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RESUMO

As epifitas correspondem a parcela do dossel que contém as maiores concentragdes de
nutrientes labeis em florestas tropicais. Sendo muitos desses ecossistemas tipicamente pobres,
com solos demasiadamente 4cidos e intemperizados, quaisquer processos que interfiram em
seus estoques e fluxos de nutrientes podem afetar sensivelmente a estruturacdo de
comunidades vegetais. Dentre as epifitas mais abundantes nessas florestas, as bromélias-
tanque se destacam por formarem tanques que sustentam microcosmos aquaticos, ricos em
nutrientes, dos quais podem extravasar considerdveis volumes de dgua durante os eventos de
chuva. Embora haja indicios de um possivel efeito fertilizador do extravasamento de seus
tanques para comunidades de plantulas no sub-bosque, os efeitos desse fluxo de nutrientes
tanto para o solo como para as plantas ainda sdo desconhecidos. Esse fluxo, diferentemente do
proporcionado por outras epifitas, caracteriza-se por compor um fluxo de nutrientes entre
ecossistemas distintos, uma vez que, sob uma pequena escala dentro da floresta, um
ecossistema aqudtico (tanque das bromélias) abastece com subsidios aqudticos manchas
limitadas de solo no sub-bosque. Tal caracteristica no dossel, tipicamente de bromélias, faz
dessas plantas fontes unicas de nutrientes, o que poderia constituir uma contribuicao
diferenciada de recursos para as manchas de solo sob essas epifitas, tanto em qualidade como
em quantidade. No presente trabalho, tivemos por objetivo avaliar os efeitos de bromélias-
tanque epifitas para a disponibilidade de recursos no solo e, consequentemente, para a
estruturacdo de comunidades de plantulas no sub-bosque. Em uma floresta de restinga,
comparamos as concentragdes de nutrientes na precipitacio através da copa, as caracteristicas
quimicas do solo e outros dois fatores limitantes ao desenvolvimento de plantulas (biomassa
de serapilheira e luminosidade) em 22 pares de parcelas de 50 cm? sob coberturas de dossel
com e sem bromélias. Por meio de modelos de equacdes estruturais, analisamos os efeitos de
cada uma dessas varidveis para os seguintes parametros da estrutura das comunidades de
plantulas: composicao, diversidade, biomassa acima do solo e densidade. Na presenca de
bromélias-tanque no dossel, a precipitacdo através da copa apresentou uma quantidade 2,5
vezes maior de nitrogénio e 4 vezes maior de fésforo, e as manchas de solo apresentaram
maior concentracdo de cdlcio, maior pH e menor luminosidade. Cada uma dessas alteragdes,
com exce¢do do fésforo, afetou algum pardmetro da estrutura das comunidades, mediando,
assim, diferentes efeitos indiretos da presenca dessas epifitas sobre as plantulas. De modo
geral, a presenca de bromélias no dossel afetou positivamente a diversidade, e negativamente

a biomassa e a densidade, além de afetar a composicao das comunidades de plantulas. Além



da novidade de apresentarmos bromélias-tanque epifitas como fornecedoras de subsidios
aqudticos a comunidades de plantulas em uma floresta tropical, verificamos que essas epifitas,
ao atuarem como promotoras de heterogeneidade, podem atuar tanto como amplificadoras de
diversidade ambiental como amplificadoras de diversidade bioldgica. Assim, ante um cendrio
de crescente degradacio ambiental e perda de biodiversidade, sobretudo em florestas
tropicais, enfatizamos a importancia da conservagdo dessas epifitas, visto que, além de serem
altamente vulnerdveis a extingdo, a perda dessas espécies-chave poderia acentuar ainda mais o

risco de homogeneizacdo desses ambientes hiperdiversos.

Palavras-chave: bromélias-tanque epifitas, estrutura de comunidades, heterogeneidade,

amplificadoras, florestas tropicais.



ABSTRACT

Epiphytes correspond to the portion of the canopy which holds the highest
concentrations of labile nutrients in tropical forests. Such ecosystems are typically nutrient-
impoverished, with remarkably acidic and weathered soils. Thus, any processes that interfere
with their nutrients stocks and fluxes can greatly affect the structure of vegetal communities.
Among the most abundant epiphytes in tropical forests, tank bromeliads stand out for their
water-impounding tanks which sustain nutrient-rich aquatic microcosmos, from which large
volumes of water can overflow under rainfall events. Although there are some evidences of a
possible fertilizer effect from tank bromeliads overflow to understory seedling communities,
this effect on both soil and plants is still unknown. Such nutrient flux, unlike fluxes from
other epiphytes, is characterized by a flux across ecosystems boundaries, since under a small
scale inside the forest an aquatic ecosystem (bromeliad tank) supplies restricted soil patches
with aquatic subsidies. This feature in canopy, characteristic of bromeliads, makes these
plants unique sources of nutrients, which could constitute a distinguished contribution of
resources for soil patches under these epiphytes, both in quality and quantity. In the current
work, we aimed to evaluate the effects of epiphytic tank bromeliads on the availability of soil
resources and, consequently, on the structuring of seedling communities in the understory. In
a restinga forest, we compared nutrient concentrations in throughfall, soil chemical
characteristics and other two limiting factors for seedlings development (litter biomass and
light) in 22 couples of 50 cm? plots under canopy cover with and without bromeliads. Using
structural equation models, we analyzed the effects of each variable for the following
parameters of the structure of seedling communities: composition, diversity, above-ground
biomass and density. In the presence of tank bromeliads in the canopy, throughfall was 2.5
times richer in nitrogen and 4 times richer in phosphorus, and soil patches exhibited higher
calcium concentration, higher pH and lower light. Each of these changes, except for
phosphorus, affected some parameter of the community structure, mediating, thus, different
indirect effects of bromeliads presence on seedlings. In general, the presence of bromeliads in
the canopy affected positively the diversity and negatively the biomass and density of the
communities, besides affecting their composition. In addition to the novelty of presenting
epiphytic tank bromeliads as distinguished sources of nutrients in the canopy, providers of
aquatic subsidies to seedlings communities, we have found that these epiphytes, acting as
drivers of heterogeneity, can act as both environmental diversity amplifiers and as biological

diversity amplifiers. Thus, facing a scenario of increasing environmental degradation and loss



of biodiversity, especially in tropical forests, we emphasize the importance of conserving
these epiphytes, as they are not only highly vulnerable to extinction, but also the loss of these
key species could further accentuate the risk of homogenization of these hyperdiverse

environments.

Key-words: epiphytic tank bromeliad, community structure, heterogeneity, amplifiers, tropical

forests.
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INTRODUCAO

Em florestas tropicais, o dossel apresenta um papel fundamental para a manutencao
desses ecossistemas, visto que compde o principal estoque de nutrientes acima do solo
(Proctor 1987). Em sua maioria, as florestas tropicais sdo fortemente limitadas por nutrientes,
sobretudo N, para floretas sobre solos mais jovens, e P, para aquelas sobre solos mais antigos
e intemperizados (Harrington et al. 2001, Vitousek et al. 2010). Embora componham apenas
uma pequena porcao da biomassa total das drvores, ramos e folhas podem conter a maior
parcela dos nutrientes estocados na biomassa vegetal, além de afetarem, direta e
indiretamente, os principais fatores que governam os processos de decomposicdo e
mineralizacdo no solo — i.e., temperatura, umidade, qualidade da serapilheira e o status
nutricional da drea onde esses processos ocorrem (Prescott 2002, Lowman e Rinker 2004).
Alban et al. (1978), por exemplo, verificaram que ramos e folhas sdo responsdveis por até
50% dos contetidos de N, P, K, Ca e Mg presentes na biomassa de drvores em florestas
boreais. Valores estes, subestimados para ambientes tropicais, nos quais a grande diversidade
de espécies contribui para uma maior complexidade estrutural do sub-bosque e do dossel
(Lowman e Rinker 2004).

No dossel, contudo, mais do que os ramos e folhas, sdo as epifitas que contribuem com
as maiores parcelas de nutrientes. Em uma floresta tropical nebular na Costa Rica, ao
comparar as concentragdes de nutrientes em epifitas e na biomassa foliar total de suas drvores
hospedeiras, Nadkarni (1984) verificou que essas plantas, embora compreendessem menos de
2% da biomassa total acima do solo, contribuiam com um estoque quatro vezes maior de
nutrientes ldbeis. Dentre as epifitas em florestas tropicais, bromélias-tanque (Bromeliaceae) se
destacam por sua abundéncia, diversidade e, sobretudo, por compreenderem microssitios com
condi¢cdes bastante unicas em meio ao dossel. Essas epifitas se caracterizam por formar
tanques (fitotelmatas) pela disposicdo imbricada das bainhas de suas folhas, capazes de
armazenar expressivas quantidades de dgua. Em uma floresta de restinga no Brasil, por
exemplo, foi estimado que essas plantas sdo capazes de armazenar, por hectare de floresta,
mais de 40.000 L de dgua no dossel (Cogliatti-Carvalho et al. 2010), enquanto que em uma
floresta nebular colombiana esses valores passam dos 50.000 L (Fish 1983). Além de
reservatorios de dgua, os tanques de bromélias acumulam ainda uma grande variedade de
detritos, fornecendo abrigo, recursos e condi¢des especificas a um extenso nimero de
espécies de animais, microrganismos € mesmo a algumas espécies de plantas (Benzing 2000,

Bernabé et al. 2018).
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H4 muito se sabe que parte do volume de dgua acumulado nessas epifitas pode
extravasar de seus tanques ap6s um evento de chuva (Benzing et al. 1972), e outros trabalhos
nos ddo alguns indicios de que esse extravasamento seria capaz de prover o ambiente externo
com diversos nutrientes durante os eventos de precipitagdo. Benzing et al. (1972), por
exemplo, ao estudarem a quimica da dgua dos microcosmos da bromélia Aechmea bracteata
(SW.) Griseb, verificaram que o extravasamento de dgua de seu tanque ocorre do tanque
central para os tanques mais externos, de modo que, embora a perda de solutos provenientes
dos tanques seja substancial, os solutos estdo longe de serem esgotados apds uma chuva
rdpida. Em um ambiente de restinga aberta, Hay et al. (1981) mostraram que bromélias-
tanque enriquecem o solo com fons de Ca e Mg; contudo, somente foram avaliadas neste
trabalho bromélias-tanque terrestres, e a causa do enriquecimento analisado foi atribuida a
matéria orginica acumulada em sua base. Por fim, dando mais indicios a esse possivel fluxo
de nutrientes, Benavides-Gordillo et al. (2019), em um experimento manipulando o volume
de precipitacdo sobre bromélias-tanque epifitas, verificou que a 4dgua extravasada dessas
plantas continha tanto nutrientes (nitrato, amonio e fosfato) como microrganismos, mas nao
foram avaliados seus efeitos para o solo ou para as comunidades nele presentes. Os potenciais
efeitos dessas epifitas, portanto, para além das fronteiras de seus tanques e folhas, continuam
inexplorados.

