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Resumo

Algumas espécies de plantas alteram as condi¢Oes bidticas e abidticas em niveis que
interferem na organizacdo e estrutura da comunidade. Hipéteses de que a importancia de
interacdes interespecificas positivas aumenta a medida que as condi¢des se tornam mais
estressantes estdo sendo questionadas com o aumento de evidéncias de interacdes
interespecificas negativas nessas condi¢des. A perda de riqueza e diversidade provocada por
espécies monodominantes mostra que € necessario questionar o papel das interacdes
interespecificas em ambientes com condicdes estressantes. Nesta tese observamos como
manchas monodominantes atuam sobre diferentes parametros de comunidades vegetais, que
mecanismos funcionam como filtros ambientais e bioldgicos e propiciam sua dominancia.
Utilizamos como sistema de estudo manchas da espécie arbustiva Dalbergia ecastaphyllum
(L.) Taub. (Fabaceae) que se desenvolvem em restingas predominantemente herbaceas em
dunas de planicies costeiras subtropicais. Questionamos se a cobertura deste arbusto interfere
e modifica a vegetacdo (Capitulo 1), avaliando diferencas entre manchas e dreas abertas
adjacentes as manchas com monitoramentos da riqueza e cobertura de outras espécies durante
quatro anos. O arbusto esta se expandindo, modificando a composicao de espécies, a estrutura
da comunidade e apresenta relagdes predominantemente negativas com outras espécies. A
reducdo de cobertura e riqueza nas areas de manchas € dependente da porcentagem de
cobertura do arbusto e do tipo de ocupacdo. A reducdo de riqueza nas manchas ndo levou a
perda de riqueza total na duna frontal. Questionamos se ha mecanismos como efeitos
alelopaticos em folhas verdes e senescidas de Dalbergia e também se o sombreamento
influencia a germinagdo e crescimento de plantulas (Capitulo 2). Avaliamos estes efeitos com
experimentos de germinacdo e monitoramento do crescimento de plantulas em laboratério
utilizando extratos aquosos de folhas verdes e senescidas de Dalbergia e a mesma reducdo de
luz medida abaixo da sua copa. A germinacdo foi inibida sob efeito de extratos de folhas
verdes. A germinagdo sob acdo de extratos de folhas senescidas foi inibida, atrasada ou
diminuida e o sombreamento isoladamente nao influenciou a germinag¢do. O sombreamento
aparentemente amenizou os efeitos alelopdticos sobre a germinacdo. Dalbergia pode atuar na
estruturacdo das comunidades de restinga causando um efeito negativo imediato e uma
reducdo desse efeito apds sua senescéncia. Investigamos em campo se a camada de
serapilheira de Dalbergia impede a emergéncia de plantulas em dreas de manchas (Capitulo
3). Acompanhamos a emergéncia de plantulas em areas de mancha com e sem serapilheira. A
camada de serapilheira reduziu o nimero de plantulas que emergiu, sobreviveu, o tempo que
sobreviveu e a riqueza de plantulas em relagdo as areas com serapilheira. A dindmica de
manchas de Dalbergia em planicies costeiras possui um papel relevante como modelador e
estruturador das comunidades de dunas frontais. Diferentes mecanismos de uma espécie
arbustiva monodominante funcionam como filtros que trazem restricdes a germinacao,
crescimento, emergéncia e ocorréncia de espécies em dreas de manchas. Estas informacdes
serdo uteis para métodos de restauracdo de dunas costeiras impactadas baseadas nas
interacdes interespecificas e visando a regeneracdo da vegetacdo natural de forma mais
eficiente.



Abstract

Some plant species change biotic and abiotic conditions in levels capable of interfering on the
organization and structure of the community. The hypotheses that the importance of positive
interspecific interactions increases whilst conditions become more stressful are being
questioned because of the increasing evidences of negative interspecific interactions in these
conditions. Loss of richness and diversity caused by monodominant species shows the need
of questioning the role of interspecific interactions in environments with stressful conditions.
In this thesis, we observed how monodominant patches act on different plant community
parameters, which mechanisms work as environmental and biological filter and provide their
dominance. We used patches of the shrub species Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub.
(Fabaceae) as study system. These patches occur in predominantly herbaceous restingas in
dunes of subtropical coastal plains. We asked whether the shrub cover interferes with and
modifies vegetation (Chapter 1). We evaluated the differences between patches and adjacent
open areas monitoring richness and others species' cover for four years. We found out the
shrub is expanding; modifying the species composition, community structure, and the
majority of relationships with others species are negative. The reduction of cover and
richness in the patch areas is dependent of the shrub cover percentage and occupation type.
Richness reduction in patches did not lead to losses in total richness in foredune. We asked
whether mechanisms as allelopathic effects on green and senescent leaves of Dalbergia are
present, and whether shade affects germination and seedling growth (Chapter 2). We
evaluated these effects by germination experiments and seedling growth monitoring in
laboratory using aqueous extracts of green and senescent leaves of Dalbergia maintaining the
same amount of light reduction measured under its canopy in the field. Extract of green
leaves inhibited the seed germination. Extract of senescent leaves inhibited, delayed, or
decreased seed germination. Shading alone did not affect germination, but mitigated the
allelopathic effects on germination. Dalbergia can act on restinga community organization
causing instant negative effect, which decreases after senescence. We investigated in the field
whether Dalbergia litter layer prevents seedlings emergence on patch areas (Chapter 3). We
monitored seedlings emergence in patch areas with and without litter. The litter layer reduced
the number of emerged and survived seedlings, their survival time, and seedlings richness
were lower in areas with litter. The dynamics of Dalbergia patch in coastal plains has a
relevant role in community modeling and structure in foredunes. Different mechanisms of a
monodominant shrub species work as filters restricting germination, growth, emergency and
occurrence of species in patch areas. Such information will be useful for restoration methods
of impacted coastal dunes based on interspecific interactions and aiming natural plant
regeneration more efficiently.
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Introducao Geral

Comunidades, independente do ambiente, sdo compostas por poucas espécies
com grande abundancia, outras relativamente comuns e muitas espécies raras (Magurran
2004). Esta distribuicdo de abundancia de espécies, repetido em diversos ambientes, em
alguns casos € ainda mais assimétrico (Hillebrand 2008) e extensas dreas sdo dominadas por
uma espécie. Uma formacdo monodominante € assim definida quando composta por uma
unica espécie com mais de 50% de dominancia (cobertura, drea basal, biomassa) (Hart et al.
1989; Connell & Lowman 1989). Comunidades dominadas por uma espécie sdo encontradas,
por exemplo, em florestas tropicais (Connell & Lowman 1989; Hart et al.1989; Hart 1990;
Amador et al. 2012), no pantanal (Nascimento & Cunha 1989; Bueno et al. 2014), em
marismas (Castellanos et al. 2000) e em dunas costeiras (Isermann 2008; Richards &
Burningham 2011).

As alteracdes nas condi¢des ambientais provocadas por determinados organismos
podem interferir na distribuicdo e abundéncia de outras espécies (Jones et al. 1994; 1997).
Alteragdes que amenizam condi¢des extremas em desertos de regides semidridas e dunas
costeiras geram associagdes espaciais positivas entre individuos que modificam as condi¢des
do ambiente e os individuos recrutados que se aproveitam de tal condi¢ao modificada (Franco
& Nobel 1989; Pugnaire & Lazaro 2000; Maestre & Cortina 2004; Maestre et al. 2009). Ilhas
de vegetacdo compostas por espécies que formam copas monodominantes, que alteram as
condi¢gdes e possibilitam a ocorréncia de outras espécies no sub-bosque, sdo encontradas
dispersas na matriz de areia nua em dunas costeiras (Dias et al. 2005). Embora seja
amplamente aceito que a facilitagdo aumente com o aumento de estresse fisico (Callaway
1995; Bruno et al. 2003; Brooker et al. 2008), estudos questionam a generalizagdo da sua
ocorréncia € mostram que os beneficios para os recrutas variam no tempo (Tielborger &
Kadmon 1997; Facelli & Temby 2002), dependem das formas de vida das espécies
envolvidas (Callaway & Walker 1997; Castanho et al. 2012; He et al. 2013), fazendo com
que os beneficios sejam dependentes do contexto, diminuindo a medida que os recrutas
beneficiados crescem e passam a competir com a espécie facilitadora (Franks 2003; Miriti
2006; Fayolle et al. 2009).

Muitas alteracdes nas condi¢des ambientais provocadas por plantas prejudicam a
ocorréncia de outros individuos (Schoener 1983; Connell 1983), diminuindo a germinagdo
(Chaves & Escudero 1997), a sobrevivéncia (Fayolle et al. 2009), interferindo na

disponibilidade de recursos (Tilman 1990) e, consequentemente, mudando a composi¢cao de
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espécies e a estrutura da comunidade (Facelli & Temby 2002; Isermann et al. 2007; Gabay et
al. 2012). Estes efeitos negativos podem ser ainda maiores para a estrutura da comunidade
quando s@o provocados por formacdes monoespecificas (Connell & Lowman 1989; Hart
1990; Marchante et al. 2008; Richards & Burningham 2011). A perda de riqueza e
diversidade provocada por espécies invasoras monodominantes em dunas costeiras (Isermann
et al. 2007; Isermann 2008; Richards & Burningham 2011), campos e savanas (Lett & Knapp
2005; Ratajczak et al. 2012) sdo bem relatadas e pesquisas quanto as formas de manejo
dessas dreas sdo realizadas buscando controlar a perda de biodiversidade (Kollman et al.
2007; Marchante et al. 2008). Entretanto, os mecanismos utilizados pelas espécies
dominantes para atingir € manter, em escala espacial e temporal, este estado ainda ndo estao
claros (Hart 1990; Wilson & Agnew 1992; Hillebrand 2008; Peh et al. 2011).

Algumas modificacdes geradas por espécies dominantes podem influenciar a
estrutura de comunidades e sdo inerentes a propria espécie, como o aumento do
sombreamento provocado pela copa. Embora a disponibilidade de luz que chega ao solo seja
reduzida abaixo de espécies dominantes (Hart 1990), a copa pode proteger plantulas de
temperaturas extremas (Shumway 2000) e elevar a disponibilidade de nutrientes e umidade
do solo com sua matéria organica (Callaway 1995). O sombreamento também pode amenizar
a amplitude térmica necessdria para a germinagdo de algumas espécies (Facelli & Pickett
1991a), diminuir excessivamente a interceptacdo de luz, impedindo a sobrevivéncia de
espécies helidfitas (Fayolle et al. 2009) e atuar como um filtro que modifica a composi¢ao de
espécies.

Além da interferéncia da copa, a camada de serapilheira pode atuar como uma
barreira mecanica (Ruprecht & Szabé 2012) tanto para a chegada de sementes ao solo quanto
para a germinacdo e estabelecimento de plantulas (Facelli & Pickett 1991a; 1991b) em
manchas monodominantes. Espécies que contém sementes pequenas € ndo possuem reservas
energéticas para ultrapassar a camada de folhas, ttm a germinacdo e o estabelecimento
prejudicados (Facelli & Pickett 1991a; Torti et al. 2001). J& espécies com sementes maiores,
podem ser beneficiadas pelas condi¢des de umidade e temperatura mais amenas enquanto
ultrapassam a barreira de folhas mortas (Brunn & Brink 2008; Lonngerg & Eriksson 2013).
Apesar de algumas espécies se beneficiarem com a serapilheira, diversos estudos mostram
que a simples remog¢do de sua camada elevam a germinagdo e sobrevivéncia em diferentes
comunidades (Facelli & Pickett 1991a; Xiong & Nilsson 1999; Santos & Vilio 2002).

A serapilheira modifica o ambiente ndo apenas fisicamente, mas também

quimicamente (Mallik 2008; Bonanomi et al. 2011). Formagdes monodominantes de espécies
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perenes sao fortes indicios da atuacdo de compostos quimicos sobre outras espécies (Chou &
Muller 1972; Maraschin-Silva & Agiiila 2005; Kato-Noguchi et al. 2012). Esses compostos
podem ser lixiviados das préprias folhas verdes pela 4gua da chuva (McPherson et al. 1971) e
também podem ser liberados apds a senescéncia das folhas (Chou & Muller 1972; Petranka &
McPherson 1979), na prépria camada de serapilheira. Os efeitos de compostos alelopaticos
para a composicdo da comunidade sdo vistos desde a germinagdo, onde a acgdo dos
aleloquimicos pode impedi-la (Chou & Muller 1972; Nascimento et al. 2007), bem como
sobre o desenvolvimento das plantulas, provocando danos aos cotilédones (Chaves &
Escudero 1997) e as raizes (Oliveira et al. 2004; Grombone-Guaratini et al. 2009; Peguero et
al. 2012) ou simplesmente inibindo o seu crescimento (Petranka & McPherson 1979). A acdo
de compostos alelopaticos também interfere nas interacdes entre as espécies associadas a
espécie alelopatica, alterando a habilidade competitiva destas (Wardle et al. 1998).

Caracteristicas como estas demonstram que as manchas monodominantes
exercem forte influéncia sobre a estrutura da comunidade, principalmente na riqueza,
equabilidade e diversidade local (Hart 1990). Embora estas formacdes monodominantes
sejam recorrentes (Hart et al. 1989; Connell & Lowman 1989; Richards 1996; Amador et al.
2012), existem muitas duavidas sobre a formagdo das manchas e por que espécies de
formagdes adjacentes ndo conseguem se estabelecer nas dreas dominadas por uma espécie
(Peh 2009). E possivel que filtros ambientais atuem na composic¢io destas comunidades, onde
as condi¢des extremamente restritivas ao estabelecimento s6 sao toleradas por uma ou poucas
espécies (Keddy 1992). Uma espécie também pode alterar fisicamente (ex. formacdo de
barreira mecénica por serapilheira) e quimicamente (ex. liberacdo de compostos alelopaticos)
o ambiente, impedindo o estabelecimento de outras espécies. Neste caso, um agente bioldgico
altera as condi¢cdes ambientais e o reconhecimento como um filtro ambiental ou bioldgico
varia entre estudos (Kraft et al. 2015). Caso a espécie monodominante se estabelega por ser
competitivamente superior, hd um deslocamento das demais espécies para outros setores,
representando um filtro biolégico (Keddy 1992).

Em dunas costeiras, existem arbustos capazes de formar manchas, de diferentes
tamanhos e extensdes, que se destacam na vegetacdo herbdcea contigua (Mortimer et al.
2000; Shumway 2000; Martinez 2003; Isermann 2008). Ha casos em que um arbusto espalha
longos ramos, formando manchas monodominantes de dezenas a centenas de metros de
extensdo (Zocche de Souza 2010; Richards & Burningham 2011). Manchas de espécies
lenhosas podem modificar as condi¢gdes bidticas e abidticas do ambiente e interferir na

disponibilidade de recursos para outras espécies (Callaway & Walker 1997) e atuar como um
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filtro que altera a composi¢do de espécies. Desta forma, as manchas podem atuar como
moduladores da paisagem alterando ndo somente a composicao de espécies, mas também a
estrutura da paisagem (Shachak 2008; Gabay et al. 2012).

Manchas monodominantes de arbustos adjacentes a estratos herbaceos sdo como
pradarias e matagais, savana herbacea e savana arbustiva, formacdes vegetais estruturalmente
diferentes, contiguas, apresentam atratores distintos, ou seja, um conjunto de condigdes
carateristicas que mantém as distintas formacgdes alternativas estdveis sob as mesmas
condi¢des ambientais (Laycock 1991; Beisner et al. 2003). Estados estdveis alternativos sdao
descritos para dreas com formagdes adjacentes e apresentam mecanismos de retroalimentacao
positiva que os mantém estaveis mesmo apos distirbios (Ratajczak et al. 2011). Conhecer os
mecanismos destas formagdes que as mantém estdveis ajuda a criar modelos que incorporem
as limitacdes dos ecossistemas e indiquem formas mais efetivas de recuperacdo de areas
degradadas (Suding et al. 2004).

Neste contexto, o objetivo desta tese foi observar como filtros ambientais e
biol6gicos atuam sobre a organizacdo e a estrutura de comunidades. Para isso investigamos
como manchas de um arbusto monodominante influenciam diferentes parametros de
comunidades predominantemente herbiceas e examinamos que caracteristicas associadas as
manchas atuam como filtros ou mecanismos que propiciam a dominancia destas manchas.
Para compreender melhor a influéncia destes filtros associados a dinamica de manchas
monodominantes sobre a estrutura de comunidades, nds utilizamos como sistema de estudo
manchas da espécie arbustiva Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub., Fabaceae (referida como
Dalbergia daqui em diante) que se desenvolvem na vegetacdo de restinga em dunas de
planicies costeiras subtropicais, no sul do Brasil. Estudos evidenciam que em &reas onde a
espécie expandiu-se nos ultimos anos (Castellani et al. 2004; 2005), formando manchas com
mais de 100 m de extensdo ocorreram perdas de riqueza de espécies apds 16 anos (Zocche de
Souza 2010), embora os mecanismos que provocam essas perdas sejam desconhecidos.

Este sistema torna-se relevante para o estudo por se encontrar em um ambiente
extremo com altas temperaturas, baixa umidade e capacidade de retencdo de dgua no solo e
pobre em nutrientes, onde as relagdes interespecificas positivas sdo mais esperadas, mas
parecem ndo ocorrer em manchas de Dalbergia (Zocche de Souza 2010). Para isso,
inicialmente questionamos se a cobertura deste arbusto interfere e modifica a vegetacio
predominantemente herbdcea (Capitulo 1). Avaliamos diferencas entre a vegetacdo de
manchas e de dreas abertas adjacentes as manchas e investigamos os efeitos da expansio e

permanéncia de manchas sobre a vegetacdo de areas abertas adjacentes para responder esta
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questdo. Devido ao cardter monodominante da espécie arbustiva que se desenvolve em
condicdes extremas de dunas frontais, esperamos que o arbusto seja um estruturador da
comunidade, que altere a composicao de espécies onde se desenvolve e que os parametros
observados (cobertura das outras espécies e riqueza) sejam inversamente relacionados ao
aumento de cobertura das manchas e sua permanéncia, tanto na escala utilizada na
amostragem quanto na escala da paisagem. