos dados, corroborando seu baixo desempenho observado na comparação via AICc. 

De forma geral, os resultados reforçam a superioridade dos modelos de Gompertz 

e Chapman–Richards, que combinam significância estatística dos parâmetros com 

coerência biológica e estabilidade numérica, sendo mais adequados para descrever a 

dinâmica de crescimento observada. 
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Tabela S1. Resultado do ajuste dos modelos de crescimento sem uso de covariáveis para 

o crescimento em diâmetro em uma área de Cerradão, Tocantins. 

Modelo Coeficientes Estimativa Erro padrão t-value p-valor 

Lundqvist-Korf 

A 51.35 3.524 14.57 <2e-16 

k 0.01037 0.00122 8.474 <2e-16 

m 0.9816 0.00084 1168.72 <2e-16 

Gompertz 

A 60.98 4.097 14.88 <2e-16 

k 0.01416 0.00073 19.31 <2e-16 

Logístico 

A 47.78 1.575 30.34 <2e-16 

k 0.03085 0.00088 35.25 <2e-16 

Chapman-Richards 

A 55.475 4.61814 12.012 < 2e-16 

k 0.01771 0.00303 5.849 5.71E-09 

m 1.20922 0.17371 6.961 4.45E-12 

Hossfeld 

A 22970 77380 0.297 0.767 

c 19360 44390 0.436 0.663 

k 1.313 0.1109 11.842 <2e-16 

Em que:𝐴, 𝑘,𝑚, 𝑐 são os coeficientes do modelo. São apresentados os coeficientes, suas 

estimativas, erros padrão, valores de estatística t e respectivos p-valores. Parâmetros 

estatisticamente significativos (p < 0.05) indicam suporte dos dados para a estrutura do 

modelo. A presença de altos erros padrão e coeficientes não significativos sugere 

instabilidade na estimação e possível inadequação do modelo aos dados. 

 

A comparação entre modelos de crescimento foi realizada com base no Critério 

de Informação de Akaike corrigido para pequenas amostras (AICc), permitindo avaliar o 

balanço entre qualidade de ajuste e complexidade paramétrica. Os resultados indicam que 



102 

 

os modelos de Gompertz e Chapman–Richards apresentaram desempenho 

substancialmente superior em relação às demais alternativas, com valores de ΔAICc 

inferiores a 2, o que sugere suporte empírico equivalente entre esses dois modelos. 

O modelo de Gompertz apresentou o menor valor de AICc (7126.41), sendo, 

portanto, o modelo mais parcimonioso entre os avaliados. No entanto, o modelo de 

Chapman–Richards apresentou valor de AICc muito próximo (ΔAICc = 0.33), com peso 

de Akaike (AICcWt = 0.46) comparável ao do modelo de Gompertz (AICcWt = 0.54), 

indicando que ambos os modelos descrevem adequadamente a dinâmica de crescimento 

observada. 

Em contraste, os modelos Logístico e de Hossfeld apresentaram valores de ΔAICc 

superiores a 10, indicando suporte empírico substancialmente inferior. O modelo de 

Lundqvist–Korf apresentou desempenho significativamente pior (ΔAICc > 800), sendo 

claramente inadequado para descrever os dados analisados. 

De forma geral, os resultados evidenciam que funções sigmoides assimétricas, 

como Gompertz e Chapman–Richards, são mais adequadas para capturar a dinâmica de 

crescimento do sistema estudado, possivelmente devido à sua maior flexibilidade na 

representação da fase inicial de crescimento e da aproximação à assíntota. 

Tabela S2. Comparação entre modelos de crescimento ajustados com base no Critério de 

Informação de Akaike corrigido (AICc), para vegetação arbórea em Cerradão – 

Tocantins.  

Modelo K AICc ΔAICc AICcWt Cum.Wt LL 

Gompertz 3 7126.41 0 0.54 0.54 -3560.2 

Chapman-Richards 4 7126.74 0.33 0.46 1 -3559.36 

Logistico 3 7144.88 18.47 0 1 -3569.43 

Hossfeld 4 7163.25 36.85 0 1 -3577.62 

Lundqvist-Korf 4 7999.07 872.66 0 1 -3995.53 

K representa o número de parâmetros do modelo; ΔAICc corresponde à diferença em 

relação ao modelo com menor AICc; AICcWt indica o peso de Akaike, interpretado como 

a probabilidade relativa de cada modelo ser o melhor entre o conjunto avaliado; Cum.Wt 
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representa o peso acumulado; LL corresponde ao logaritmo da verossimilhança. Modelos 

com ΔAICc < 2 são considerados estatisticamente equivalentes em termos de suporte 

empírico. 

A inclusão das covariáveis de vizinhança resultou em melhorias significativas no 

ajuste dos modelos de crescimento em todas as escalas espaciais avaliadas (Tabela S1). 

A comparação entre os modelos basais e os modelos completos, realizada por meio do 

teste da razão de verossimilhança (Likelihood Ratio Test), indicou que a incorporação do 

Índice de Competição de Hegyi, da distância filogenética média e de sua interação 

aumentou significativamente a capacidade explicativa dos modelos para os três raios de 

vizinhança considerados. 

