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Resumen

Los gradientes abidticos influyen en la organizacion funcional de las
comunidades vegetales, especialmente en ecosistemas sujetos a fuertes
restricciones ambientales como los arenales. Evaluamos cémo la com-
posicion funcional de la vegetacién arbustiva-arbérea varia a lo largo de
un gradiente climatico de precipitacion y temperatura en arenales de la
costa noreste de Brasil. Analizamos los valores medios ponderados de
la comunidad (CWM) de rasgos funcionales relacionados con el uso de
recursos y la reproduccion, y los correlacionamos con variables climati-
cas. Aunque la riqueza de especies no varid a lo largo del gradiente, la
composicion funcional mostré cambios consistentes. La temperatura y la
precipitacion se asociaron significativamente con los valores medios de
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rasgos vinculados al grupo ecolégico y a atributos de la reproduccion,
lo que indica un reemplazo funcional a lo largo del gradiente abibtico.
Nuestros resultados destacan el papel de los filtros ambientales en la
estructuracion funcional de las comunidades de arenales.

Palabras clave: Arquitectura biolégica; caracteres funcionales; correlacion
ambiental.

Abstract

Abiotic gradients influence the functional organization of plant
communities, particularly in ecosystems subject to strong environmental
constraints such as coastal sand plains. In this work we evaluated
how the functional composition of shrub-tree vegetation varies along
precipitation and temperature gradients in coastal sand plains of
northeastern Brazil. Community-weighted means (CWMs) of functional
traits related to resource use and reproduction were calculated and
correlated with climatic variables. Although species richness did not vary
along the gradient, functional composition showed consistent changes.
Temperature and precipitation were significantly associated with mean
trait values related to ecological groups and reproductive attributes,
indicating functional replacement along the abiotic gradient. Our results
highlight the role of environmental filtering in structuring the functional
organization of coastal sand-plain plant communities.

[Keywords: Biological architecture; environmental correlation; functional traits.)

INTRODUCCION

Los procesos que subyacen a la composicién y distribucion de las especies
han planteado desafios a los estudios clasicos (Clements, 1905; Gleason,
1926) y a los modernos (Pavoine y Bonsall, 2011; Lecoq et al., 2021; Man-
son et al., 2022), en lo que respecta a la ecologia de las comunidades bio-
l6gicas. Si bien los ecélogos reconocen estas limitaciones, la organizacion
de los ecosistemas se concibe como la interaccion de tres procesos basicos:
las condiciones ambientales (p. ej., temperatura y precipitacién), el uso y
la asignacion de recursos (p. €j., relaciones ecoldgicas) y la capacidad de
dispersion (p. ej., tipos de didsporas). Asi, una comunidad estd compuesta
por especies capaces de llegar a un sitio, establecerse y interactuar con otras
especies a su alrededor (Green et al., 2008; Chave et al., 2009; Larjavaara y
Muller-Landau, 2010; Kraft et al., 2010).

Sin embargo, estos tres procesos ejercen presion selectiva sobre los
rasgos de las especies (caracteristicas o atributos funcionales) que pueden
conducir a la divergencia o convergencia evolutiva (Violle ez al., 2007; Ma-
yfield y Levine, 2010; May et al., 2013; Moles et al., 2014; Violle et al., 2014;
Velazquez et al., 2015).
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Las condiciones restrictivas, como en bosques costeros (Henriques y
Hay, 1998; Scarano, 2002), que experimentan luz solar intensa, escasa pre-
cipitacion, vientos constantes, suelos permeables y bien drenados, ademas
de una elevada salinidad y una baja capacidad de retencién de nutrientes
pueden ejercer un filtro sobre las especies vegetales, dando lugar a comu-
nidades estructuradas por grupos filogenéticamente cercanos (con caracte-
risticas funcionales conservadas) o grupos distantemente relacionados (con
caracteristicas funcionales homoplasicas) (Webb et al., 2002; Cavender-Bares
et al., 2009; Davies, 2021). Por lo tanto, los ambientes con estrés ambiental
créonico (Melo-Jr y Boeger, 2016), como los bosques psamofilos costeros,
tienden a ejercer un filtrado ambiental mas intenso sobre las especies de-
bido a las condiciones ambientales (Wilson y Sykes, 1999; Sperandii et al.,
2018). Esto se ve reflejado incluso en la formacion de un mosaico en el
paisaje dependiendo de las proporciones de estas condiciones (Rabelo et
al., 2024).

Los estudios sobre estos bosques de arenales psamoéfilos no son tan
recientes como podria pensarse. Cowles (1899) ya evalué qué tipos de atri-
butos serian importantes para caracterizar la flora de una duna costera. El
tiempo ha transcurrido, y las conclusiones son muy similares: los entornos
costeros son dinamicos, su flora siempre cambia y todo lo que se puede
observar sobre ellos se percibe Gnicamente a través de las caracteristicas
expresadas en las plantas a través de sus rasgos (Tansley, 1935; Willis, 1989):
crecimiento rapido, tamafno pequefo, suculencia de érganos, 6rganos es-
pecializados en la excrecion de sal, tallos subterraneos, frutos y semillas
ligeros, etc. Incluso cuando el propio entorno cambia, como en el caso del
cambio climatico reciente (Prisco ef al., 2013; Gomez-Guerrero et al., 2021),
los rasgos de las plantas se conservan (Voronkova et al., 2008) o experimen-
tan una fuerte seleccion asociada a procesos de adaptacion (Guo e al., 2022).