Diferentemente de outras epifitas, a capacidade de bromélias-tanque acumularem
grandes volumes de dgua, confere a essas plantas um estoque de nutrientes diferenciado, pois
os detritos acumulados em seus tanques nao sdo apenas fruto da queda de serapilheira e de
deposi¢cdes da fauna presente no dossel, mas sdo, em grande parte, produtos da fauna aquética
e da atividade dos microrganismos que compdem esses microcosmos (Benzing 2000, Bernabé
et al. 2018). Sendo esses produtos de origem aquatica, o fluxo de nutrientes do tanque dessas
epifitas para o solo caracterizaria, em uma pequena escala dentro da floresta, um fluxo de
recursos entre ecossistemas distintos (Polis et al. 1997, Recalde et al. 2016, Schindler e Smits
2017), uma vez que um ambiente aqudtico, bem definido pelo tanque das bromélias, fornece
subsidios aqudticos a um ecossistema terrestre, formado por uma mancha restrita de solo no
sub-bosque.

A adi¢do de recursos a um ecossistema pode, naturalmente, promover mudancas na
estrutura das comunidades envolvidas (Meunier et al. 2016). Contudo, tratando-se de
ecossistemas distintos, os recursos do ecossistema doador tém uma maior chance de
apresentar uma importancia singular, ou mesmo um efeito inesperado, para o ecossistema

receptor, visto que podem ser incomuns ou de uma qualidade pouco frequente a este
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ecossistema (e.g., Martin-Creuzburg et al. 2017). Além disso, os recursos aquaticos, de modo
geral, sdo de maior qualidade nutricional se comparados aos recursos terrestres, seja por
diferengas estequiométricas dos componentes (Bartels et al. 2012), seja por diferencgas
bioquimicas entre a natureza dos recursos (Martin-Creuzburg et al. 2017). Del Vecchio et al.
(2013), por exemplo, ao avaliarem o efeito do depdsito de algas marinhas sobre plantas de
dunas do Mediterraneo, verificaram que a deposi¢do desse material retardou a germinacdo das
duas espécies de plantas estudadas. A este efeito, inesperado, os autores atribuiram o fato de
esses subsidios apresentarem altas concentracdes de sal (NaCl), que, como demonstrado em
outros trabalhos (Debez et al. 2004, Del Vecchio et al. 2012), induz a dorméncia de sementes
de diferentes espécies psamofilas de dunas. Tal indugdo é considerada um mecanismo que
garante maior sobrevivéncia as plantulas dessas espécies, uma vez que as sementes sO
conseguem germinar quando lavadas pela dgua da chuva, coincidindo com o periodo mais
favoravel ao seu crescimento. Este efeito s6 é possivel em virtude da natureza dos recursos
que subsidiam esse ecossistema terrestre, pois, sendo eles de origem marinha, sdo grandes as
chances de enriquecerem com sal 0s ecossistemas para os quais sao transportados.

A entrada de subsidios aquaticos em ecossistemas terrestres pode promover uma
grande variedade de efeitos, a depender da qualidade dos recursos, da composi¢io de espécies
da drea receptora e dos mecanismos envolvidos na entrada desses recursos. Tais efeitos ainda
podem ser atenuados tanto por varidveis ambientais (e.g., Hocking e Reynolds 2011) como
pela interacdo dos recursos com a microbiota do solo (e.g., Hines et. al. 2006). De modo geral,
a entrada de recursos aquiticos pode promover uma diferenciacdo na composi¢do das
comunidades vegetais (Hocking e Reynolds 2011, Del Vecchio et al. 2013, Havik et. al. 2014,
Del Vecchio et al. 2017), e parametros da estrutura das comunidades, como biomassa e
diversidade, podem tanto aumentar como diminuir (Wait et. al. 2005, Hocking e Reynolds
2011, Del Vecchio et al. 2013, Havik et. al. 2014, Del Vecchio et al. 2017).

Ao compor um microcosmo, a importancia de bromélias-tanque epifitas para
diferentes comunidades de vertebrados e invertebrados hd muito ja foi constatada, sendo este
conhecimento recentemente utilizado para fins de conservagdo e restauracdo da fauna e da
complexidade estrutural de ambientes florestais (Gonzalez Del Pliego et al. 2016, Fernandez
Barrancos et al. 2017, Ladino et al. 2019). Todavia, sdo desconhecidos os potenciais efeitos
do extravasamento de seus tanques para a variabilidade de recursos no solo e para a
estruturacdo de comunidades de plantas. No presente trabalho, tivemos por objetivo avaliar os
possiveis efeitos dessas epifitas para a disponibilizagdo de recursos em uma floresta tropical.

Buscamos avaliar se essas epifitas promovem altera¢des nas manchas de solo sobre as quais
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elas se encontram e se estas alteracOes seriam capazes de afetar a estrutura das comunidades
de plantulas do sub-bosque. Especificamente, buscamos responder as seguintes questdes: (1) a
presenca de bromélias-tanque epifitas afeta a composi¢do quimica da dgua que chega ao solo
via precipitacdo?; (2) a presenga dessas epifitas altera caracteristicas fisico-quimicas das
manchas de solo sobre as quais elas se encontram?; e (3) considerando tais efeitos, qual a
importancia de bromélias-tanque epifitas para a estrutura das comunidades de plantulas desta
floresta tropical?

Uma vez que bromélias-tanque acumulam grandes volumes de &4gua, rica em
nutrientes, predizemos que, com seu extravasamento durante o periodo mais umido, parte
desses nutrientes sejam lixiviados (predi¢do 1) e, consequentemente, fertilizem as manchas de
solo sobre as quais elas se encontram (predicdo 2), como mostra nosso modelo conceitual
(Fig. 1a). Além desse efeito sobre a quimica do solo, predizemos que o posicionamento
dessas epifitas no dossel poderia, via interceptacdo, reduzir tanto as quantidades de
serapilheira como de luz das manchas (predicdo 3), dois importantes fatores fisicos para a
germinagdo € o desenvolvimento de plantulas no sub-bosque (Facelli e Pickett 1991,
Vleeshouwers 1995). Mediante a alteragdo desses trés fatores, predizemos que a presenca de
bromélias-tanque no dossel afete indiretamente a composi¢do, a diversidade (indice de
Shannon-Wiener), a biomassa acima do solo e a densidade das comunidades de plantulas
(predicdo 4). Para composicdo, esperamos que a criacio de manchas no solo com
caracteristicas particulares promova uma diferenciacao entre as comunidades, favorecendo o
estabelecimento de espécies que tenham um desempenho mais vantajoso sob tais condicoes.
Para diversidade, biomassa e densidade, predizemos que tais parametros tanto podem
aumentar como diminuir, a depender do balango entre os efeitos verificados, assim como das

tolerancias particulares de cada espécies a escassez ou ao excesso de determinado recurso.



20

a " R
@) Presenca de bromélias- (b)
tanque epifitas '
Predigdo 3 Predigdo 1 1
N e Pvia Predigdo 2
precipitacao
Luza Imdo
Predigdo 2
solo
Serapilheira |—| NePdo K, Ca, Mg e
nosolo |—— solo —| pH do solo T
Predigdo 4

Estrutura da
comunidade de plantas

FIG. 1. Modelo conceitual, delineamento amostral, ¢ modelo de parcela. (a) Diagrama
preditivo representando os efeitos diretos esperados da presenga de bromélias-tanque epifitas
sobre varidveis ambientais limitantes ao desenvolvimento de plantulas no sub-bosque. Setas
azuis indicam efeito positivo, setas vermelhas, efeito negativo, e setas verdes, as duas
possibilidades (ver texto). (b) Modelo em uma drea de floresta de restinga (Nucleo
Picinguaba) exemplificando um dos 22 blocos estabelecidos, com cada bloco composto por
um par de parcelas: uma sob um aglomerado de bromélias e outra sob uma regido do dossel
livre de bromélias. Tracejado vermelho delimita aglomerado de bromélias, pontilhado azul
descreve o percurso aproximado da dgua extravasada das bromélias, e pontilhado preto e
amarelo delimita a posi¢do das parcelas. (c) Exemplo de uma parcela, demarcada com fita
zebrada, delimitando comunidade de plantulas. Fotos: Junia Y. O. Carreira (b); Thales A.
Pereira (c).

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O trabalho foi conduzido entre os meses de agosto e dezembro de 2017, em uma drea

de Mata de Restinga no Nucleo Picinguaba (23° 31' a 23° 34' S e 45° 02' a 45° 05' O) —
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Parque Estadual da Serra do Mar (PESM). Esse Nucleo estd localizado no municipio de
Ubatuba — SP, e compreende uma érea de aproximadamente 47.500 ha, compondo um amplo
mosaico dentro do dominio Atlintico pela grande variedade de fitofisionomias que abriga
(Assis 1999). As altitudes variam do nivel do mar a 1.340 m, e o clima, tropical imido, se
caracteriza pela auséncia de uma estacdo seca definida, com elevadas temperaturas, e por
médias anuais de precipitacdo acima de 2.200 mm, sendo que nos meses mais secos, de junho
a agosto, a precipitacdo média mensal mantém-se superior a 80 mm (Setzer 1966).

De modo geral, os solos ao longo da Serra do Mar sdo bastante 4cidos e distréficos,
uma vez que, além de estarem sujeitos a um intenso intemperismo, decorrente do clima
quente e umido, a origem de suas rochas remonta ao Pré-Cambriano, com posterior
sedimentacdo quaterndria. O solo da Mata de Restinga, em particular, devido a sua textura
arenosa composta por mais de 90% de areia (Martins 2011), sofre intensa lixiviac¢do, a ponto
de o spray marinho poder compor sua principal fonte de nutrientes (Leao e Dominguez 2000).

O solo da drea € recoberto por uma espessa camada de serapilheira (variando entre 5 e
15 cm), sob a qual se encontra uma trama superficial de raizes finas. Apresenta uma
fisionomia arbdrea, com dossel e sub-bosque abertos. As drvores emergentes chegam a 15m e
uma ampla variedade de arbustos compde o sub-bosque, comportando uma grande
diversidade e abundancia de epifitas. Mania e Monteiro (2010), em um levantamento de
epifitas vasculares em uma floresta de restinga dentro deste mesmo Nucleo, constataram que a
familia Bromeliaceae apresenta a segunda maior riqueza dentre as epifitas (atrds apenas de
Orchidaceae), contando com aproximadamente 25% da riqueza total de espécies, com 16
espécies e 7 géneros. Embora as bromélias ndo sejam o grupo de epifitas mais diverso nesta
drea, compde a familia de maior representatividade em biomassa seca sobre as arvores

(Bakker 2015).