O maior ganho foi observado para a vizinhança de 10 m, na qual a inclusão das 

covariáveis reduziu o AIC de 5099,49 para 5001,03 e produziu um incremento de 52,23 

unidades na log-verossimilhança (LR = 104,46; p < 0,0001). Para a escala de 5 m, também 

foi observada melhora substancial do ajuste, com redução de 58,59 unidades no AIC e 

aumento significativo da log-verossimilhança (LR = 66,59; p < 0,0001). Já para a escala 

de 2,5 m, embora o modelo completo tenha apresentado ajuste significativamente 

superior ao modelo basal (LR = 9,75; p = 0,076), o ganho obtido foi consideravelmente 

menor, refletido pela redução de apenas 1,9 unidades no AIC. 

De modo geral, os resultados indicam que as variáveis de vizinhança fornecem 

informação adicional relevante para explicar o crescimento em diâmetro além daquela já 

capturada pelos efeitos aleatórios específicos de espécie. Além disso, a magnitude dos 

ganhos observados sugere que os processos associados à competição e à estrutura 

filogenética da vizinhança são mais bem representados em escalas espaciais 

intermediárias e amplas (5–10 m) do que em microescala (2,5 m). 
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Tabela S3. Comparação entre o modelo basal e o modelo com covariáveis de vizinhança 

para diferentes raios de influência (2.5 m, 5 m e 10 m), para vegetação arbórea em 

Cerradão – Tocantins. 

Raio (m) Modelo gl AIC BIC LogLik LR p-valor 

10 Basal 7 5099.49 5137.70 -2542.74 - - 

10 Completo 10 5001.03 5055.62 -2490.51 104.46 <0.0001 

5 Basal 6 5073.07 5105.82 -2530.53 - - 

5 Completo 10 5014.48 5069.06 -2497.24 66.59 <0.0001 

2,5 Basal 7 4497.89 4555.44 -2336.95 - - 

2,5 Completo 10 4495.99 4549.64 -2232.07 9.75 0.076 

 

3. Estrutura geral da vegetação 

 

Ao longo das três campanhas (2012, 2020 e 2023), a vegetação manteve a 

densidade de indivíduos e a riqueza de espécies estáveis, com cerca de 1.135–1.229 

árvores/ha, distribuídas em 34 a 35 famílias e 69 a 70 espécies. As famílias mais ricas 

foram Fabaceae, seguida por Chrysobalanaceae, Malpighiaceae e Melastomataceae, 

enquanto Myrtaceae, Melastomataceae, Annonaceae e Lauraceae concentraram as 

maiores densidades. As espécies dominantes ao longo do período incluíram Myrcia 

fenzliana, Emmotum nitens, Miconia albicans e Tapirira guianensis. A distribuição 

diamétrica exibiu o padrão típico em J invertido, sem diferenças significativas entre os 

inventários (teste KS, p > 0,05), com mais de 50% dos indivíduos na primeira classe de 

DAP e menos de 3% acima de 30 cm. A estrutura vertical também se manteve semelhante 

entre campanhas (p > 0,05), com mais de 80% dos indivíduos entre 5 e 11 m de altura e 

apenas ~1% acima de 19 m (Oliveira et al., 2024). 
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Figura S1. Árvore filogenética das espécies arbóreas amostradas em 12 ha de Cerradão, Parque Estadual do Lajeado – Tocantins, representando as relações 

evolutivas utilizadas para o cálculo das métricas de distância filogenética. Os ramos refletem a divergência evolutiva entre as espécies, e o comprimento dos 

ramos é proporcional à distância filogenética entre os táxons. Essa estrutura foi utilizada como base para o cálculo da distância filogenética média entre vizinhos 

e para a derivação dos cenários empregados nas análises de crescimento. 
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Figura S2. Distribuição da distância filogenética média entre vizinhos em três escalas espaciais de raio (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em 

Cerradão – Tocantins. As distribuições são representadas por gráficos de violino com sobreposição de boxplots; os pontos indicam observações individuais e o 

ponto vermelho representa a mediana estimada para cada grupo (2,5 m = 205,58; 5 m = 201,11; 10 m = 202,58). As diferenças entre escalas foram avaliadas por 

teste de Friedman para amostras pareadas (χ² = 30,26; p = 2,68 × 10⁻⁷), indicando diferença significativa entre os raios de vizinhança. As comparações múltiplas 

foram realizadas pelo teste pós-hoc de Durbin–Conover com ajuste de Holm, revelando diferenças significativas entre os raios de 2,5 m e 5 m (p = 1,40 × 10⁻⁶) 

e entre 2,5 m e 10 m (p = 1,69 × 10⁻⁵), enquanto não foram observadas diferenças significativas entre 5 m e 10 m (p = 0,56). O coeficiente de concordância de 

Kendall indicou tamanho de efeito muito baixo (W = 7,61 × 10⁻³). O número de observações pareadas por grupo (n = 1.988) é apresentado abaixo de cada classe 

de raio. 
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Figura S3. Distribuição do índice de competição de Hegyi em três escalas espaciais de vizinhança (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação arbórea em Cerradão 

– Tocantins. As distribuições são representadas por gráficos de violino com sobreposição de boxplots; os pontos representam observações individuais e o ponto 

vermelho indica a mediana estimada para cada escala (2,5 m = 0,98; 5 m = 2,80; 10 m = 6,88). Diferenças globais entre os raios foram avaliadas pelo teste não 

paramétrico de Friedman para medidas repetidas (𝜒2 = 4348,50;  𝑝 < 2,23 × 10−308), indicando forte efeito da escala espacial sobre o índice de competição 

(𝑊𝐾𝑒𝑛𝑑𝑎𝑙𝑙 = 1,00). Comparações pareadas foram realizadas pelo teste pós-hoc de Durbin–Conover com ajuste de Holm, revelando diferenças significativas 

entre todas as escalas espaciais (𝑝 < 0,001). O número de observações por grupo é apresentado abaixo de cada classe de raio. 
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Figura S4. Análise gráfica do ajuste e dos resíduos para a estimativa do DAP (diâmetro à altura do peito), para a vegetação arbórea em Cerradão – Tocantins. 

As linhas representam diferentes modelos ou métodos avaliados: (a-c) Modelo para o raio de 10 m; (d-f) Modelo para o raio de 5 m; (g-i) Modelo para o raio de 

2,5 m. (a, d, g): Dispersão entre o DAP observado (cm) e o DAP estimado (cm). A linha laranja indica a linha de regressão entre valores estimados e observados. 

(b, e, h): Distribuição dos resíduos relativos (%) em função do DAP observado (cm). A linha laranja indica a linha de regressão entre o DAP observado e os 

resíduos, permitindo identificar tendências de subestimação ou superestimação (viés) ao longo das classes de diâmetro. (c, f, i): Histogramas de frequência (%) 

para as classes de resíduos relativos. Demonstram a concentração do erro e a aderência à distribuição normal, onde picos mais estreitos e centralizados no zero 

indicam modelos com maior acurácia. 
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Figura S5. Dinâmica temporal do incremento corrente anual (ICA, cm ano⁻¹) simulado a partir dos modelos de crescimento do tipo Gompertz com efeitos 

mistos, sob cenários contrastantes de competição e distância filogenética, em diferentes escalas espaciais de vizinhança (2,5 m, 5 m e 10 m), para a vegetação 

arbórea em Cerradão – Tocantins. As linhas finas representam as trajetórias individuais simuladas para cada espécie (incluindo efeitos aleatórios), enquanto as 

linhas espessas indicam a média do ICA por nível de distância filogenética. Os cenários de competição (baixa, média e alta) e de distância filogenética (baixa, 

média e alta) foram definidos com base em valores padronizados (percentis, 10, 50 e 90) das variáveis de entrada, incluindo suas interações no parâmetro de 

taxa de crescimento. As simulações foram realizadas ao longo de 50 anos, partindo de um diâmetro inicial de 5 cm. O arranjo em painéis permite avaliar como 

a intensidade competitiva, a estrutura filogenética da vizinhança e a escala espacial interagem para modular o crescimento diamétrico ao longo do tempo.
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CAPÍTULO 3: DESVENDANDO OS FATORES ECOLÓGICOS DA 

HIPERDOMINÂNCIA DE PLANTAS LENHOSAS NO CERRADO: UMA 

DISSOCIAÇÃO ENTRE ABUNDÂNCIA E BIOMASSA EM FORMAÇÕES 

FLORESTAIS E SAVÂNICAS 

1. Introdução e Contextualização 

 

A hiperdominância é um fenômeno macroecológico recorrente em ecossistemas 

tropicais, no qual uma fração muito pequena do pool regional de espécies (tipicamente 

entre 2% e 7%) concentra cerca de 50% da abundância ou da biomassa total em escala 

geográfica ampla. Embora esse padrão já tenha sido amplamente descrito na Amazônia, 

os mecanismos que determinam sua ocorrência e intensidade permanecem pouco 

compreendidos em biomas heterogêneos e sazonais, como o Cerrado brasileiro. 

O Cerrado é caracterizado por um mosaico de formações campestres, savânicas e 

florestais, moldadas por gradientes edáficos, regime de fogo e disponibilidade hídrica. 

Essa heterogeneidade ambiental levanta a questão de saber se a dominância numérica 

(abundância) se traduz diretamente em dominância funcional (biomassa acima do solo), 

e se os padrões observados resultam de processos estocásticos (Teoria Neutra) ou 

determinísticos (Teoria do Nicho e complementaridade ecológica). 

2. Objetivos e Questões de pesquisa 

 

O objetivo principal do estudo é investigar como fatores ecológicos, como a 

riqueza de espécies e a área basal, determinam a ocorrência e a intensidade da 

hiperdominância de espécies lenhosas e palmeiras nas formações florestais e savânicas 

do Cerrado, avaliando simultaneamente a hiperdominância em abundância (Ha) e em 

biomassa (Hb). 

O estudo buscou responder a três perguntas centrais: 

1. As espécies hiperdominantes em abundância (Ha) são as mesmas que dominam 

em biomassa acima do solo (Hb)? 

2. Quais componentes estruturais e florísticos da comunidade regulam a ocorrência 

e a intensidade da hiperdominância nas formações florestais e savânicas? 
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3. O aumento na riqueza de espécies não hiperdominantes reduz ou intensifica a 

magnitude da hiperdominância? 

3. Material e Métodos 

 

Os dados foram extraídos do Inventário Florestal Nacional (IFN) do Brasil, 

distribuídos em malha regular de 20 km. Foram utilizadas 6.279 unidades amostrais 

(parcelas de 1.000 m²), sendo 1.804 em Formações Florestais (FF) e 4.475 em 

Formações Savânicas (SF). Foram incluídos indivíduos lenhosos e palmeiras 

arborescentes com DAP ≥ 10 cm; parcelas com espécies exóticas foram descartadas. 