En el extremo oriental de Brasil, también se encuentran estas llanuras
costeras arenosas, que albergan una formacion vegetal, conocida en la regién
como “restinga” (Gentry, 1982; Rizzini, 1997) o simplemente como arenales,
que presentan variaciones en su composiciéon taxonémica, con predominio
de especies provenientes de ecosistemas de contacto (Mata Atlantica y Ca-
atinga), que estan adaptadas a las severas condiciones de las zonas coste-
ras (Scarano, 2002). En este sentido, estos ensambles de especies podrian
considerarse altamente predecibles en términos de su composicion; sin
embargo, estudios basados en inventarios forestales indican lo contrario,
evidenciando una mayor heterogeneidad latitudinal en la flora de los are-
nales, asociada principalmente a gradientes caracterizados por temperaturas
medias anuales mas bajas y mayor disponibilidad de agua en comparacién
con las areas mas calidas y secas del gradiente (Henriques y Hay, 1998;
Oliveira-Filho y Fontes, 2000; Santos-Filho er al., 2013).
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Por lo tanto, dada la hipodtesis del estrés ambiental cronico (Melo-Jr y
Boeger, 2016) y esta relacion entre la variacion latitudinal y las diferentes
fisonomias forestales encontradas en los ecosistemas costeros en el extremo
oriente de Brasil (regién noreste), esperamos encontrar una mayor riqueza
de especies lefiosas en dreas con condiciones més amenas (p. €j., menor
temperatura y mayor precipitacion). Paralelamente, esperamos encontrar
un conjunto de rasgos funcionales relacionados con gradientes contrastan-
tes de disponibilidad de recursos en dreas costeras que difieren en el grado
de restriccién ambiental, determinado principalmente por la temperatura
media anual y la disponibilidad hidrica (precipitaciéon), ya que las comuni-
dades vegetales de estos bancos de arena son sensibles a distintos niveles de
exposicion a estos factores (Wright et al., 2004; Poorter, 2009), y la relacion
entre temperatura y precipitacion se asocia comtinmente con patrones de
riqueza y diversidad (Moles et al., 2014).

En este contexto, el presente estudio investiga como la riqueza de espe-
cies, la composicion taxondmica y la composicion funcional de la vegetacion
arbustivo-arborea en arenales varian a lo largo de gradientes de temperatura
media anual y precipitacion en la costa oriental de Brasil. Especificamente,
se pusieron a prueba las siguientes hipotesis:

(1) la riqueza de especies aumenta en areas con condiciones climaticas
menos estresantes;

(2) la disimilitud taxonémica y funcional se incrementa con la distancia
geografica y el contraste ambiental;

(3) comunidades sometidas a temperaturas mas elevadas estdn dominadas
por estrategias funcionales asociadas a especies pioneras, frutos de me-
nor tamafno y sindromes reproductivas menos especializadas; y

(4) comunidades ubicadas en dreas con mayor precipitacion presentan una
mayor proporcion de especies secundarias y estrategias reproductivas
asociadas a polinizadores especializados.

Al integrar datos floristicos regionales con métricas de diversidad fun-
cional, este estudio contribuye a la comprensién de los mecanismos de
ensamblaje de comunidades vegetales en ecosistemas costeros sometidos a
un fuerte filtrado ambiental.

MATERIAL Y METODOS
Area de estudio

Los arenales son ecosistemas costeros y se encuentran a lo largo del litoral
brasileno. La costa oriental de Brasil (Fig. 1), con una longitud aproxima-
da de 3300 km, donde se seleccionaron 17 comunidades, desde Maranhao
(02°24°09”’S; 44°01°19”0) hasta el sur de Bahia (17°40°22”S/39°09°46”0)
(Fig. 1).
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Fig. 1. América Latina, con énfasis en la Region oriental del Brasil (A). Distribucion espa-
cial de las 17 areas de arenales (restingas) muestreadas a lo largo de la costa noreste (B),
las comunidades muestreadas se identifican por los nombres de los municipios donde se
ubican en el estado de Maranhao: Raposa (1) y Sao José do Ribamar (2); en Piaui: llha
Grande (3), Parnaiba (4) y Luiz Correia (5); en Rio Grande do Norte: Tibau do Sul (6); en
Paraiba: Cabedelo (7); en Pernambuco: Ipojuca (8), Sirinhaém (9), Tamandaré (10); en
Alagoas: Marechal Deodoro (11); en el estado de Bahia: Massarandupié (12), Diogo (13),
Ituberd (14), Serra Grande (15), Trancoso (16) y Caravelas (17).

Fig. 1. Latin America, with emphasis on the Northeastern Region of Brazil (A). Spatial
distribution of the 17 coastal sand-plain areas (restingas) sampled along the northeastern
coast (B), the sampled communities are identified by the names of the municipalities in
which they are located in the state of Maranh&o: Raposa (1) and Sao José do Ribamar (2);
in Piaui: Ilha Grande (3), Parnaiba (4) and Luiz Correia (5); in Rio Grande do Norte: Tibau
do Sul (6); in Paraiba: Cabedelo (7); in Pernambuco: Ipojuca (8), Sirinhaém (9), Tamandaré
(10); in Alagoas: Marechal Deodoro (11); in the state of Bahia: Massarandupié (12), Diogo
(13), Ituberd (14), Serra Grande (15), Trancoso (16) and Caravelas (17).

Métodos

En este estudio se utilizaron datos de estudios fitosociologicos recopilados
de estudios previos (Vicente et al., 2003; Silva et al., 2008; Medeiros, 2010;
Almeida Jr. et al., 2011; Almeida Jr. y Zickel, 2012; Cantarelli et al., 2012;
Santos, 2013; Santos-Filho er al., 2013; Serra et al., “com. pers.”, 2026;
Monielle et al., “com. pers.”, 2026). Todas las dreas muestreadas son Areas
de Preservacion Permanente (APP) (Brasil, 2002).



540 T. de Sousa-Pinheiro et al.: Composicién funcional de arbustos y arboles en restingas

Se realiz6 un muestreo mediante cuadrantes centrados en un punto
(Cottam y Curtis, 1956) en todas las comunidades a lo largo de cinco tran-
sectos paralelos y con 10 cuadrantes centrados en cada uno, con un total de
200 individuos por comunidad. Debido a la falta de acceso a los datos de
abundancia de las 17 areas muestreadas, solo se utilizaron datos binarios
de presencia y ausencia en los analisis estadisticos.

Las 273 especies utilizadas para analizar la composicién funcional de
los arenales en la costa noreste de Brasil pertenecen a 147 géneros y 57 fa-
milias. Las familias con el mayor namero de especies fueron Fabaceae (23
géneros y 42 especies) y Myrtaceae (10 géneros y 36 especies). El género con
el mayor namero de especies fue Eugenia (5 spp., Myrtaceae). Las especies
mas frecuentes fueron Manilkara salzmanii (A.DC.) H. ]J. Lam y Anacardium
occidentale L., presentes en 11 y 10 comunidades, respectivamente, de las
17 muestreadas. Aproximadamente el 44 % de las especies se registraron
en una sola comunidad.

En esta escala de muestreo, es posible observar un gradiente formado
por la precipitacion media anual, que varia de 1200 mm a 2443 mm, y la
temperatura media anual, que varia de 23,8 °C a 27,5 °C (Tabla 1). Aunque la
correlacion entre la precipitacion y la temperatura media anual fue positiva,
no result6 estadisticamente significativa (r = 0,46, p = 0,64).

Tabla 1. Arenales muestreados y sus respectivos valores medios de factores abiéticos. La clasificacion
climatica se basé en la propuesta de Kdéppen-Geiger (1948). Datos de precipitacién media en
milimetros (P) y temperatura en grados Celsius (T). Estados brasilefos: AL (Alagoas), BA (Bahia),
MA (Maranhéao), PB (Paraiba), PE (Pernambuco), Pl (Piaui) y RN (Rio Grande do Norte).

Table 1. Sampled coastal sand plains and their mean values of abiotic factors. Climate classification
was based on the Képpen-Geiger (1948) system. Average precipitation data in millimeters (P) and
temperature in degrees Celsius (T). Brazilian states: AL (Alagoas), BA (Bahia), MA (Maranh&o), PB
(Paraiba), PE (Pernambuco), Pl (Piaui), and RN (Rio Grande do Norte).

Arenales Coordenadas geograficas Clima P (mm) T (°C)
Raposa - MA 02°24'09"5/44°01'19"W Aw 1.861 271
Sao José de Ribamar - MA 02°38'47"S/44°09°05"W Aw 2.000 27,5
Ilha Grande - PI 02°50'24"S/41°47'39"W Aw 1.223 27,5
Parnaiba - PI 02°55'48"S/41°40'07"W Aw 1.223 27,5
Luiz Correia - PI 02°55'29"5/41°30°49"W Aw 1.223 27,5
Tibau do Sul - RN 06°17'30"S/35°12'30"W As’ 2.075 25,9
Cabedelo - PB 07°03'47"S/34°51"14"W As’ 2.141 25,6
Ipojuca - PE 08°31'48"5/35°01'05"W As’ 2.443 24,8
Sirinhaém - PE 08°3521"5/35°06'55"W As’ 2.443 24,7
Tamandaré - PE 08°47'20"5/35°06'45"W As’ 2.443 23,8
Marechal Deodoro - AL 09°42'36"5/35°53'42"W As’ 2.183 25
Massarandupio - BA 10°27 °42"S/40°11"14"W As’ 1.200 25
Diogo - BA 12°26°28"5/37°56'02"W As’ 1.200 25
Itubera - BA 13°42'44"5/39°00°26"W Af 1.700 24
Serra Grande - BA 14°27'49"5/39°02°06"W Af 1.700 24
Trancoso - BA 16°39'53"”5/39°08'34"W Af 1.767 24
Caravelas - BA 17°39'22"5/39°09'46" W Af 1.600 24




Lilloa 63 (2): 535-556, 7 de diciembre de 2026

A pesar de la correlacion significativa entre la distancia geografica y la
temperatura (r = 0,78, p < 0,05), la precipitacién no esta correlacionada
con la distancia geografica (r = 0,11; p = 0,10).

Atributos funcionales

Se seleccionaron los siguientes atributos funcionales relacionados con el
uso de recursos y el ciclo de vida de las especies (Pérez-Harguindeguey et
al., 2013, 2016):

(A)

(B)

©

(D)

Densidad de la madera: una baja densidad de la madera se asocia con
un rapido crecimiento de la planta y la capacidad de acumular agua en
el tronco. Una mayor densidad de la madera confiere mayor resistencia
bidtica y a las perturbaciones mecénicas, asi como mayor resistencia
a la pérdida hidrica (Chave er al., 2009; Kraft ez al., 2010). Los valores
de densidad de la madera para cada especie se obtuvieron de datos
bibliograficos (Lorenzi, 1998a, 1998b, 2009, 2010; Lorenzi et al., 2003;
Lorenzi et al., 2004). Cuando no se pudo encontrar un valor especifico
para la especie, se consider6 el promedio del género (véase Sfair et al.,
2016 para un enfoque similar).

Forma de vida (arbol/arbusto) consultada en linea en http://florado-
brasil.jbrj.gov.br/ asi como observaciones de los autores de los trabajos
fitosociologicos (Raunkiaer, 1934; Ellenberg y Miiller-Dombois, 1967).

Grupo ecoldgico, segtn la clasificacion de Leitao-Filho et al. (1993),
como una simplificacién del concepto de tipos funcionales de plantas,
que relaciona la ocurrencia de la planta con el tipo de ambiente (Diaz y
Cabido, 1997) — las especies pioneras ocurren con mayor frecuencia en
ambientes perturbados o con un dosel menos denso, mayor incidencia
de luz y calor (Carrefio-Rocabado et al., 2012), las especies secundarias
en un nivel intermedio de cobertura del dosel y las secundarias tardias
en habitats sombreados con un microclima suave (Leitao-Filho ef al.,
1993).

Sindrome de polinizacion (Fenster ez al., 2004), considerando las cat-
egorias anemofilia (polinizacién por viento), cantofilia (polinizacién
por escarabajos), falenofilia (polinizacién por lepidopteros nocturnos),
melitofilia (polinizacion por abejas), ornitofilia (polinizacion por aves,
principalmente colibries) y quiropterofilia (polinizacién por murciéla-
gos) a partir de datos secundarios.

(E) y (F) Las clases de tamaiio de fruto y semilla (Tabarelli y Peres, 2002).

Los autores consideran cuatro clases de tamafo, nosotros adaptamos
y consideramos los dos tamafnos mas pequefos como “p” (frutos y se-
millas de hasta 1,5 cm se consideraron pequefos), y didsporas con un
tamafo a partir de 1,6 cm se consideraron grandes).

541
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(G) Sindrome de dispersién de la didspora (bidtico/abidtico) basado en
las caracteristicas de la diaspora (van der Pijl, 1982). El sindrome de
dispersion fue clasificado como bidtico o abidtico con base en las car-
acteristicas morfoldgicas y funcionales de la diaspora, considerando
principalmente la presencia o ausencia de estructuras atractivas para
animales (pulpa carnosa, arilos, colores vistosos u olores), el tamafo y
la masa de semillas o frutos, asi como la presencia de adaptaciones para
la dispersion fisica, tales como alas, vilanos o estructuras que facilitan
la flotacidn o el transporte por viento o agua.

(H) Finalmente, el tipo de fruto carnoso/seco. LLas dreas en etapas suce-
sionales tardias tienden a presentar especies con frutos mas grandes
y carnosos, con dispersion bidtica (Tabarelli y Peres, 2002; Santos et
al., 2008). Lo contrario suele ocurrir en areas en la etapa temprana de
regeneracion: las especies en estos ambientes suelen presentar frutos
y semillas mas pequenos, que se dispersan tipicamente por pequenos
vertebrados y aves, o por el viento (dispersion abiodtica) (Tabarelli y
Peres, 2002).

Analisis estadisticos

Utilizamos un Modelo Lineal Generalizado (GLM) con distribucion de
Poisson para determinar si la relacién entre la riqueza de especies de la co-
munidad se ve influenciada por la temperatura y la precipitaciéon. También
calculamos la disimilitud taxonémica entre las dreas muestreadas mediante
la distancia de Sgrensen. La disimilitud funcional de Sgrensen se calculo
utilizando el indice propuesto por Ricotta ez al. (2016). El indice varia de
cero, cuando dos areas son funcionalmente similares, a uno, cuando son
completamente diferentes. Las ventajas de este indice radican en que no
utiliza la distancia funcional media ni la minima en su célculo, a dife-
rencia de otros indices (p. €j., Pavoine y Ricotta, 2014), y esta diseniado
exclusivamente para datos binarios (Ricotta ez al., 2016). Ademas, realiza-
mos una prueba de correlacion de la matriz de Mantel entre la disimilitud
taxondmica y funcional. La disimilitud funcional y taxonémica también
se correlaciond mediante la misma prueba con la distancia geografica, la
distancia euclidiana en temperatura y la precipitacion entre las areas de
estudio (Moro y Martins, 2011; Meira-Neto, 2011).

Para analizar la media ponderada de la composicion funcional (Commu-
nity Weighted Mean, CWM), consideramos la presencia y ausencia de espe-
cies en las comunidades vegetales muestreadas (Garnier et al., 2004). Para
atributos continuos, como la densidad de la madera, la CWM corresponde
al promedio de los valores del atributo de las especies presentes en cada
comunidad, ponderado por su abundancia relativa cuando esta informacion
esta disponible.
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Para atributos categodricos, calculamos la proporcion de especies que
presentan el atributo (ver Pla ef al., 2012 para detalles del calculo). La
CWM de cada atributo se relacion6 con la precipitacion y la temperatura
media anual de las comunidades utilizando un GLM con una distribucién
gaussiana (en el caso de la variable de respuesta CWM de la densidad de la
madera) y una distribucién binomial en el caso de las variables categéricas.

Finalmente, se realizé un Analisis de Redundancia Basado en la Distan-
cia (dbRDA). Esta técnica estadistica multivariante permite evaluar como
los factores ambientales explican las variaciones morfoldgicas y fenotipicas
en las comunidades bioldgicas. Este andlisis, desarrollado por Legendre
y Anderson (1999), combina la flexibilidad de las medidas de distancia
ecoldgica, como la de Bray-Curtis, con las capacidades de modelado lineal
del analisis de redundancia (RDA). Posteriormente, se realizé un analisis
de coordenadas principales (PCoA) sobre la matriz de distancias, seguido
de un RDA para correlacionar las coordenadas principales obtenidas con
las variables ambientales explicativas. LLa colinealidad de las variables ex-
plicativas se probé utilizando el factor de inflacién de la varianza (VIF),
considerando valores de VIF < 5. Se utiliz6 la funcién ordistep para selec-
cionar las variables para el modelo final.

Los analisis se realizaron utilizando los paquetes vegan (http://CRAN.R-
project.org/package=vegan) y FD (ver http://www.elaliberte.info/publica-
tions) en el entorno de programacién R (R Core Team, 2016, https://www.R-
project.org/).

RESULTADOS

La riqueza de las especies de arbustos y arboles en los 17 arenales analizados
no mostré una relacién significativa ni con la precipitacién media anual
(GLM, p = 0,64) ni con la temperatura media anual (GLM, p = 0,53).
Estos resultados indican que, a lo largo del gradiente climatico evaluado,
la variacién ambiental no se traduce en cambios sistematicos en el nimero
de especies por 4rea.

A pesar de la estabilidad en la riqueza, la composicién taxonémica va-
rié sustancialmente entre las areas estudiadas. El andlisis de disimilitud
taxonomica reveld agrupamientos consistentes entre areas geograficamente
proximas, destacandose la mayor similitud entre los arenales del estado de
Piaui, que formaron un grupo distinto en relacién con las demas areas. En
contraste, algunas areas geograficamente distantes presentaron una com-
posicion taxondmica similar, lo que indica que la proximidad espacial no
constituye el tnico factor estructurador de la composicion floristica (Fig. 2).
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Fig. 2. Agrupaciones formadas segun la composicion floristica en funcién de la distancia
geogréfica entre los arenales costeros muestreados. Referencias: raposa_ma (Monielle et
al., “com. pers.”, 2026); sjribamar_ma (Serra et al., “com. pers.”, 2026); ilhagrade_pi (San-
tos-Filho et al., 2013); luizcorreia_pi (Santos-Filho et al., 2013); parnaiba_pi (Santos-Filho
et al., 2013); tibau_rn (Almeida Jr. e Zickel, 2012); cabedelo_pb (Vicente et al., 2003);
ipojuca_pe (Almeida Jr. et al., 2011); sirinhaem_pe (Cantarelli et al., 2012); tamandare_pe
(Silva et al., 2008); marechaldeodoro_al (Medeiros et al., 2010); caravelas_ba (Santos,
2013); diogo_ba (Santos, 2013); itubera_ba (Santos, 2013); massarandupio_ba (Santos,
2013); serragrande_ba (Santos, 2013); trancoso_ba (Santos, 2013).

Fig. 2. Groups based on the floristic composition as a function of the geographic distance
among the sampled coastal sand plain. References: raposa_ma (Monielle et al., “pers.
comm.”,2026); sjribamar_ma (Serra et al., “pers. comm.”,2026); ilhagrade_pi (Santos-Filho
et al., 2013); luizcorreia_pi (Santos-Filho et al., 2013); parnaiba_pi (Santos-Filho et al.,
2013); tibau_rn (Almeida Jr. and Zickel, 2012); cabedelo_pb (Vicente et al., 2003); ipo-
juca_pe (Almeida Jr. et al., 2011); sirinhaem_pe (Cantarelli et al., 2012); tamandare_pe
(Silva et al., 2008); marechaldeodoro_al (Medeiros et al., 2010); caravelas_ba (Santos,
2013); diogo_ba (Santos, 2013); itubera_ba (Santos, 2013); massarandupio_ba (Santos,
2013); serragrande_ba (Santos, 2013); trancoso_ba (Santos, 2013).

La disimilitud taxonémica se correlacioné positivamente tanto con la
distancia geografica (r = 0,68; p < 0,05) como con la diferencia de tempe-
ratura entre las areas (r = 0,68; p < 0,05), pero no mostro relacion signifi-
cativa con la precipitacion r = 0,11; p = 0,08). De igual forma, la similitud
funcional también se correlaciond con la distancia geografica (r = 0,51; p
< 0,05) y la temperatura (r = 0,39; p < 0,05), pero no con la precipitaciéon
(r = 0,03; p = 0,36). La disimilitud taxondmica se correlaciona significa-
tivamente con la disimilitud funcional (r = 0,81; p < 0,05).
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El analisis de redundancia basado en distancia (dAbRDA) indic6 que
la temperatura media anual fue la Gnica variable ambiental seleccionada
en el modelo final, explicando el 30,4% de la variacion en la composicion
funcional de las comunidades (dbRDA, F = 6,55; p < 0,01). El primer
eje del dbRDA representé un gradiente térmico claro, separando arenales
del estado de Piaui —asociadas a temperaturas mas elevadas— de las areas
localizadas principalmente en Paraiba, Maranhao y el sur de Bahia (Fig. 3).
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Fig. 3. Analisis de Redundancia Basado en la Distancia que evalla la relacién entre las
variables ambientales y la similitud de las &reas analizadas de los arenales costeros bra-
silefos. Referencias: Densidad de la madera (DM); Forma de vida (FV); Grupo ecolégico:
pionero (PP), secundario (PS), secundario tardio (PST); anemofilia (NA), cantarofilia (CA),
varios insectos pequenos (PI), falenofilia (FA), melitofilia (ME), ornitofilia (OR), quiroptero-
filia (QU); fruto pequeno (FP), semilla pequena (SP), dispersién bidtica (DB); MA1 (Monielle
et al., "com. pers.”, 2026); MA2 (Serra et al.,”"com. pers.”, 2026); PI1 (Santos-Filho et
al., 2013); P12 (Santos-Filho et al., 2013); PI3 (Santos-Filho et al., 2013); RN1 (Almeida Jr.
e Zickel, 2012); PB1 (Vicente et al., 2003); PE1 (Almeida Jr. et al., 2011); PE2 (Cantarelli
et al., 2012); PE3 (Silva et al., 2008); AL1 (Medeiros et al., 2010); BA1 (Santos, 2013);
BA2 (Santos, 2013); BA3 (Santos, 2013); BA4 (Santos, 2013); BA5 (Santos, 2013); BA6
(Santos, 2013).

Fig. 3. Distance-based Redundancy Analysis evaluating the relationship between environ-
mental variables and the similarity of the analyzed areas of Brazilian coastal sand plains.
References: Wood density (DM); Life form (FV); Ecological group: pioneer (PP), secondary
(PS), late secondary (PST); anemophily (NA), cantharophily (CA), various small insects (PI),
phalaenophily (FA), melitophily (ME), ornithophily (OR), chiropterophily (QU); small fruit
(FP), small seed (SP), biotic dispersion (DB); MA1 (Monielle et al., “pers. comm."”,2026);
MAZ2 (Serra et al., “pers. comm.”,2026); PI1 (Santos-Filho et al., 2013); PI2 (Santos-Filho et
al., 2013); PI3 (Santos-Filho et al., 2013); RN1 (Almeida Jr. and Zickel, 2012); PB1 (Vicente
et al., 2003); PE1 (Almeida Jr. et al., 2011); PE2 (Cantarelli et al., 2012); PE3 (Silva et al.,
2008); AL1 (Medeiros et al., 2010); BA1 (Santos, 2013); BA2 (Santos, 2013); BA3 (Santos,
2013); BA4 (Santos, 2013); BA5 (Santos, 2013); BA6 (Santos, 2013).
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Las areas con temperaturas mas elevadas mostraron una mayor asoci-
acion con especies pioneras, mientras que las dreas con temperaturas mas
moderadas se caracterizaron por una mayor proporcion de especies secund-
arias y mas tardias y estrategias reproductivas vinculadas a la dispersiéon
bidtica.

La disimilitud funcional se correlacioné positivamente con la distancia
geografica (r = 0,51; p < 0,05) y con la diferencia de temperatura (r = 0,39;
p < 0,05), pero no con la precipitacién (p > 0,05). Ademas, la disimilitud
funcional mostré una fuerte correlacion con la disimilitud taxonémica (r
= 0,81; p < 0,05).

La densidad media de la madera en las comunidades fue de 0,63 + 0,06
g-cm3. Los arboles representaron, en promedio, el 72% de las especies, y
la dispersion bidtica fue predominante (71%). Los demas atributos repre-
sentaron menos del 50 % de la composicion funcional de los arenales del
noreste de Brasil (Tabla 2).

Las comunidades sometidas a temperaturas mas elevadas presentaron
una mayor proporcién de especies pioneras, frutos de menor tamano y una
menor frecuencia de especies polinizadas por escarabajos y aves (p < 0,05).
En contraste, las dreas con mayor precipitacién media anual presentaron
una mayor proporcién de especies secundarias y una mayor asociacién con

polinizaciéon por mariposas nocturnas y murciélagos (p < 0,05).

Tabla 2. Proporcién de la composicién de atributos funcionales en arenales, en este caso, ponderada
por la presencia de especies en las comunidades vegetales muestreadas. DM (densidad de la madera),
DPI (polinizaciéon adaptada a diversos insectos pequenos). CWM (media ponderada de la comunidad)
+ DE (desviacion estandar).

Table 2. Proportion of

functional attribute composition in restingas, in this case, weighted by species

occurrence within the sampled plant communities. DM (wood density), DPI (pollination adapted to
various small insects). CWM (community-weighted mean) + DE (standard deviation).

Atributos funcionales CWM = DP

DM 0.63 += 0,06
arbol 0.72 = 0,07
pionero 0.42 = 0,13
secundario 0.47 = 0.13
climax 0.06 + 0,04
anemdfilo 0.02 + 0,02
cantaroéfilo 0.03 = 0,04
DPI 0.15 + 0,07
falenoéfilo 0.03 + 0,02
melitofilo 0.41 = 0,09
ornitofilo 0.04 = 0,04
quiropterdfilo 0.05 = 0,01
fruto pequeno (0-1,5 cm) 0.48 + 0,02
semilla pequeia (0-1,5 cm) 0.36 = 0,08
dispersion bidtica 0.71 = 0,10
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DISCUSION

Este articulo demuestra que, aunque la riqueza de especies arbustivo-ar-
boreas no varia a lo largo del gradiente climatico de la costa noreste de
Brasil, la composicion taxondmica y funcional de las comunidades de are-
nales responde marcadamente a la variacién ambiental, particularmente a
la temperatura media anual. Estos resultados refuerzan la nocion de que las
métricas funcionales pueden ser mas sensibles que las métricas taxondémicas
para detectar respuestas ecologicas a gradientes ambientales en ecosistemas
sometidos a un fuerte filtrado abidtico, donde la sustitucion de especies
ocurre sin cambios significativos en la riqueza total.

La ausencia de una relacion directa entre la riqueza de especies y las
variables climdticas sugiere que procesos regionales, como la dispersién
historica y la influencia de biomas adyacentes, pueden establecer un nivel
regional relativamente constante de riqueza de especies. Sin embargo, la
pronunciada variacién en la composiciéon taxonémica y funcional indica
que las especies se reemplazan a lo largo del gradiente, manteniendo niveles
similares de riqueza, pero modificando sustancialmente las estrategias eco-
l6gicas dominantes. Este patron es consistente con modelos de ensamblaje
comunitario en los que el filtrado ambiental actda principalmente sobre los
rasgos funcionales, mas que sobre el nimero de especies presentes.

La temperatura emergié como el principal eje estructurador de la com-
posicion funcional, mientras que la precipitacién tuvo una contribucion
menor, lo que concuerda con estudios macroecologicos que sefnalan a la
temperatura como un determinante clave de los rasgos funcionales vegeta-
les, particularmente aquellos relacionados con estrategia de vida, crecimien-
to y reproduccion (Moles et al., 2014). En los arenales con temperaturas
medias mas elevadas, se observd una mayor proporcién de especies pione-
ras, capaces de tolerar una alta incidencia luminica y condiciones térmicas
extremas (Maciel et al., 2003; Lima et al., 2015). Estas especies presentan
caracteristicas funcionales similares a las observadas en ambientes pertur-
bados, como claros y bordes, evidenciando alta tolerancia a condiciones
microclimaticas heterogéneas (Leitdao-Filho et al., 1993; Diaz y Cabido,
1997; Maciel et al., 2003; Lima et al., 2015).

La predominancia de frutos pequenos en comunidades sometidas a tem-
peraturas mas altas puede explicarse por la estrategia reproductiva tipica de
especies pioneras, caracterizada por elevada produccion de frutos y semillas
favorecida por alta irradiancia, pero no necesariamente por mayor dispo-
nibilidad hidrica (Lima ez al., 2015). Asi, aunque los frutos sean carnosos,
presentan menor contenido de pulpa y tamafo reducido comparado con el
de las especies de etapas sucesionales mas tardias (Zama et al., 2012).
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La correlacién negativa con especies polinizadas por escarabajos y aves
indica un predominio de relaciones generalistas, ya que las especies pio-
neras, con periodos de reproduccion casi continuos y recursos hidricos
limitados, priorizan el nimero sobre el tamano de las flores para maximizar
el éxito reproductivo (Oliveira-Filho y Fontes, 2000).

Las comunidades expuestas a las temperaturas elevadas y escasa preci-
pitacion se encuentran principalmente en los arenales de Piaui, Maranhao
y norte de Bahia, donde la geomorfologia y la historia climatica del Cuater-
nario han generado extensos campos de dunas y suelos expuestos (Villwock
et al., 2005). Estos arenales presentan una vegetacion agrupada, con una
fisonomia similar a la de los matorrales inmersos en el bosque, ademas
de sectores sin cobertura vegetal (datos obtenidos mediante observacién
personal).

En contraste, las especies secundarias se asocian con ambientes mas
hdmedos, donde las condiciones microclimaticas permiten mayores tasas
de crecimiento y una mayor inversion de carbono en el desarrollo del tallo,
procesos energéticamente costosos (Clarke y Gaston, 2006; Chave et al.,
2009; Kraft et al., 2010). Estas especies suelen tras la colonizacion inicial y
después de eventos de perturbacién, cuando la temperatura y la desecacion
del suelo cuando las condiciones térmicas y la desecacién del suelo son
menos restrictivas (Maciel et al., 2003; Falster y Westoby, 2005; Lima et al.,
2015). Asi, la combinacién de temperatura y precipitacion emerge como
determinante clave de la disponibilidad hidrica y del modelado funcional
de las comunidades vegetales (Bartlett ez al., 2012).

El litoral de Bahia ejemplifica la interaccion entre temperatura y pre-
cipitaciéon. Aunque no presenta la mayor precipitacién media anual, las
temperaturas mas bajas del sur generan microclimas favorables para el cre-
cimiento vegetal (Bartlett ez al., 2012; Bartholomeus et al., 2011). La costa
norte es mas seca, mientras que los arenales del sur (Itubera, Serra Grande,
Trancoso, Caravelas) muestran vegetacion de copas densas y arboles con
alturas cercanas a los 20 m, en contraste con Piaui, donde la escasez hidrica
y la evapotranspiracion intensa limitan la altura arbérea a menos de 6 m
(Santos, 2013; Santos-Filho et al., 2013).

La polinizacién por mariposas y murciélagos se correlaciona positiva-
mente con areas de mayor precipitacion (>2000 mm), donde estos polini-
zadores aprovechan la abundancia de recursos florales y las caracteristicas
morfoldgicas de las flores (Martins y Gribel, 2007; Rech et al., 2014).

La fuerte correlacion entre disimilitud taxondmica y funcional indica
que la sustitucion de especies a lo largo del gradiente implica simultianea-
mente cambios en estrategias funcionales, evidenciando filtrado ambiental
regional.

Si bien el uso exclusivo de datos de presencia-ausencia se reconoce como
una limitacién potencial para estimar la contribucién relativa de las especies
hiperdominantes en el ecosistema, en estudios de escala macroecolégica y
amplios gradientes geograficos (c. 3300 km), los datos cualitativos ofrecen
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una senal ecolégica sumamente robusta. A esta resolucion espacial, la pre-
sencia de un rasgo funcional determinado refleja de forma directa el filtrado
ambiental crénico ejercido por factores climaticos como la temperatura. Por
el contrario, las fluctuaciones en la abundancia suelen responder a dindmi-
cas estocasticas o perturbaciones que operan a escala local, las cuales po-
drian enmascarar los patrones biogeograficos regionales aqui identificados.

En conjunto, nuestros resultados muestran que las estrategias funcio-
nales ligadas al uso de recursos proporcionan informacion crucial sobre la
organizacion de comunidades y ecosistemas frente a la variacion ambiental.
Incluso en ecosistemas edaficamente restrictivos como arenales, se identifi-
caron patrones funcionales coherentes de la vegetacién arbustivo-arbdrea a
gradientes abidticos regionales, destacando el valor de la ecologia funcional
para comprender patrones biogeograficos y ecolégicos mas alla de las com-
paraciones taxondmicas tradicionales.

CONCLUSIONES

Aunque la riqueza de especies arbustivo-arbdreas en arenales del extremo
este de Brasil se mantiene relativamente constante a lo largo del gradiente
climatico, la composicién taxonémica y funcional responde claramente a la
variacion ambiental, siendo la temperatura media anual la principal varia-
ble asociada a estos patrones. Areas mds célidas se asociaron con especies
pioneras y estrategias reproductivas generalistas, mientras que areas mas
himedas y templadas se asociaron con una mayor proporcién de especies
secundarias con estrategias mas especializadas, evidenciando que el filtrado
ambiental modifica la composicién funcional de las comunidades sin alterar
la riqueza total.

Estos resultados destacan la importancia de las métricas funcionales
para comprender la organizacién y dindmica de las comunidades vegetales,
revelando patrones ecofisiolégicos que no se detectan mediante analisis
taxonémicos tradicionales. LLa correlacion entre disimilitud taxonémica y
funcional sugiere que la sustituciéon de especies conlleva cambios simul-
taneos en estrategias de vida y reproduccion, reflejando la influencia de
factores abidticos regionales.

Futuros estudios podrian incorporar datos de abundancia y seguimiento
temporal, asi como interacciones bidticas y respuestas a perturbaciones, para
profundizar en los mecanismos que sustentan estos patrones. Comprender
estas respuestas es clave para predecir la resiliencia de las comunidades
vegetales frente al cambio climatico, consolidando la ecologia funcional
como una herramienta relevante para comprender patrones de distribucién
biogeografica y organizacion de las comunidades vegetales.
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