Delineamento amostral

A fim de que pudéssemos avaliar o efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas
sobre a disponibilizacdo de recursos e, consequentemente, sobre comunidades de plantulas do
sub-bosque, comparamos essas caracteristicas entre parcelas sob dreas do dossel com e sem
bromélias. Estabelecemos 44 parcelas de 0,25 m? (50 x 50 cm) em um desenho aleatorizado
em blocos, com cada bloco composto por duas parcelas: a primeira sob um aglomerado de
bromélias, e a segunda — parcela controle — sob uma regido do dossel livre de bromélias (Fig.

1b). Para cada par de parcelas, partindo da parcela com bromélias, a parcela controle teve sua
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direcdo aleatorizada, disposta a uma distancia de aproximadamente 2 m de sua parcela
pareada. Os 22 blocos mantiveram sua independéncia distando entre si pelo menos Sm. Para
mantermos condi¢des semelhantes de cobertura por bromélias, selecionamos aglomerados
constituidos pelo mesmo morfotipo (ou morfotipos de arquitetura similar) e por aglomerados
de tamanhos parecidos, em que houvesse um equilibrio entre o tamanho e a quantidade de
bromélias presentes em cada parcela. Ainda assim, de cada parcela, registramos o ndmero de
bromélias presentes e a altura de cada aglomerado em relagdo ao solo, a fim de verificar se
tais variacoes poderiam influenciar as demais varidveis de nosso modelo. Para a sele¢do dos
aglomerados, selecionamos aqueles que distavam do solo entre 2 e 6 m (medicdes realizadas
com um medidor de distdncias a laser — Bosh Professional GLM 40), situados em ramos
relativamente horizontais, 0os quais nos permitissem prever onde a dgua extravasada das
bromélias atingiria o solo. Desta selecdo, excluimos dreas em que outros fatores pudessem
influenciar a ocorréncia das plantulas, como dreas de alagamento, trilhas ou clareiras. As
parcelas foram demarcadas com fita zebrada e canos de PVC (Fig. 1c¢). Para cada um dos
pares de parcelas foram coletados os dados de precipitagdo através da copa, quimica do solo,
biomassa de serapilheira acima do solo e luminosidade, os quais foram posteriormente
utilizados para modelarmos o efeito das bromélias-tanque sobre a composicao, a diversidade,

a biomassa e a densidade de plantulas de cada uma das parcelas.

Precipitacdo através da copa

Para avaliarmos a composicdo quimica da dgua da chuva que passa através da copa
(precipitacdo através da copa ou precipitacdo interna) na presenca e na auséncia de bromélias
no dossel, dispusemos no centro de cada uma das parcelas, de modo a ndo danificar nenhuma
das plantulas da comunidade, um recipiente plastico (com 40 cm de didmetro e 12 cm de
altura) para coletar a 4gua da chuva que alcancaria o solo. Esses recipientes foram
previamente lavados em dgua corrente e enxaguados com dgua destilada, sendo postos nas
parcelas no dia anterior as chuvas previstas. Para podermos acessar a maior amplitude do
efeito das bromélias para o enriquecimento da precipitagdo através da copa, optamos por
utilizar em nossas andlises os dados da primeira chuva do periodo mais imido, uma vez que a
menor incidéncia de chuvas no periodo menos Umido promove uma concentracdo dos
nutrientes presentes no tanque das bromélias, pois o volume de d4gua em seu interior diminui e

ndo chega a secar (Benzing 2000). Da composi¢ao quimica, analisamos os conteudos totais de
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nitrogénio e fosforo (N total e P total) presentes na dgua, uma vez que esses sao 0s principais
nutrientes limitantes ao crescimento vegetal em florestas tropicais.

O ano de 2017 foi um ano relativamente seco para a regido, de modo que as primeiras
chuvas do periodo mais imido, esperadas para meados de agosto e inicio de setembro, cairam
apenas em outubro. A primeira chuva precisou ser descartada, pois foi suficiente apenas para
reabastecer o tanque das bromélias e pouco de seu contetido extravasou. Nessa primeira
chuva, embora tenha chovido uma quantidade razoavel (14,32 mm, equivalente a 1,8 L de
dgua acumulada em coletores a céu aberto), os coletores das parcelas sob bromélias
apresentaram um volume de dgua muito abaixo do volume de 4gua das parcelas controle
(observagdo pessoal), sendo inferior a0 minimo necessdrio para as andlises quimicas (100
mL). Assim, utilizamos para nossas andlises os dados da segunda chuva, que, com um maior
volume de precipitagdo (27,85 mm, equivalente a 3,5 L em um coletor a céu aberto),
possibilitou o extravasamento de um grande volume de dgua dos tanques.

A coleta de 4gua foi realizada logo apds a chuva. Em cada parcela coletamos uma
amostra de 100 mL de 4dgua e medimos o volume total armazenado em cada coletor. Esta
medida teve por principal objetivo nos auxiliar na avaliacdo do posicionamento de nossas
parcelas quanto a coleta da dgua extravasada das bromélias (ver Apéndice S1 para mais
detalhes). Dos 44 coletores posicionados, ndo pudemos medir o volume de 4dgua de trés
parcelas, pois o excesso de dgua e a irregularidade do solo fizeram seus coletores se
inclinarem e perderem 4gua. Contudo, apenas de um coletor ndo conseguimos coletar os 100
mL destinados as andlises quimicas. Assim que finalizamos a coleta, transportamos todas as
amostras para armazend-las congeladas em freezer. Detalhes da metodologia empregada nas

andlises quimicas encontram-se no Apéndice S1 (Grasshoff et al. 1999).

Caracteristicas fisico-quimicas das manchas de solo

As amostragens de serapilheira e solo foram realizadas no mesmo dia, um més apds a
coleta da precipitagdo através da copa. Utilizamos este distanciamento entre as coletas de
dgua e de solo para podermos realiza-las em uma semana sem chuva, com as concentracdes
de nutrientes no solo em um estado de relativo equilibrio. Coletamos uma amostra de
serapilheira por parcela, retirada de sua regido central com o auxilio de um gabarito de
madeira de 20 x 20 cm. A serapilheira coletada foi armazenada em sacos de papel e, em
laboratorio, seca em estufa (a 60°C por 72h) e pesada. Da mesma forma, também coletamos

uma amostra de solo por parcela, retirada a uma profundidade entre 0 ¢ 10 cm, com a
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exclusdo das raizes finas presentes na superficie. Essas amostras foram mantidas em sacos
plésticos e secas ao ar. Da composicdo e das caracteristicas quimicas do solo obtivemos:
nitrogénio (N) total; fésforo (P), cdlcio (Ca), potdssio (K), magnésio (Mg) trocdveis; matéria
organica (MO); pH; acidez potencial (H + Al); soma de bases (SB); e capacidade de troca de
cations (CTC). Metodologia detalhada das andlises quimicas encontra-se no Apéndice S1
(Raij et al. 2001). As medidas de luminosidade, por fim, foram realizadas com o emprego de
um luximetro digital (Minipa MLM-1020), posicionado no centro de cada parcela a uma
altura de um metro do solo. Realizamos as medic¢des por bloco, a fim de garantir que o horario
das medicdes das parcelas de um mesmo bloco fosse praticamente o mesmo. Os dados de
biomassa de serapilheira e Iluminosidade foram analisados ndo s6é em fungdo da
presenca/auséncia de bromélias, mas também em funcio da altura e do nimero de bromélias
dos aglomerados (nestes casos, as andlises foram conduzidas apenas para as parcelas com

bromélias).

Estrutura das comunidades de plantulas

Consideramos como plantulas todos os individuos das parcelas que se encontravam
entre 3 cm e 1 m de altura. Embora tenhamos coletado alguns individuos de samambaias,
consideramos em nossas andlises apenas o clado das angiospermas (que compreenderam
99,59% dos individuos encontrados). Também excluimos de nossas andlises todos os
individuos formadores de estoldes, pois, uma vez que estamos avaliando a disponibilizacdo de
recursos em manchas limitadas de solo, seria dificil prever o efeito desses recursos para
plantas que captassem nutrientes ou luz de diferentes locais, dentro e fora dessas manchas.
Excluimos, portanto, gramineas e lianas estoloniferas, correspondentes a 13,1 e 11,8% do
total de individuos das parcelas, respectivamente.

Depois de demarcadas cada uma das parcelas, iniciamos a coleta dos dados relativos a
estrutura das comunidades: composicao, diversidade, biomassa acima do solo e densidade.
Primeiramente coletamos as plantulas de todas as parcelas, obtendo os dados de densidade de
individuos por parcela. Em seguida, com base em caracteres morfolégicos vegetativos visiveis
a olho nu (apresentados no Apéndice S1) (Bell e Bryan 2008), realizamos a morfoespeciacdo
de todos os individuos. Os individuos ndo foram classificados em nenhum nivel taxondmico
especifico devido as dificuldades encontradas de se trabalhar apenas com caracteres
vegetativos de plantulas, e de se trabalhar com a grande diversidade de espécies de parte desse

hotspot que € a Floresta Atlantica (Myers et al. 2000, Stehmann et al. 2009). Assim, para cada
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parcela, obtivemos sua composi¢cdo, em morfoespécies, e sua diversidade, calculada por meio
do indice de diversidade de Shannon-Wiener. Para a biomassa acima do solo, todas as
plantulas foram acondicionadas em sacos de papel e, em laboratério, secas em estufa (a 60 °C

por 48h) e pesadas em uma balanca de precisao.

Anadlises estatisticas

Efeitos da presenca de bromélias-tanque epifitas sobre precipitacdo e caracteristicas
fisico-quimicas das manchas de solo. Para avaliarmos o efeito da presenca de bromélias-
tanque epifitas sobre a concentracdo de nutrientes na precipitacdo através da copa (N total e P
total), utilizamos modelos lineares mistos (LME) considerando os blocos como efeito
aleatdrio. O mesmo foi feito para a avaliacdo do efeito das bromélias sobre as caracteristicas
fisico-quimica das manchas de solo. Para os dados em que a distribuicdo dos residuos foi
heterogénea, utilizamos a funcdo ‘varldent’, presente no pacote nlme do software R, a qual
nos permite trabalhar com diferentes variancias para os niveis de um mesmo fator (Zuur et al.
2009). Todas as andlises foram realizadas no R 3.4.0 (R Development Core Team 2017).

Para as andlises restritas as parcelas com bromélias (i.e., influéncia da altura e do
nimero de bromélias dos aglomerados na interceptacdo de serapilheira e luz, e no volume de
precipitacdo) utilizamos modelos lineares (LM). Normalidade, homogeneidade de variancias e
outliers foram avaliados graficamente. A transformac¢do dos dados ndo foi necessdria, mas
identificamos um outlier na avaliacdo do posicionamento das parcelas (Apéndice S1;
Apéndice S2: Fig. S1 ¢, S2 b). Assim, para todas as andlises em que comparamos parcelas
com e sem bromélias, excluimos o outlier, parcela 12, e seu respectivo par, parcela 34.

Estrutura das comunidades: efeitos da presenca de bromélias-tanque epifitas sobre a
composi¢do. Diferencas na composicao das comunidades de plantulas na presenca e auséncia
de bromélias foram avaliadas via andlise de varidncia multivariada permutacional
(PERMANOVA), com o emprego da fun¢do ‘adonis’ do pacote vegan do R (Oksanen et al.
2013), com 9999 permutacdes. A fim de que nos fosse possivel avaliar a dissimilaridade das
parcelas com base na presenca e na auséncia das morfoespécies, convertemos a matriz de
abundancia de espécies em uma matriz de presenca/auséncia e empregamos na funcdo
‘adonis’ o método de Jaccard. Para a avalia¢do do efeito da presenca das bromélias sobre a
composicao acrescentamos ainda a fungao ‘adonis’ o termo ‘strata’, com o qual restringimos
a ocorréncia das permutacdes para dentro dos blocos. Para o efeito de nossas demais varidveis

sobre a composicdo, nao utilizamos o ‘strata’, j& que nosso desenho controlou o efeito
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aleatorio dos blocos apenas para nossa variavel preditora “presenca/auséncia de bromélias”.
Em seguida, utilizamos graficos de escalonamento multidimensional ndo-métrico (NMDS)
para visualizarmos a dissimilaridade entre as composicdes. Analisamos o stress das
representacdes através da funcdo ‘metaMDS’ (Oksanen 2015). Valores de stress < 0,05
indicam uma representacdo excelente dos dados, enquanto que valores < 0,1 uma
representacdo boa, valores < 0,2 uma representacdo razodvel, e valores > 0,3 uma
representacdo pobre dos dados em dimensdes reduzidas. Construimos ainda spider graphs
para evidenciarmos os centroides da composi¢do das comunidades segundo nossos
tratamentos (presenca ou auséncia de bromélias-tanque epifitas).

Estrutura das comunidades: efeitos diretos e indiretos sobre diversidade, biomassa e
densidade. Para avaliarmos os efeitos indiretos da presenca de bromélias-tanque sobre a
estrutura das comunidades (diversidade, biomassa e densidade), mediados por nutrientes,
biomassa de serapilheira sobre o solo e luminosidade, empregamos modelos de equagdo
estrutural piecewise — piecewise structural equation models, piecewise SEM — (Lefcheck
2016). Os modelos de equagdes estruturais sdo modelos probabilisticos que nos permitem
unir, em uma unica rede, varidveis preditoras e varidveis respostas que apresentam entre si
relacdes de causalidade (Shipley 2009). Além disso, € uma ferramenta de grande utilidade
para investigarmos efeitos diretos e indiretos em sistemas naturais (Grace et al. 2010). Para
cada efeito, apresentamos seu coeficiente de rota padronizado, sendo os efeitos indiretos (r)
calculados pela multiplicacdo dos coeficientes. Para essas andlises, utilizamos o pacote
piecewiseSEM do R (Lefcheck 2016).

Para cada um dos parametros avaliados, determinamos uma série de equagdes,
construidas com modelos lineares mistos (LME) tendo os blocos por efeito aleatério, que
descrevessem as relacdes entre as varidveis segundo nosso modelo conceitual (Fig. 1a).
Dentre todos os nutrientes e propriedades do solo analisados, foram utilizados na construcao
dos modelos as caracteristicas limitantes ao crescimento vegetal que ndo apresentaram
colinearidade com outras propriedades ou nutrientes presentes no mesmo modelo. A
multicolinearidade entre as varidveis foi avaliada pelo cédlculo do fator de inflacdo da
variancia (VIF), para o qual valores maiores do que 3 indicam possivel colinearidade entre as
varidveis. Propriedades mais abrangentes (i.e., matéria organica no solo, acidez potencial,
soma de bases e capacidade de troca de cdtions), que apresentaram colinearidade com muitas
varidveis, foram excluidas dos modelos. Dentre as demais varidveis (N, P, K, Ca, Mg e pH),
dado sua importancia em nosso modelo conceitual e predicdes, para aquelas que ainda

apresentaram colinearidade entre si, optamos por montar mais de um modelo para cada
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parametro da comunidade. Assim, varidveis que poderiam ter um papel importante para a
estruturacdo das comunidades e apresentaram colinearidade (como N e P), puderam ter seus
efeitos explorados em modelos distintos.

Como ndo encontramos relacdo entre as concentracdes de N e P na dgua e no solo,
optamos por somar a nossa lista de modelos um modelo alternativo em que utilizamos
unicamente a concentracdo desses elementos na dgua para predizermos seu efeito sobre as
comunidades. Adotamos essa alternativa por considerarmos que as concentracdes desses
elementos na dgua poderiam ser melhores preditores em relagdo as suas concentragcdes no
solo, visto que, como coletamos as amostras de solo um més apds a coleta da precipitacio,
ndo sabemos a porcao do pulso de nutrientes da precipitacdo que foi absorvida pelas plantas,
ou perdida para a microbiota do solo ou via lixiviacao. Além disso, visto que nossos modelos
nio poderiam abranger todas as varidveis passiveis de serem afetadas pelas bromélias e de
afetarem a comunidade (devido as colinearidades encontradas), foi necessario acrescentar em
nossos modelos um /ink hipotético. Esse link relacionou a variavel ‘presenca de bromélias’
aos parametros da estrutura das comunidades, representando os efeitos das varidveis afetadas
pelas bromélias que ndo puderam pertencer ao modelo por questdes de colinearidade. Sem
essa conexdo direta entre a varidvel ‘presenga de bromélias’ e as variaveis ‘diversidade’,
‘biomassa’ e ‘densidade’, alguns modelos seriam invalidados por acusarem a falta de um falso
caminho importante para a constru¢do da rota, decorrente do efeito da varidvel ausente
implicito na variavel “presenca de bromélias”. Ao todo, construimos 12 modelos para cada
parametro, fruto das combinacOes das caracteristicas que puderam ser agrupadas por nao
apresentarem correlacdo: N ou P (da dgua ou do solo) + pH + K ou Ca ou Mg. Avaliamos o
ajuste global da piecewise SEM utilizando o teste de Shipley de separacdo direta através da
estatistica C de Fisher (Tabela 1).

Para obtermos modelos mais simples e robustos, reduzimos nosso nimero de varidveis
via selecdo de modelos utilizando o Critério de Informacao de Akaike corrigido para amostras
pequenas (AICc). Segundo Burnham e Anderson (2002), se dois modelos apresentam uma
diferenca de AICc de 2 unidades, o melhor modelo tem suporte limitado. Apenas um AAICc
> 10 unidades (AAICc = AICmodelo anterior — AlCmodelo final) indicaria forte suporte. Assim, ao
compararmos modelos completos com seus modelos reduzidos aninhados, consideramos esses
modelos como sendo distintos entre si quando a diferenga entre seus valores de AICc fosse

superior a 10 (Tabela 1).
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RESULTADOS

Precipitacdo através da copa

Na presenca de bromélias-tanque no dossel, as concentragdes de N total na dgua da
precipitacdo através da copa quase dobraram, enquanto que as concentragcdes de P total mais
do que triplicaram (média + EP; nitrogénio — bromélias ausentes: 0,825 = 0,063 mg L7,
bromélias presentes: 1,608 + 0,143 mg L, ANOVA, Fi19 = 31,37, P < 0,001; fésforo —
bromélias ausentes: 0,041 + 0,006 mg L', bromélias presentes: 0,129 + 0,020 mg L,
ANOVA, Fi,19 = 19,90, P < 0,001; Apéndice S2: Fig. S1 a, b). Como esperado, a quantidade
de chuva que chegou ao solo também foi maior na presenca de bromélias (média + EP;
bromélias ausentes: 2,480 + 0,089 L, bromélias presentes: 3,139 + 0,299 L, ANOVA, Fi,17 =
4,45, P = 0,05; Apéndice S2: Fig. S1 c). Nao encontramos uma relacdo significativa do
volume de chuva com a altura das bromélias em relacdo ao solo (ANOVA, Fi16 = 0,21, P =
0,65; Apéndice S2: Fig. S2 a), mas quanto maior o nimero de bromélias aglomeradas, maior
foi o volume de chuva coletado (ANOVA, Fi1.16 = 7,90, R’ = 0,289, P = 0,012; Apéndice S2:
Fig. S2 b). Além disso, uma vez que o volume de chuva na presenca de bromélias-tanque
epifitas € maior, se considerarmos a quantidade total de N e P que chegaram ao solo via
precipitacdo, as manchas de solo sob bromélias receberam quase 2,5 vezes mais N e 4 vezes
mais P em relacdo as suas manchas vizinhas (média + EP; nitrogénio — bromélias ausentes:
2,053 £ 0,187 mg, bromélias presentes: 5,044 + 0,647 mg, ANOVA, Fi,17=21,42, P <0,001;
fosforo — bromélias ausentes: 0,104 £ 0,018 mg, bromélias presentes: 0,402 + 0,067 mg,

ANOVA, F1,17=20,13, P <0,001; Apéndice S2: Fig. S3 a, b).

Caracteristicas fisico-quimicas das manchas de solo

Ao contrdrio do esperado, a presenca de bromélias-tanque epifitas ndo conferiu ao
solo, maiores concentragdes de N e P (nitrogénio: ANOVA, Fi20 = 3,13, P = 0,092; fésforo:
ANOVA, Fi20 = 2,39, P = 0,138; Apéndice S2: Fig. S4 a, b). Também nio encontramos
relacdo ao compararmos a concentragdo desses elementos na 4gua com suas concentracdes no
solo (nitrogénio: ANOVA, Fi,19 = 3,94, P = 0,062; fésforo: ANOVA, F1,19 = 0,40, P = 0,533;
Apéndice S2: Fig. S5 a, b). No entanto, para as varidveis do solo pH e Ca, encontramos um
efeito positivo da presenca de bromélias no dossel (pH: ANOVA, Fi2 = 11,91, P = 0,002;
calcio: ANOVA, Fi1p0=5,12, P =0,035; Apéndice S2: Fig. S6 a, b). Para as demais varidveis
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do solo, ndo encontramos nenhum efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas (para mais
detalhes, ver Apéndice S2: Fig. S6 e Fig. S7).

A presenca dessas epifitas no dossel ndo afetou a biomassa de serapilheira acima do
solo (ANOVA, Fip0 = 0,48 P = 0,496; Apéndice S2: Fig. S8 a). Porém, como esperado, a
presenca de bromélias-tanque decresceu a disponibilidade de luz (ANOVA, Fi20 = 5,55, P =
0,029; Apéndice S2: Fig. S8 b). Embora a serapilheira ndo tenha sido afetada pela presenca de
bromélias, tanto a biomassa de serapilheira como a disponibilidade de luz responderam
positivamente ao distanciamento das bromélias em relagdo solo (serapilheira: ANOVA, Fi.19
= 10,36, R? = 0,319, P = 0,004; luz: ANOVA, Fi19 = 12,7, R* = 0,369, P = 0,002; Apéndice
S2: Fig. S9 a, b), mas foram insensiveis a variacdes do nimero dessas epifitas no dossel
(serapilheira: ANOVA, Fi19 = 0,78, P = 0,388; luz: ANOVA, Fi19 = 2,71, P = 0,116;
Apéndice S2: Fig. S9 c, d).

Estrutura das comunidades de plantulas

Com a exclusio de samambaias, lianas e gramineas, coletamos um total de 365
individuos, dentre os quais identificamos 108 morfoespécies. A presenca de bromélias-tanque
no dossel, embora tenha apresentado uma tendéncia marginal, ndo afetou a composicdo de
espécies das comunidades de plantulas (PERMANOVA, Fi40 = 1,15, R?>=0,028, P = 0,067,
Fig. 2). Contudo, a composi¢do de espécies das parcelas foi afetada pelas varidveis pH e
luminosidade (pH: PERMANOVA, Fis = 1,40, R’ = 0,034, P = 0,019, Fig. 2a;
luminosidade: PERMANOVA, Fi4 = 1,40, R’ = 0,034, P = 0,017, Fig. 2b). As demais
varidveis analisadas nao apresentaram efeito sobre a composi¢ao (mais detalhes encontram-se

no Apéndice S3: Tabela S2).
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F1G.2. Escalonamento multidimensional ndo-métrico (NMDS) ilustrando a dissimilaridade
entre as composicdes das comunidades segundo nossos tratamentos. Tratamentos: presenca de
bromélias-tanque epifitas (A) e auséncia de bromélias-tanque epifitas (e®). (a) pH afeta
significativamente a composi¢do das comunidades (PERMANOVA, F40 = 1,40, R? = 0,034,
P = 0,019). (b) Luminosidade também afeta significativamente a composicdo das
comunidades (PERMANOVA, F14 = 1,40, R> = 0,034, P = 0,017). Gradientes de coloragdo
representam a dimensao dos valores das varidveis pH e luminosidade. Cada ponto se refere a
comunidade de uma parcela e as linhas ligam os pontos ao centroide da distribuicao das
composicdes de cada tratamento. Embora os tratamentos ndo tenham afetado
significativamente a composicao das comunidades, o distanciamento dos centroides das duas
distribuicdes evidencia a tendéncia apresentada (PERMANOVA, F140 = 1,15, RZ2=0,028, P =
0,067).
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A piecewise SEM, mais do que apresentar o efeito da presenca de bromélias-tanque
epifitas sobre as comunidades, permitiu-nos identificar os mecanismos pelos quais as
bromélias poderiam estar afetando indiretamente essas comunidades. Da exploracao de nossos
12 modelos para cada parametro das comunidades, tivemos por melhores modelos aqueles em
que o modelo completo continha uma combinacdo das seguintes varidveis: N ou P da
precipitacdo + pH + Ca (ver Tabela 1 para varidveis removidas do modelo completo para cada
um dos pardmetros). Apresentamos, portanto, dois conjuntos de modelos: aqueles que
continham N no modelo inicial (Fig. 3), e aqueles que continham P (Fig. 4). Os modelos
contendo N e P para um mesmo parametro da comunidade ndo puderam ser combinados, visto
que o N e o P da precipitacdo apresentaram colinearidade entre si (VIF > 3). Esses dois
conjuntos de modelos ndo s6 foram os que melhor explicaram a variacdo encontrada nos
parametros das comunidades (i.e., maior R?), mas também os que mais caminhos
significativos apresentaram. Os modelos similares a estes, em que utilizamos as concentracdes
de N e P do solo, apresentaram o mesmo resultado na remog¢ao das varidveis, com excecao do
fato de tanto o N como o P do solo ndo terem afetado nenhum parametro da estrutura das
comunidades (ver Apéndice S3: Tabela S1 para dados da remocdo das varidveis nesses dois
modelos).

De modo geral, a presenca de bromélias-tanque epifitas afetou positivamente a
diversidade e negativamente a biomassa e a densidade das comunidades. A diversidade foi
afetada indiretamente pelas bromélias via interceptacdo de luz (r = -0,152), fertilizacdo do
solo com Ca (r = -0,221) e enriquecimento da dgua da chuva com N (r = 0,554) (Fig. 3a, Fig.
4a). Desses efeitos sobre a diversidade, os dois primeiros foram negativos, contudo, sua soma
foi superada pelo efeito positivo apresentado pelo enriquecimento da dgua com N. Ja a
biomassa e a densidade foram afetadas apenas negativamente pela presenca das bromélias. Os
efeitos sobre a biomassa foram mediados pelo aumento do pH do solo (r = -0,120) e pelo
enriquecimento da dgua da chuva com N (r = -0,218) (Fig. 3b, Fig. 4b); enquanto que o efeito
sobre a densidade foi mediado apenas pela interceptacdo de luz (r = -0,141) (Fig. 3c). No
modelo de biomassa para o P, o efeito negativo direto da presenca de bromélias sobre a
biomassa (Fig. 4b) provavelmente ¢ um vestigio do efeito do N presente na precipitacdo, que,
por ndo estar presente neste modelo e ter uma forte relacdo com a presenca de bromélias, tem
seu efeito mascarado por essa varidvel (ver Material e Métodos). De modo independente a
presenca das bromélias, a biomassa de serapilheira no solo apresentou um forte efeito
negativo tanto para a diversidade (efeito direto = -0,507) como para a densidade (efeito direto

=-0,610). O parametro das comunidades melhor explicado por nossos modelos foi biomassa
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(Rharginar = 0,77), seguido por densidade (R ginar = 0,36) e diversidade (Rj,qrginar =

0,25).

TABELA 1. Selecdo de modelos, para modelos com N e P na precipitacdo, utilizando o Critério
de Informacdo de Akaike corrigido (AICc), realizada para reduzirmos o nimero de varidveis
com efeito ndo significativo sobre a estrutura das comunidades (diversidade, biomassa e

densidade).

Passos da selecdo de modelos Varidvels removidas do AlCc AAICc C de
modelo completo Fisher

Modelos de diversidade
Nitrogénio - modelo completo — 3056,93 2909,50 16,93 0,260
1 pH.solo 290,53 143,10 23,86 0,248
Final pH.solo + Ca.solo 147,43 0 32,43 0,070
Fésforo - modelo completo — 3051,77 2915,63 11,77 0,625
1 pH.solo 285,19 149,05 18,52 0,553
Final pH.solo + P.agua 136,14 0 17,55 0,617

Modelos de densidade
Nitrogénio - modelo completo — 3056,93 2983,57 16,93 0,260
1 Ca.solo 290,22 216,86 23,55 0,263
2 Ca.solo + pH.solo 142,80 69,44 27,80 0,182
Final Ca.solo + pH.solo + N.agua 73,36 0 13,86 0,837
Fésforo - modelo completo — 3051,77 2978,88 11,77 0,625
1 Ca.solo 281,76 208,87 15,09 0,771
2 Ca.solo + pH.solo 131,96 59,07 16,96 0,766
Final Ca.solo + pH.solo + P.agua 72,89 0 13,39 0,860

Modelos de biomassa
Nitrogénio - modelo completo - 3056,93 2914,10 16,93 0,260
1 Ca.solo 291,02 148,19 2435 0,227
Final Ca.solo + Serap 142,83 0 27,83 0,181
Fésforo - modelo completo - 3051,77 2970,38 11,77 0,625
1 Ca.solo 281,14 199,75 14,47 0,806
2 Ca.solo + Serap 135,75 54,36 20,75 0,536
Final Ca.solo + Serap + P.agua 81,39 0 21,89 0,347

Nota: apresentamos todos os passos da selecio de modelos e o conjunto de varidveis
removidas do modelo completo em cada passo. Avaliamos o ajuste dos modelos através da
estatistica C de Fisher e seu respectivo P-valor para cada modelo (P > 0,05 indica ajuste
adequado do modelo). Modelos completos para nitrogénio: Y ~ BTE + N.agua + Ca.solo +
pH.solo + Serap + Luz, Y = diversidade ou biomassa ou densidade, BTE = Presenca de
bromélias-tanque epifitas, N.agua = N via precipita¢do, Ca.solo = Ca do solo, pH.solo = pH
do solo, Serap = biomassa de serapilheira acima do solo, Luz = luz a 1m do solo. Modelos
completos para fosforo: Y ~ BTE + P.agua + Ca.solo + pH.solo + Serap + Luz, Y =
diversidade ou biomassa ou densidade, P.agua = P via precipitacdo. AAICc = AICmodelo anterior
— AICmodelo finale
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F1G.3. Modelos de equacdo estrutural, contendo N na precipitacdo, referentes aos efeitos de
bromélias-tanque epifitas sobre: (a) diversidade, (b) biomassa e (c) densidade das
comunidades. Em cada um dos diagramas estdo representadas apenas as varidveis dos
modelos finais, em que as varidveis que ndo apresentaram efeitos significativos sobre a
comunidade foram removidas (Tabela 1). No modelo inicial, as varidveis ambientais presentes
eram: N via precipitacdo, pH do solo, Ca do solo, serapilheira no solo e luz a Im do solo.
Setas azuis s6lidas indicam caminhos positivos significativos (P < 0,05 piecewise SEM), setas
vermelhas sélidas indicam caminhos negativos significativos (P < 0,05 piecewise SEM), e
setas pretas tracejadas indicam caminhos ndo significativos (P > 0,05 piecewise SEM). A
espessura dos caminhos significativos representa a magnitude dos coeficientes de regressao
padronizados, apresentados ao lado das setas. Rs marginais para os componentes dos
modelos encontram-se abaixo das varidveis endogenas.
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FiG.4. Modelos de equacdo estrutural, contendo P na precipitacdo, para os efeitos de
bromélias-tanque epifitas sobre: (a) diversidade e (b) biomassa das comunidades. O modelo
para a densidade ndo foi representado por ser idéntico ao do modelo contendo N (Fig. 3c). Em
cada um dos diagramas estdo representadas apenas as varidveis dos modelos finais, em que as
varidveis que nao apresentaram efeitos significativos sobre a comunidade foram removidas
(Tabela 1). No modelo inicial, as varidveis ambientais presentes eram: P via precipitacao, pH
do solo, Ca do solo, serapilheira no solo e luz a 1m do solo. Setas azuis solidas indicam
caminhos positivos significativos (P < 0,05 piecewise SEM), setas vermelhas so6lidas indicam
caminhos negativos significativos (P < 0,05 piecewise SEM), e setas pretas tracejadas
indicam caminhos ndo significativos (P > 0,05 piecewise SEM). A espessura dos caminhos
significativos representa a magnitude dos coeficientes de regressdo padronizados,
apresentados ao lado das setas. R?s marginais para os componentes dos modelos encontram-se
abaixo das varidveis endogenas.

DISCUSSAO

A presenca de bromélias-tanque no dossel, como esperado, alterou propriedades
fisico-quimicas das manchas de solo sobre as quais elas se encontram. A precipitacdo através
da copa transferiu uma quantidade aproximadamente 2,5 vezes maior de N e 4 vezes maior de

P para as parcelas sob bromélias, as quais também apresentaram maiores concentracdes de
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Ca, assim como um pH mais elevado, formando manchas de solo caracteristicas no sub-
bosque. Além disso, a interceptacdo de luz por parte dessas epifitas tornou essas dreas mais
sombreadas em relacdo as suas dreas vizinhas. Como reflexo desses efeitos sobre condi¢des
ambientais e disponibilidade de nutrientes, a presenca desse tipo particular de epifitas também
afetou a estrutura das comunidades de plantulas no interior da mata. Especificamente, tanto a
diversidade como a biomassa e a densidade dessas comunidades foram afetadas, havendo
também um efeito indireto das bromélias sobre a composi¢do de espécies das parcelas. Além
da novidade de apresentarmos bromélias-tanque epifitas como fornecedoras de subsidios
aqudticos a comunidades de plantulas, desvendamos um novo exemplo de agente promotor de
heterogeneidade ambiental e biologica em uma floresta tropical, refor¢cando e expandindo o
papel-chave dessas epifitas tanto na ciclagem de nutrientes como na estruturacdo das
comunidades de plantulas no sub-bosque dessas florestas.

A precipitacdo através da copa tornou-se muito mais nutritiva na presenca de
bromélias-tanque e apresentou um volume de chuva em média 26% maior em relacdo as dreas
sem essas epifitas. Mais do que acumularem quantidades expressivas de dgua e possibilitarem
a transformacdo dos detritos presentes em seus tanques, verificamos que bromélias-tanque
epifitas se comportam como fontes de nutrientes para as comunidades presentes no solo. Se
considerarmos que para ecossistemas tropicais severamente intemperizados a precipitacdao
através da copa compde uma de suas principais fontes de nutrientes (Bruijnzeel 1991) — a
principal para enxofre, potassio e sodio (Parker 1983) — esta descoberta pode apresentar uma
substancial importancia para a reciclagem de nutrientes em florestas tropicais, sobretudo
aquelas em que essas epifitas det€m alta representatividade no dossel.

Embora ndo tenhamos encontrado uma relacdo entre as concentracdes de N e P na
precipitacdo e no solo, acreditamos que, ao alcancarem o solo, esses nutrientes possam ter
sido rapidamente imobilizados e absorvidos tanto pelas plantas como pela microbiota do solo.
De modo geral, em ambientes tropicais os periodos mais imidos estdo vinculados ndo s as
fases de maior crescimento vegetal como também de proliferacdo de microrganismos do solo
(Singh et al. 1989). Assim, tendo em vista a escassez desses elementos no solo e sua
importancia para as comunidades ali presentes, os compostos de N e P poderiam ter sido
rapidamente incorporados pelas comunidades desse sistema. Ainda, se considerarmos que o N
apresenta alta mobilidade no solo quando sob a forma de nitrato (NO3), uma outra hipétese
seria de que esse elemento poderia ter sido perdido via lixiviacdo (Van Miegrot e Cole 1985).

Além da fertilizacdo das manchas de solo com N e P, verificamos que a presenca de

bromélias-tanque no dossel proporcionou a criacdo de manchas no solo com um pH menos
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acido e, em média, com 50% a mais de Ca em relagc@o as suas dreas vizinhas. Acreditamos
que o aumento do pH seja decorrente da maior deposicdo de Ca nas dreas sob bromélias, e
que esta substancial deposicao, de modo semelhante ao processo envolvendo a deposi¢ao de
sal em ecossistemas dunas (Del Vecchio et al. 2013), s6 tenha sido possivel em virtude da
natureza aquatica dessa fonte de nutrientes, o que ressalta a contribuicdo diferencial dessas
epifitas ao fornecerem subsidios aqudticos a ecossistemas terrestres.

Alguns trabalhos ja demonstraram o actimulo de expressivas quantidades de Ca dentro
do tanque de bromélias (e.g., Diesel e Schuh 1993, Diesel 1997), assim como outros autores
quantificaram organismos da microfauna e da macrofauna que poderiam contribuir fortemente
com esses depositos (Ferreira 1981, Junior 2014). Em ambos 0s casos, 0s organismos
responsaveis pelo acimulo desse elemento sdo crustaceos. Diesel (1997), por exemplo,
verificou que fémeas do caranguejo bromelicola jamaicano Metopaulias depressus
(Grapsidae), acumulam conchas de caracdis (carbonato de cdlcio — CaCOs3) nos tanques
laterais das bromélias onde liberam suas larvas, a fim de prover o Ca necessirio ao
desenvolvimento de sua prole durante o primeiro estdgio juvenil, o que também tem como
consequéncia o aumento do pH nesses ambientes. De modo mais geral, uma grande variedade
de crustidceos pode ser encontrada no tanque de bromélias (Jocque et al. 2013), dos quais
destacam-se os ostracodas. Esses organismos apresentam uma concha bivalve (em sua
maioria, também de CaCOs) e, embora diminutos (tipicamente entre 1 € 2 mm), encontram-se
em grande nimero dentre muitas espécies de bromélias, sendo, em muitos casos, o grupo de
artropodes mais abundante da fauna associada a essas epifitas (chegando a mais de 300 ind/L
em bromélias na regido de nossa drea de estudo [Ferreira 1981, Junior 2014]). Muitos
ostracodas sdo endémicos de bromélias (Little e Hebert 1996) e, por serem muito abundantes
e estarem presentes ao longo de quase toda regido neotropical (Tressler 1941, Tressler 1956,
Fish 1976, Pinto e Jocque 2013), acreditamos que sejam a principal fonte do Ca presente no
tanque dessas plantas.

Ao promoverem alteracdes em manchas de solo no sub-bosque, bromélias-tanque
epifitas mais do que se distinguirem como fontes diferenciadas de nutrientes no dossel,
passam a apresentar um papel-chave nessas florestas. Ainda que alguns trabalhos tenham
levantado suspeitas acerca de um possivel efeito fertilizador de bromélias-tanque para o solo
(Benzing et al. 1972, Hay et al. 1981, Benavides-Gordillo et al. 2019), esta questdo e suas
consequéncias continuaram em aberto. Em nosso trabalho, comprovando as suspeitas que se
tinham até entdo, verificamos que a presenga de bromélias-tanque no dossel, em uma floresta

tropical sobre solos distréficos, € capaz de alterar propriedades fisico-quimicas das manchas
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de solo sobre a quais se encontram. Por conseguinte, essas epifitas, que antes eram
reconhecidas como engenheiras de ecossistemas por fornecerem abrigo e recursos a um vasto
ndmero de organismos (Cooper et al. 2014), agora podem ser reconhecidas também por serem
capazes de afetar a disponibilidade de recursos no solo, promovendo heterogeneidade
ambiental nessas florestas em uma escala local.

Em relacdo aos efeitos sobre a estruturacdo das comunidades de plantulas no sub-
bosque, verificamos que todas as alteragdes observadas nas manchas de solo na presenga de
bromélias-tanque epifitas, com excecao do enriquecimento da precipitacdo com P, tiveram
alguma implicacdo para a estrutura das comunidades. Essas implicacdes reforcam os possiveis
efeitos indiretos da presenca dessas epifitas sobre as comunidades de plantulas nesta floresta
tropical, mediados pela reducdo da luminosidade, pelo aumento do pH e das concentragdes de
Ca no solo, e pelo aumento das quantidades de N que chegam ao solo via precipitacao.

A comecar pela luz, acreditamos que seu efeito positivo sobre a densidade seja reflexo
da demanda desse recurso para processos vitais ao desenvolvimento vegetal, como
germinacdo (Vleeshouwers 1995) e crescimento (Chazdon e Fetcher 1984, Pearcy 2007). Ja
seus efeitos sobre a composicao e a diversidade das comunidades seriam reflexo da demanda
diferencial das espécies e de sua tolerancia a diminuicao desse recurso (Pearcy 2007). Além
da presenca de bromélias no dossel, um outro fator que poderia interferir na chegada de luz no
solo seria a biomassa de serapilheira. Esta varidvel, ndo influenciada pela presenca de
bromélias-tanque, apresentou um forte efeito negativo sobre a diversidade e a densidade, o
qual poderia ser explicado tanto pelo bloqueio a entrada de luz (Bosy e Reader 1995), como
pelo impedimento fisico a germinagdo e pela facilitacdo a ocorréncia de patégenos, seja em
sementes (Beckstead et al. 2012), seja nas plantulas (Garcia-Guzmdan e Benitez-Malvido
2003).

Assim como demonstrado por Holste et al. (2011), ao estudar o crescimento de
plantulas em uma floresta tropical imida na Costa Rica, verificamos que as condicdes
nutricionais do solo podem ser tdo importantes quanto a disponibilidade de luz para a
estruturacdo das comunidades, sobretudo no que se refere a sua composi¢do, diversidade e
biomassa. Dentre as caracteristicas quimicas do solo associadas a mudangas na estrutura das
comunidades, destacamos o aumento sofrido pelo pH, visto a importancia crucial dessa
caracteristica na modulacdo da disponibilidade de nutrientes no solo (Lambers et al. 2008).
Como atestado para outros sistemas hiperdiversos, a acidificacdo do solo pode compor um
dos principais processos responsdveis por explicar as variagdes locais encontradas para a

diversidade de comunidades de plantas (Laliberté et al. 2014). Logo, o efeito indireto da
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presenca de bromélias-tanque sobre a composi¢cdo das comunidades, mediado pelo aumento
do pH, poderia ser reflexo da atenuagdo do filtro ambiental criado pela acidifica¢do do solo,
possibilitando mudangas na composi¢do das comunidades tanto pelo aumento da
disponibilidade de nutrientes na solucdo do solo (Lambers et al. 2008), como pela
possibilidade de que espécies do pool regional antes limitadas pela excessiva acidez do solo,
ou pela toxicidade por aluminio (Kochian et al. 2005), pudessem coocorrer com espécies
tolerantes a tais condigdes.

Embora a elevacdo do pH possa atenuar as condi¢des de estresse do solo e favorecer o
estabelecimento de espécies restritas a manchas de solo menos severas, acreditamos que seu
efeito negativo sobre a biomassa das comunidades seja decorrente da adaptacdo de muitas das
espécies da area de estudo ao déficit nutricional e a acidez do solo. Como verificado por
Piartel (2002), em ambientes em que solos 4acidos se tornaram comuns ao longo da historia
evolutiva de sua flora, € de se esperar que aumentos do pH do solo sejam desvantajosos as
plantas ali presentes, visto o vinculo presente entre a fisiologia dessas plantas e tais condi¢cdes
de estresse. De modo semelhante, o efeito negativo do N sobre a biomassa das comunidades,
também verificado para outras florestas (Bowman et al. 2008, Lu et al. 2010, Tian et al.
2017), poderia ser consequéncia de um efeito negativo promovido pelo excedente desse
elemento no solo, causado, por exemplo, pela inibicio da atividade de comunidades
microbianas do solo envolvidas na disponibilizacao de N as plantas (Wallenstein et al. 2006,
Wang et al. 2018, Kou et al. 2019). Essa fertilizacdo também poderia explicar a auséncia de
efeitos encontrados para a fertilizagdo com P, visto que a adicao de N pode reduzir a absorcao
de P ao inibir o desenvolvimento de micorrizas (Wallander e Nylund 1992, Brandrud e
Timmermann 1998, Nilsson e Wallander 2003), indispensdveis para a absorcdo deste
elemento em ambientes demasiadamente pobres (Plassard e Dell 2010).

Para o efeito da deposicdo de N sobre a diversidade, oposto ao encontrado para a
biomassa, acreditamos que o mecanismo envolvido na diversificagdo das comunidades seja a
coexisténcia de espécies via particdo de recursos. A grande diversidade de formas de N
presente no tanque de bromélias — de formas inorganicas (NH} e NO3) a formas orgénicas de
baixo peso molecular (aminodcidos e wureia) e elevado peso molecular (proteinas)
(Inselsbacher et al. 2007) — poderia promover uma maior diversificacdo das formas de N
presentes no solo, possibilitando a coexisténcia de espécies com diferentes preferéncias dentre
as formas de N disponiveis (McKane et al. 2002, Luo et al. 2018). Ja para o Ca, que também
afetou a diversidade, porém negativamente, acreditamos que a resposta negativa da

diversidade pudesse ser decorrente da sensibilidade de parte das espécies presentes nas
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comunidades a fertilizacdo com este nutriente. Sabemos que espécies adaptadas a solos pobres
podem sofrer negativamente com a adi¢do de nutrientes (Groves e Keraitis 1976) e que,
sobretudo para aquelas adaptadas a solos 4cidos (espécies calcifugas), a adi¢do de Ca poderia
aumentar substancialmente a toxicidade do P a essas espécies (Hayes et al. 2019).

Ao avaliarmos os efeitos de tais alteracdes sobre a estrutura das comunidades de
plantulas do sub-bosque, verificamos que, mais do que amplificadoras da diversidade de
condi¢des ambientais, essas epifitas ainda podem assumir o papel de amplificadoras de
biodiversidade. Tal defini¢do, embora ja empregada por alguns autores ao descrever o papel
dessas plantas nos ecossistemas em que se encontram, seus trabalhos, em sua maioria,
avaliaram o efeito da presenca de bromélias-tanque somente para a diversificacdo da fauna
local (Rocha et al. 2000, Gongalves-Souza et al. 2010, Silva et al. 2011), e, em alguns poucos
casos, para o favorecimento da germinacao de determinadas espécies de plantas no interior de
seus tanques (Fialho 1990, Fialho e Furtado 1993). O presente trabalho € o primeiro a
verificar o efeito de bromélias-tanque epifitas sobre comunidades de plantulas via fertilizagao,
expandindo o efeito amplificador de diversidade dessas epifitas também para plantulas no
sub-bosque de florestas tropicais.

Em conclusao, a heterogeneidade ambiental constitui um importante elemento para a
geracdo e manutengdo da diversidade bioldgica (Ricklefs 1977, Bartels e Chen 2010, Shirima
et al. 2016, Kumar et al. 2018), contudo, ndo obstante seu reconhecimento, suas causas €
mecanismos ainda sdo pouco conhecidos. De modo inédito, verificamos que bromélias-tanque
epifitas podem atuar como espécies-chave em florestas tropicais sobre solos dacidos e
distréficos, visto que, além de promoverem heterogeneidade ambiental, essas epifitas podem
ser capazes de afetar substancialmente a estruturacdo das comunidades de plantulas presentes
no sub-bosque. Assim, diante da crescente degradacdo e das perdas de biodiversidade do
dominio da Mata Atlantica (Rocha et al. 2007, Ribeiro et al. 2009, Bello et al. 2015), um dos
maiores centros de biodiversidade e endemismos do mundo (Myers et al. 2000, Laurance
2009), a perda dessas epifitas poderia acentuar ainda mais o risco de homogeneizacio desses
ecossistemas. Além disso, considerando que neste dominio as epifitas compdem a forma de
crescimento mais vulnerdvel aos riscos de extin¢do (Ledo et al. 2014), e que os ambientes de
restinga apresentam os maiores riscos de desaparecimento (Rocha et al. 2007, Ledo et al.
2014), nossos resultados oferecem mais um importante subsidio para a conservacio e
protecdo dessas espécies-chave, assim como para seu emprego na restauracdo de dreas em
regeneragdo. Por fim, nosso trabalho também dd margem a investigacdo de outros sistemas

que, mesmo nao sendo de natureza aqudtica, podem criar manchas de solo com depdsitos
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caracteristicos, como formigueiros (Wu et al. 2013), cupinzeiros (Nutting et al. 1987), latrinas
de grandes primatas (Gonzdlez-Zamora et al. 2012), latrinas de ungulados (Fragoso et al.
2003) e poleiros de morcegos (Duchamp et al. 2010), as quais, de modo semelhante, poderiam
contribuir como importantes agentes na estruturacdo de comunidades bioldgicas em

ecossistemas tropicais hiperdiversos.
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APENDICES

Apéndice S1. Detalhamento da metodologia quanto ao posicionamento das parcelas sob
bromélias, andlises quimicas de &4gua e solo, e caracteres vegetativos utilizados na

morfoespeciacdo das plantulas das parcelas.

Posicionamento das parcelas sob bromélias

Verificamos que os aglomerados de bromélias, mais do que possuirem uma grande
area de captacdo e acumulo de dgua, se assemelham a um grande funil, de modo que, se
estiverem em galhos ou ramos horizontalizados, quando extravasam, direcionam grande parte
da dgua extravasada para uma drea restrita abaixo delas. Isso ocorre ndo s gracas a
arquitetura do tanque dessas plantas, mas também gracas a disposi¢do de suas folhas secas,
que atuam como escoadouros para o gotejamento da dgua que sai de seus tanques (Fig. S1).
Assim, tendo em vista o funcionamento desse sistema, esperamos que as parcelas sob
aglomerados de bromélias recebam maiores quantidades de dgua (uma vez que esta foi
canalizada para essas dreas) e que essa quantidade de 4gua seja tanto maior quanto maior for o
nimero de bromélias do aglomerado.

Uma vez que essas tendéncias foram confirmadas em nossos dados, tivemos um
critério mais seguro para julgarmos possiveis outliers decorrentes do posicionamento errdoneo
de alguma parcela, isto é, para caso tenhamos posicionado alguma parcela fora da 4rea sobre a
qual o conteido extravasado das bromélias estivesse precipitando. Nessa avaliagdo,
identificamos apenas um outlier: a parcela 12. Essa parcela continha um ndmero muito
elevado de bromélias e um volume de precipitacdo muito baixo, discrepante na distribui¢ao de
nossos dados do volume de chuva coletado em funcdo do ndmero de bromélias no
aglomerado (parcela 12: nimero de bromélias = 30, volume da precipitacido = 1,45 L, Cook’s
Distance > 1,0). Essa mesma parcela também apresentou valores discrepantes em nosso
modelo de biomassa de plantulas (parcela 12: bromélias-tanque epifitas presentes, biomassa

de plantulas acima do solo = 28,70 g, Cook’s Distance > 1,0).
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Andlise quimica da dgua proveniente da precipitacdo através da copa

Nitrogénio e fésforo totais — oxida¢do simultdnea de compostos nitrogenados e
fosforados com persulfato em meio alcalino (Grasshoff et al. 1999). Por se tratar apenas dos
conteudos totais, as amostras nao foram filtradas. Essas andlises foram realizadas no
Laboratério de Biogeoquimica Marinha da Universidade Estadual de Santa Cruz (UESC),
[Ihéus-BA, Brasil.

Anadlise quimica de solo

Matéria organica (MO) — oxidacdo com dicromato de s6dio 1IN em meio sulftrico,
com titulacdo do excedente de oxidante com solu¢cdo padrdo de sulfato ferroso amoniacal;
nitrogénio (N) total — método de Kjeldahl; fésforo (P), calcio (Ca), potdssio (K) e magnésio
(Mg) — extracdo por resina trocadora de fons; pH — medi¢do em CaCl; 0,01N usando a relagdo
solo:solucdo de 1:2,5; e Acidez Potencial (H+Al) — método pH SMP (Raijj et al. 2001). Essas
andlises foram realizadas no Laboratério de Fertilidade do Solo, Instituto Agrondmico,

Campinas-SP, Brasil.

Caracteres morfologicos vegetativos utilizados para a morfoespeciagdo das plantulas

Filotaxia, formato das folhas, padrdo da margem das folhas, padrio de venacdo das
folhas, presenca de pontuacdes translicidas nas folhas, tamanho e forma do peciolo, presenca
de estipulas e/ou cicatrizes foliares, presenga de tricomas ou espinhos, presenca de doméceas,

presenca de nectdrios extraflorais, e presenca de latex (Bell e Bryan 2008).
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FiG. S1. Bromélia-tanque epifita situada sobre tronco caido em um manguezal no Parque
Estadual da Serra do Mar (Picinguaba), Sao Paulo, Brasil. Ao secarem, as folhas mais velhas
tendem a se dispor verticalmente na base da planta, de modo que, quando o tanque dessas
epifitas extravasa, essas folhas funcionam como canaletas que levam a dgua a gotejar sobre a

regido imediatamente abaixo dessas plantas. Foro: Lucas W. Zorzetti.
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Apéndice S2. Efeitos da presenca de bromélias-tanque epifitas para as varidveis ambientais
das parcelas (N e P na precipitagdo através da copa, volume da precipitacio, nutrientes e

atributos quimicos do solo, biomassa de serapilheira acima do solo, e luminosidade).
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FIG. S1. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para concentracdo de N, concentragao
de P e volume de dgua da precipitagcdo através da copa. (a) Na presenca de bromélias-tanque
epifitas a dgua da chuva se torna mais rica em N (ANOVA, Fi,19 = 31,37, P < 0,001). (b) Na
presenca de bromélias-tanque epifitas a dgua da chuva também se torna mais rica em P
(ANOVA, Fi,19 = 19,90, P < 0,001). (c) O volume de chuva que chega ao solo é maior na
presenca de bromélias-tanque no dossel (ANOVA, Fi17 = 4,45, P = 0,05). Letras diferentes
sobre cada barra indicam diferencga significativa entre os tratamentos.
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FIG. S2. Relacdo entre nimero de bromélias-tanque no dossel e sua altura com o volume de
chuva coletado. (a) O volume de chuva coletado ndo variou com o distanciamento das
bromélias em relacdo ao solo (ANOVA, Fi16 = 0,21, P = 0,65). (b) Quanto mais bromélias-
tanque epifitas, maior o volume de precipitacdo que chega ao solo (ANOVA, Fi 16 = 7,90, R
= 0,289, P = 0,012). Linhas de regressdo significativas sdo mostradas em azul, com area
sombreada delimitando intervalo de confianga de 95%.
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FiG. S3. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para as quantidades totais de N e P
que chegam ao solo via precipitacdo. (a) Na presenca de bromélias-tanque epifitas o solo é
abastecido com aproximadamente 2,5 vezes mais N via precipitacdo (ANOVA, F1,17 = 21,42,
P < 0,001). (b) Na presenca de bromélias-tanque epifitas o solo € abastecido com
aproximadamente 4 vezes mais P via precipitacdo (ANOVA, F1,17 = 20,13, P < 0,001). Letras

diferentes sobre cada barra indicam diferenca significativa entre os tratamentos.
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FIG. S4. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para as concentracdes de N e P no
solo. (a) A concentracdo de N no solo ndo variou na presenga de bromélias-tanque epifitas
(ANOVA, Fip0 = 3,13, P = 0,092). (b) A concentragdo de P no solo também ndo variou na
presenca de bromélias-tanque no dossel (ANOVA, Fi20 = 2,39, P = 0,138). Letras diferentes
sobre cada barra indicam diferenca significativa entre os tratamentos.
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concentracdes no solo. (a) A concentragdo de N no solo ndo variou com a concentragdo de N
na dgua (ANOVA, Fi19 = 3,94, P = 0,062). (b) A concentracdo de P no solo também nao
variou com a concentracao de P na 4gua (ANOVA, F1,19 = 0,40, P =0,533).
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FiG. S6. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para o pH do solo e para as
concentracdes de Ca, K e Mg. (a) O solo apresentou um pH menos dcido na presenga de
bromélias-tanque epifitas (ANOVA, Fi20 = 11,91, P = 0,002). (b) Na presenca de bromélias-
tanque epifitas o solo também apresentou maiores concentracoes de Ca (ANOVA, Fipo =
5,12, P =0,035). (c) A concentracdo de K no solo ndo variou na presenca de bromélias-tanque
epifitas (ANOVA, Fi20 = 0,55, P = 0,4668). (d) A concentracdo de Mg no solo também nao
variou na presenca de bromélias-tanque epifitas (ANOVA, Fi120 =0, P = 1). Letras diferentes
sobre cada barra indicam diferenca significativa entre os tratamentos.
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FiGg. S7. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para matéria organica, acidez
potencial, soma de bases e capacidade de troca de cétions (CTC) do solo. (a) A presenca de
bromélias-tanque no dossel ndo afetou a quantidade de matéria organica no solo (ANOVA,
Fi20 =0,81, P =0,379). (b) A presenca de bromélias-tanque no dossel também ndo afetou a
acidez potencial do solo (ANOVA, Fi20 =091, P =0,351). (c) A soma de bases do solo ndo
variou na presenca de bromélias-tanque epifitas (ANOVA, Fi2 = 1,92, P = 0,181). (d) A
CTC do solo também nao variou na presenca de bromélias-tanque epifitas (ANOVA, Fi20 =
1,02, P = 0,324). Letras diferentes sobre cada barra indicam diferenca significativa entre os
tratamentos.
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FIG. S8. Efeito da presenca de bromélias-tanque epifitas para biomassa de serapilheira acima
do solo e luminosidade. (a) Na presenca de bromélias-tanque epifitas a biomassa de
serapilheira acima do solo ndo variou (ANOVA, Fi20 = 0,48 P = 0,496). (b) Na presenca de
bromélias-tanque epifitas foi menor a disponibilidade de luz no sub-bosque (ANOVA, Fi 0 =
5,55, P = 0,029). Letras diferentes sobre cada barra indicam diferenca significativa entre os
tratamentos.
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FIG. S9. Relagdo entre nimero de bromélias-tanque no dossel e sua altura com biomassa de
serapilheira no solo e luminosidade. (a) Quanto mais altas as bromélias, maior a biomassa de
serapilheira acima solo (ANOVA, F1,19 = 10,36, R’ =0,319, P = 0,004). (b) Quanto mais altas
as bromélias, maior também a disponibilidade de luz no sub-bosque (ANOVA, Fi,19 = 12,7,
R? = 0,369, P = 0,002). (c) A biomassa de serapilheira no solo nio variou com o niimero de
bromélias-tanque no dossel (ANOVA, Fi,19 = 0,78, P = 0,388). (d) A disponibilidade de luz
no sub-bosque também ndo variou com o nimero de bromélias-tanque no dossel (ANOVA,
Fi19 =271, P =0,116). Linhas de regressao significativas sdo mostradas em azul, com &rea

sombreada delimitando intervalo de confianga de 95%.
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Apéndice S3. Informagdes adicionais dos efeitos diretos das varidveis ambientais sobre a
estrutura das comunidades e dos efeitos indiretos da presenca de bromélias-tanque epifitas
(selecao de modelos com N e P do solo, e resultados das PERMANOV As de todas varidveis

ambientais para a composi¢ao das comunidades).
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TABELA S1. Selecdo de modelos, para modelos com N e P do solo, utilizando o Critério de
Informacdo de Akaike corrigido (AICc), realizada para reduzirmos o numero de varidveis
com efeito ndo significativo sobre a estrutura das comunidades (diversidade, biomassa e
densidade).

Passos da selecdo de modelos Varidveis removidas do AlCc AAICc C de
modelo completo Fisher

Modelos de diversidade
Nitrogénio - modelo completo - 3373,41 3231,91 13,41 0,202
1 N.solo 288,35 146,85 27,95 0,063
Final N.solo + pH.solo 141,50 0 2291 0,293
Fésforo - modelo completo - 1652,48 1515,17 14,48 0,271
1 P.solo 280,54 143,23 20,14 0,325
Final P.solo + pH.solo 137,31 0 18,72 0,540

Modelos de densidade
Nitrogénio - modelo completo - 3373,41 3298,64 13,41 0,202
1 Ca.solo 313,36 238,59 14,69 0,547
2 Ca.solo + pH.solo 142,12 67,35 23,53 0,264
Final Ca.solo + pH.solo + N.solo 74,77 0 15,27 0,761
Fésforo - modelo completo - 1652,48 1582,35 14,48 0,271
1 Ca.solo 276,75 206,62 16,35 0,568
2 Ca.solo + P.solo 131,89 61,76 13,30 0,864
Final Ca.solo + P.solo + pH.solo 70,13 0 10,63 0,955

Modelos de biomassa
Nitrogénio — modelo completo - 3373,41 3285,18 13,41 0,202
1 N.solo 286,59 198,36 26,19 0,096
2 N.solo + Serap 134,49 46,26 27,16 0,205
Final N.solo + Serap + Ca.solo 88,23 0 28,73 0,093
Fésforo - modelo completo - 1652,48 1572,67 14,48 0,271
1 P.solo 316,45 236,64 17,78 0,337
2 P.solo + Serap 137,79 57,98 19,20 0,509
Final P.solo + Serap + Ca.solo 79,81 0 20,31 0,439

Nota: apresentamos todos os passos da selecio de modelos e o conjunto de varidveis
removidas do modelo completo em cada passo. Avaliamos o ajuste dos modelos através da
estatistica C de Fisher e seu respectivo P-valor para cada modelo (P > 0,05 indica ajuste
adequado do modelo). Modelos completos para nitrogénio: Y ~ BTE + N.solo + Ca.solo +
pH.solo + Serap + Luz, Y = diversidade ou biomassa ou densidade, BTE = Presenca de
bromélias-tanque epifitas, N.solo = N do solo, Ca.solo = Ca do solo, pH.solo = pH do solo,
Serap = biomassa de serapilheira acima do solo, Luz = luz a 1m do solo. Modelos completos
para fésforo: Y ~ BTE + P.solo + Ca.solo + pH.solo + Serap + Luz, Y = diversidade ou
biomassa ou densidade, P.solo =P do solo. AAICc = AICnmodelo anterior — AlCmodelo finale
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TABELA S2. Resultados da andlise de varidncia multivariada permutacional (PERMANOVA)
resumindo os efeitos da presenca de bromélias-tanque epifitas e varidveis ambientais para a
composi¢do de comunidades de plantulas em uma floresta de restinga situada no Parque
Estadual da Serra do Mar (Picinguaba), Sao Paulo, Brasil.

Fonte de varia¢do gl F R? P

Presenca de bromélias-tanque epifitas 40 1,15 0,028 0,067
[N total] na precipitacdo 38 1,15 0,029 0,153
[P total] na precipitagao 38 1,13 0,029 0,172
[N] no solo 40 0,99 0,024 0,493
[P] no solo 40 1,01 0,024 0,445
[Ca] no solo 40 0,78 0,019 0,907
[Mg] no solo 40 1,13 0,027 0,201
[K] no solo 40 1,15 0,028 0,181
pH do solo 40 1,40 0,034 0,019
Biomassa de serapilheira acima do solo 40 0,96 0,023 0,568

Luz a 1m do solo 40 1,40 0,034 0,017
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