A biomassa acima do solo (AGB) foi estimada pelo modelo alométrico geral de 

Chave et al. (2014), incorporando DAP, altura total e densidade da madeira (ρ); para 

palmeiras, aplicou-se a equação exponencial de Goodman et al. (2013). As espécies foram 

ordenadas de forma decrescente para identificar o grupo responsável pelos primeiros 50% 

da abundância e da biomassa acumulada. 

A modelagem estatística seguiu uma abordagem hierárquica Bayesiana (pacote 

brms em R). A intensidade de Ha foi ajustada por uma distribuição Binomial Negativa 

com inflação de zeros (ZINB), enquanto a intensidade de Hb utilizou uma distribuição 

Hurdle Lognormal, com o ID do conglomerado como efeito aleatório para controlar 

autocorrelação espacial. A ocorrência de hiperdominância foi modelada por distribuição 

de Poisson. 

Os diagnósticos de convergência confirmaram a estabilidade de todos os 

parâmetros: os valores da estatística de Gelman-Rubin (R̂) foram exatamente 1,0 em todos 

os modelos, e os tamanhos efetivos de amostra (ESS) superaram 2.000 na maioria dos 

parâmetros, com mínimos acima de 800, evidenciando robustez analítica na distinção dos 

filtros bióticos e abióticos. 
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4. Resultados 

 

No total, foram amostrados 125.494 indivíduos pertencentes a 1.316 espécies 

nativas. Deste universo florístico, apenas 90 espécies (6,8%) foram classificadas como 

hiperdominantes em alguma das dimensões analisadas. A análise de rarefação e 

extrapolação demonstrou de forma inequívoca uma maior riqueza de espécies nas 

Formações Florestais (1.076 espécies) em comparação às Formações Savânicas (963 

espécies).  

A proporção de espécies hiperdominantes variou substancialmente conforme o 

contexto fisionômico: nas Formações Florestais, 6,4% foram hiperdominantes em 

abundância (Ha) e 4,8% em biomassa (Hb). Nas Formações Savânicas, os índices foram 

marcadamente menores e simétricos, registrando 2,2% para ambas as métricas. Apenas 

2% das espécies totais demonstraram hiperdominância simultânea em abundância e 

biomassa nas duas formações, revelando uma nítida dissociação ecológica entre as 

dimensões de dominância. 

Tabela 4. Distribuição de espécies hiperdominantes em abundância (Ha) e biomassa 

(Hb) nas Formações Florestais e Savânicas do Cerrado. 

Formação 

Vegetacional 

Riqueza 

Total 

Amostrada 

Hiperdominantes 

em Abundância 

(Ha) 

Hiperdominantes 

em Biomassa (Hb) 

Interseção 

(Ha e Hb 

simultâneas) 

Formações 

Florestais 

(FF) 

1.076 

espécies 
68 (6,4%) 49 (4,8%) 

21 (23,3% do 

pool 

dominante) 

Formações 

Savânicas 

(SF) 

963 espécies 29 (2,2%) 29 (2,2%) 

6 (6,7% do 

pool 

dominante) 

 

Apenas um núcleo restrito de 15 espécies (17% dos hiperdominantes) 

demonstrou dominância generalizada em todo o bioma, destacando-se táxons como 

Astronium fraxinifolium, Astronium urundeuva, Callisthene fasciculata, Copaifera 

langsdorffii, Curatella americana e Emmotum nitens. A maioria das demais espécies 

apresentou comportamento especialista ou restrito a fisionomias específicas. 
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Os modelos Bayesianos evidenciaram que a área basal das espécies não 

hiperdominantes exerceu efeitos contrastantes: uma influência negativa sobre a 

ocorrência e abundância de Ha (estimativa: -0.11), mas um impacto positivo sobre a 

intensidade de biomassa de Hb (estimativa: 0.07). A relação entre a riqueza de espécies 

não hiperdominantes e a intensidade de hiperdominância apresentou comportamento 

unimodal (efeito quadrático significativo de -0.13 para abundância e -0.10 para 

biomassa). 

5. Discussão 

 

A expressiva dissociação entre dominância numérica e de biomassa sustenta a 

existência de trade-offs funcionais regulando a estrutura das comunidades lenhosas. 

Espécies exclusivas em abundância (Ha) parecem investir em altas taxas reprodutivas e 

capacidade de colonização, enquanto especialistas em biomassa (Hb) direcionam 

recursos ao investimento estrutural durável e ao sequestro de recursos, alcançando 

grande porte físico mesmo com menor densidade populacional. Essa desconexão 

contraria premissas puramente neutras e evidencia o papel de filtros bióticos e 

hierarquias competitivas. 

O efeito contrastante da área basal sugere que fisionomias densas e maduras 

impõem competição assimétrica intensa (sobretudo por luz), reduzindo a abundância 

geral e o número de espécies hiperdominantes capazes de persistir no talhão. 

Paralelamente, esses mesmos ambientes de alta produtividade favorecem as poucas 

espécies dominantes adaptadas à exclusão competitiva, permitindo que atinjam 

dimensões físicas avantajadas e concentrem os estoques de carbono, em conformidade 

com a hipótese da razão de massa (mass ratio hypothesis) de Grime. 

A relação unimodal indica que, em níveis intermediários de riqueza florística, 

predominam mecanismos de seleção competitiva, nos quais espécies com traços 

vantajosos maximizam o uso de recursos e acentuam a dominância regional. Já em 

comunidades de alta biodiversidade, o adensamento de nichos e a complementaridade 

funcional passam a atenuar a intensidade da dominância, promovendo equilíbrio 

adaptativo entre espécies comuns e raras. 
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6. Conclusões e implicações para a conservação 

 

O estudo conclui que a hiperdominância lenhosa no Cerrado não constitui um 

padrão unidimensional, emergindo da interação entre filtros ambientais sazonais e 

restrições bióticas que variam entre florestas e savanas. A estabilidade funcional do 

bioma depende de um equilíbrio dinâmico: enquanto o pequeno grupo de táxons 

hiperdominantes sustenta os fluxos energéticos e o estoque de biomassa, a vasta gama 

de espécies raras garante plasticidade, resiliência ecológica e complementaridade 

funcional diante de distúrbios antrópicos e climáticos. 

Diante da acelerada conversão do Cerrado pela expansão agrícola, políticas de 

manejo sustentável e restauração florestal devem transcender métricas baseadas 

unicamente em riqueza ou contagem de indivíduos, incorporando a representatividade 

funcional das fisionomias e garantindo a manutenção simultânea de espécies 

hiperdominantes-chave e populações raras, condição essencial para a resiliência 

climática regional e a conservação deste hotspot de biodiversidade global. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR CAPÍTULO 3 

Disentangling the ecological drivers of woody plant hyperdominance in the 

Cerrado: a dissociation between abundance and biomass in forest and savanna 

formations 

Spatial distribution of hyperdominant species in the Cerrado biome 

 

The spatial distribution of hyperdominant species was assessed using occurrence 

records from the Brazilian National Forest Inventory (IFN), considering only individuals 

identified at the species level. For each vegetation formation (forest and savanna), we 

selected the three species with the highest relative contributions in terms of abundance 

and aboveground biomass. Occurrence points were plotted on georeferenced thematic 

maps, allowing visualization of spatial dispersion patterns across the entire Cerrado 

biome. The intensity of dominance was represented by the size and color of each point, 

according to the relative contribution of each species in its respective plot. This approach 

enabled the identification of spatial concentration and dispersion patterns, as well as 

contrasts between habitat specialists and broadly distributed generalist species. 

The spatial distribution of hyperdominant species revealed that, although all 

species occur across multiple regions of the biome, the intensity of their dominance varies 

widely. Instead of a homogeneous pattern, distinct clusters of high dominance were 

observed. These clusters likely reflect environmental gradients and contrasting land-use 

histories, which may shape local patterns of abundance and biomass accumulation. 

In forest formations, the most abundant hyperdominant species were Curatella 

americana, Astronium urundeuva, and Tapirira guianensis. C. americana showed the 

widest and most continuous distribution, with high occurrence density across large 

portions of the biome. In contrast, A. urundeuva and T. guianensis displayed more 

localized hotspots of dominance, with higher abundances concentrated in specific 

forested regions. These results indicate that hyperdominance in forests is spatially 

heterogeneous, reflecting regional differences in forest structure and productivity (Figure 

S1). 

In savanna formations, Curatella americana also exhibited a broad and 

continuous distribution, while Qualea parviflora stood out as the most consistently 
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abundant species, reaching high population densities (often exceeding 200 

individuals·ha⁻¹) across extensive areas of the biome. Qualea grandiflora, although 

classified as hyperdominant based on occurrence, showed lower maximum densities and 

a more fragmented distribution pattern, being concentrated in areas of low abundance 

(Figure S2). 

The maps of aboveground biomass indicate that, within forest formations, the 

structural contribution of hyperdominant species is highly heterogeneous and regionally 

concentrated. Anadenanthera colubrina, Astronium urundeuva, and Calophyllum 

brasiliense exhibited the highest biomass values, reaching up to 40–50 t·ha⁻¹ in the most 

productive forest regions. These findings suggest that forest hyperdominance in the 

Cerrado is most pronounced in areas with denser and more carbon-rich vegetation, 

consistent with favorable structural and environmental conditions. In other regions, these 

species contribute much less to total biomass, likely due to climatic and edaphic 

constraints (Figure S3). 

In savanna environments, the three biomass-based hyperdominant species showed 

lower contributions overall (maximum around 50 t·ha⁻¹) compared to forests. Curatella 

americana and Qualea grandiflora exhibited low and spatially isolated biomass peaks, 

whereas Qualea parviflora presented a more consistent and evenly distributed 

contribution across the savanna landscape. This pattern suggests that Q. parviflora exerts 

the most generalized structural influence among the savanna hyperdominants of the 

Cerrado (Figure S4). 
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Figure S1. Spatial distribution and abundance (Individuals/ha) of the three most abundant hyperdominant species in the forest formations of the 

Cerrado Biome: Astronium urundeuva, Curatella americana, and Tapirira guianensis. The size of the circle is proportional to the abundance 

(Individuals/ha) at each sampling point, and the color indicates the magnitude of this abundance, ranging from 100 to more than 400 individuals 

per hectare. 
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Figure S2. Spatial distribution and abundance (Indiv/ha) of the three most abundant hyperdominant species in the savanna formations of the Cerrado 

Biome: Curatella americana, Qualea grandiflora, and Qualea parviflora. The circle size is proportional to the abundance (Indiv/ha) at each 

sampling point, and the colour indicates the magnitude of this abundance, ranging from 100 to more than 300 individuals per hectare. 
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Figure S3. Spatial distribution and Aboveground Biomass (AGB, Mg/ha) of the three hyperdominant species with the highest biomass stock in the 

forest formations of the Cerrado Biome: Astronium urundeuva, Calophyllum brasiliense, and Mauritia flexuosa. The circle size is proportional to 

the biomass (Mg/ha) at each sampling point, and the colour indicates the magnitude of this biomass stock, ranging from 50 to more than 200 Mg/ha. 
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Figure S4. Spatial distribution and Aboveground Biomass (AGB, Mg/ha) of the three hyperdominant species with the highest biomass 

stock in the savanna formations of the Cerrado Biome: Curatella americana, Qualea grandiflora, and Qualea parviflora. The circle size is 

proportional to the biomass (Mg/ha) at each sampling point, and the colour indicates the magnitude of this biomass stock, ranging from 

10 to more than 50 Mg/ha. 

 

Table S1 presents the list of woody species identified as hyperdominant in the Cerrado biome, classified according to vegetation formation 

(forest or savanna) and the criterion of hyperdominance — based on either abundance, aboveground biomass, or both. Species occurring in both 

formations were designated as generalists, while those restricted to a single formation were categorized as forest or savanna hyperdominants. This 

classification was derived from the analysis of the relative contribution of each species to total abundance and biomass across all sampling plots of 

the Brazilian National Forest Inventory (IFN). The table highlights patterns of ecological dominance, showing that several species maintain strong 

dominance within specific formations (e.g., Bowdichia virgilioides, Caryocar brasiliense in savannas; Astronium urundeuva, Calophyllum 

brasiliense in forests), whereas a smaller group of species — such as Curatella americana, Qualea parviflora, and Vatairea macrocarpa — exhibit 

broad ecological amplitude and occur as hyperdominants in both forest and savanna environments. These patterns illustrate that hyperdominance 

in the Cerrado is not restricted to a single structural type but emerges across contrasting vegetation formations, reflecting both shared and unique 

drivers of ecological dominance. 
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Table S 1. Species composition distributed between forest and savanna formations, based on hyperdominance metrics in abundance and 

biomass in the Cerrado biome. 

Species Group 

Agonandra brasiliensis Miers ex Benth. & 

Hook.f. 
Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Anacardium occidentale L. Hyperdominance in abundance (Savanna Formations) 

Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan 
Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) and Hyperdominance in 

biomass (Savanna Formations) 

Anadenanthera peregrina (L.) Speg. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Andira cujabensis Benth. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Apuleia leiocarpa (Vogel) J.F.Macbr. Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 

Aspidosperma subincanum Mart. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Astronium fraxinifolium Schott Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Astronium urundeuva (M.Allemão) Engl. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 
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Species Group 

Attalea speciosa Mart. ex Spreng. Hyperdominance in biomass (Forest and Savanna Formations) 

Bowdichia virgilioides Kunth Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 

Byrsonima laxiflora Griseb. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Callisthene fasciculata Mart. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Callisthene major Mart. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Calophyllum brasiliense Cambess. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Cariniana domestica (Mart.) Miers Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Caryocar brasiliense Cambess. Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 

Casearia gossypiosperma Briq. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Casearia rupestris Eichler Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Cecropia pachystachya Trécul Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 
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Species Group 

Ceiba pubiflora (A.St.-Hil.) K.Schum. Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 

Chaetocarpus echinocarpus (Baill.) Ducke Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Copaifera langsdorffii Desf. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Couepia grandiflora (Mart. & Zucc.) Benth. Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 

Curatella americana L. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Dilodendron bipinnatum Radlk. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Dipteryx alata Vogel Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Diptychandra aurantiaca Tul. Hyperdominance in abundance (Savanna Formations) 

Duguetia marcgraviana Mart. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Emmotum nitens (Benth.) Miers Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Eugenia florida DC. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 



146 

 

Species Group 

Guazuma ulmifolia Lam. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) 

Mattos 
Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Handroanthus serratifolius (Vahl) S.Grose Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Hieronyma alchorneoides Allemão Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 

Hirtella ciliata Mart. & Zucc. Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 

Hirtella glandulosa Spreng. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Hirtella gracilipes (Hook.f.) Prance Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Hymenaea courbaril L. 
Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) and Hyperdominance in 

biomass (Savanna Formations) 

Hymenaea martiana Hayne Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 
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Species Group 

Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne Hyperdominance in biomass (Forest and Savanna Formations) 

Lafoensia pacari A.St.-Hil. Hyperdominance in abundance (Savanna Formations) 

Licania kunthiana Hook.f. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Machaerium acutifolium Vogel Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Machaerium hirtum (Vell.) Stellfeld Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Magonia pubescens A.St.-Hil. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Maprounea guianensis Aubl. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Matayba guianensis Aubl. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Mauritia flexuosa L.f. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Micropholis guyanensis (A.DC.) Pierre Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Micropholis venulosa (Mart. & Eichler) Pierre Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 
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Species Group 

Mouriri elliptica Mart. Hyperdominance in abundance (Savanna Formations) 

Myrcia splendens (Sw.) DC. 
Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) and Hyperdominance in 

abundance (Savanna Formations) 

Myrsine leuconeura Mart. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Myrsine umbellata Mart. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Nectandra cuspidata Nees Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Ocotea corymbosa (Meisn.) Mez Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Parkia platycephala Benth. 
Hyperdominance in abundance (Forest Formations) and Hyperdominance in biomass (Savanna 

Formations) 

Physocalymma scaberrimum Pohl 
Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) and Hyperdominance in 

biomass (Savanna Formations) 

Piptadenia gonoacantha (Mart.) J.F.Macbr. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 
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Species Group 

Plathymenia reticulata Benth. Hyperdominance in abundance (Forest and Savanna Formations) 

Platypodium elegans Vogel Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Pouteria ramiflora (Mart.) Radlk. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Protium spruceanum (Benth.) Engl. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Pseudobombax tomentosum (Mart.) A.Robyns Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Pterodon pubescens (Benth.) Benth. Hyperdominance in biomass (Savanna Formations) 

Qualea grandiflora Mart. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Qualea ingens Warm. Hyperdominance in biomass (Forest Formations) 

Qualea multiflora Mart. Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 

Qualea parviflora Mart. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 
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Species Group 

Rhamnidium elaeocarpum Reissek Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Richeria grandis Vahl Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Ruizterania wittrockii (Malme) Marc.-Berti Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Salvertia convallariodora A.St.-Hil. Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 

Simarouba amara Aubl. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Spondias mombin L. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth. & 

Hook.f. ex S.Moore 
Hyperdominance in abundance (Savanna Formations) 

Tabebuia roseoalba (Ridl.) Sandwith Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Tachigali rubiginosa (Mart. ex Tul.) Oliveira-

Filho 
Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Tachigali subvelutina (Benth.) Oliveira-Filho Hyperdominance in abundance and biomass (Savanna Formations) 
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Species Group 

Tapirira guianensis Aubl. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Tapirira obtusa (Benth.) J.D.Mitch. Hyperdominance in abundance (Forest Formations) 

Terminalia argentea Mart. & Zucc. Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Terminalia corrugata (Ducke) Gere & Boatwr. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 

Terminalia fagifolia Mart. Hyperdominance in biomass (Savanna Formations) 

Vatairea macrocarpa (Benth.) Ducke Generalist species for hyperdominance – abundance and biomass (present in both formations) 

Xylopia aromatica (Lam.) Mart. Hyperdominance in abundance (Forest and Savanna Formations) 

Xylopia emarginata Mart. Hyperdominance in abundance and biomass (Forest Formations) 
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Bayesian models 

The figures (S5, S6, S7, and S8) present the main diagnostic and inferential 

outputs of the Bayesian models: (a) posterior predictive checks comparing observed and 

simulated data distributions; (b) the relationship between observed and predicted values; 

and (c) posterior distributions of fixed effects, indicating the direction and credibility of 

each predictor. 
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Figure S5. Results of the Bayesian model of hyperdominance ocurrence (Ha). (a) Posterior predictive check showing good agreement between the 

observed distribution and the predicted simulations. (b) Relationship between observed and predicted abundances, indicating good model 

calibration (red line = 1:1). (c) Posterior distributions of the fixed coefficients, with the red dashed line representing the null value. Effects whose 

credibility intervals do not cross zero indicate a consistent influence on the abundance of hyperdominant species. 
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Figure S6. Results of the Bayesian model of hyperdominance ocurrence (Hn). (a) Posterior predictive check showing good agreement between the 

observed distribution and the predicted simulations. (b) Relationship between observed and predicted abundances, indicating good model 

calibration (red line = 1:1). (c) Posterior distributions of the fixed coefficients, with the red dashed line representing the null value. Effects whose 

credibility intervals do not cross zero indicate a consistent influence on the abundance of hyperdominant species. 
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Figure S7. Results of the Bayesian model of hyperdominance intensity in abundance. (a) Posterior predictive check showing good agreement 

between the observed distribution and the predicted simulations. (b) Relationship between observed and predicted abundances, indicating good 

model calibration (red line = 1:1). (c) Posterior distributions of the fixed coefficients, with the red dashed line representing the null value. Effects 

whose credibility intervals do not cross zero indicate a consistent influence on the abundance of hyperdominant species. 
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Figure S8. Results of the Bayesian model of hyperdominance intensity in AGB. (a) Posterior predictive check showing good agreement between 

the observed distribution and the predicted simulations. (b) Relationship between observed and predicted abundances, indicating good model 

calibration (red line = 1:1). (c) Posterior distributions of the fixed coefficients, with the red dashed line representing the null value. Effects whose 

credibility intervals do not cross zero indicate a consistent influence on the abundance of hyperdominant species. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Esta tese investigou como mecanismos associados à competição, à diferenciação 

filogenética e à estruturação da vegetação influenciam simultaneamente o desempenho 

individual das árvores e os padrões de dominância ecológica no Cerrado. Ao integrar 

análises em escalas locais (Capítulo 2) e regionais (Capítulo 3), os resultados demonstram 

que o crescimento das árvores e hiperdominância representam diferentes manifestações 

de processos ecológicos compartilhados, regulados pela interação entre estrutura da 

vegetação, composição das comunidades e relações entre as espécies. 

Na escala local, os resultados evidenciaram que a competição constitui importante 

mecanismo regulador do crescimento diamétrico, mas seus efeitos não são independentes 

da composição da vizinhança. O crescimento foi reduzido sob maior “intensidade 

competitiva” e favorecido em vizinhanças compostas por espécies filogeneticamente 

mais distantes, indicando que a diferenciação ecológica pode mitigar parcialmente os 

efeitos da competição. Além disso, a magnitude dessas relações foi dependente da escala 

espacial, sugerindo que diferentes processos predominam conforme a extensão da 

vizinhança considerada. Enquanto interações competitivas diretas foram mais evidentes 

em microescala, os efeitos associados à estrutura filogenética tornaram-se 

progressivamente mais importantes em escalas mais amplas.  

Não obstante esses achados, algumas limitações metodológicas e conceituais do 

Capítulo 2 devem ser consideradas. A avaliação da competição focou prioritariamente 

nas interações da parte aérea e na estrutura horizontal da vegetação (competição por luz 

e espaço visual), sem contemplar diretamente a dinâmica de competição subterrânea por 

água e nutrientes ecossistêmicos. Em um bioma sazonal como o Cerrado, onde o estresse 

hídrico e as restrições nutricionais do solo desempenham papeis críticos, a arquitetura 

radicular e a partição de recursos no subsolo representam uma dimensão oculta essencial 

que pode alterar a magnitude da intensidade competitiva percebida. Além disso, o uso da 

distância filogenética como um 'proxy' para diferenciação ecológica pressupõe um 

conservadorismo de nicho que nem sempre se sustenta para todos os atributos funcionais 

de espécies savânicas. 
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Na escala regional, verificou-se que a hiperdominância no Cerrado não constitui 

um fenômeno único, mas sim múltiplas dimensões da dominância ecológica. A reduzida 

sobreposição entre espécies hiperdominantes em abundância e em biomassa demonstra 

que os mecanismos responsáveis pelo sucesso numérico nem sempre são os mesmos que 

promovem elevada acumulação de biomassa. Além disso, a riqueza e a estrutura das 

comunidades mostraram-se fortemente associadas à intensidade da hiperdominância, 

evidenciando que a organização florística e estrutural das formações vegetais influencia 

a distribuição da abundância e do estoque de carbono entre as espécies.  

Apesar dos avanços trazidos pelo estudo, é preciso considerar algumas ressalvas 

e limitações importantes para a interpretação dos dados. Sob o ponto de vista 

metodológico, os dados do Inventário Florestal Nacional (IFN) contabilizam apenas 

indivíduos com diâmetro à altura do peito (DAP) igual ou superior a 10 cm, o que resulta 

na exclusão do estrato arbustivo das savanas, uma das camadas mais ricas e 

representativas do Cerrado. Além disso, a análise restringiu-se à biomassa acima do solo, 

desconsiderando os órgãos subterrâneos e os sistemas radiculares profundos, que 

desempenham um papel central no estoque de carbono e na sobrevivência da vegetação 

frente ao fogo e à seca nas formações savânicas. 

A integração entre os dois capítulos sugere que processos de coexistência 

operando em nível local podem contribuir para explicar padrões observados em escalas 

mais amplas. Em ambientes onde a divergência ecológica entre espécies reduz a 

sobreposição de nicho e atenua os efeitos da competição, o crescimento individual tende 

a ser favorecido. Ao longo do tempo, essas diferenças de desempenho podem influenciar 

a capacidade de determinadas espécies acumularem biomassa e alcançarem posições 

dominantes dentro das comunidades. Assim, mecanismos de complementaridade 

ecológica e diferenciação entre espécies atuam como elementos de conexão entre a 

dinâmica individual e a estrutura regional das comunidades vegetais. 

Os resultados reforçam ainda a importância de abordagens multiescalares para 

compreender a dinâmica ecológica do Cerrado. A combinação entre modelagem de 

crescimento individual, métricas de vizinhança, fatores evolutivos e análises de 

hiperdominância permitiu integrar processos ecológicos frequentemente investigados de 

forma isolada. Essa perspectiva contribui para o avanço da ecologia de comunidades ao 

demonstrar que competição, coexistência e dominância não devem ser interpretadas como 
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fenômenos totalmente independentes, mas como componentes interligados da 

organização ecológica das formações vegetais do Cerrado. 

Por fim, diante da acelerada transformação do bioma Cerrado, compreender os 

mecanismos que regulam o crescimento, a biomassa e a hiperdominância traduz-se em 

diretrizes práticas diretamente aplicáveis ao manejo florestal, à restauração ecológica e à 

conservação do bioma. Na restauração e na silvicultura de espécies nativas, os achados 

orientam o arranjo espacial e a escolha de espécies em plantios heterogêneos. Em vez de 

focar apenas em poucas espécies hiperdominantes de rápido crescimento, recomenda-se 

desenhar consórcios baseados na divergência filogenética e funcional da vizinhança, o 

que atenua a competição assimétrica, otimiza o incremento diamétrico e acelera o 

acúmulo de biomassa. No manejo de vegetação nativa, o entendimento da escala de 

influência da competição fornece subsídios para delimitar raios de vizinhança na 

prescrição de desbastes e na seleção de árvores matrizes. Além disso, no âmbito da 

mensuração florestal e do monitoramento de projetos de carbono, a constatação da baixa 

sobreposição entre hiperdominância em abundância e em biomassa alerta que inventários 

baseados apenas na densidade de indivíduos podem falhar em capturar o real estoque de 

carbono. Para estratégias de REDD+ e valoração ambiental, torna-se indispensável 

priorizar a proteção de espécies de grande porte, mesmo quando ocorrem em menor 

densidade. Dessa forma, a manutenção da diversidade e da heterogeneidade estrutural 

emerge não apenas como um princípio de conservação, mas como uma ferramenta 

operacional para assegurar a produtividade e a resiliência dos ecossistemas do Cerrado. 
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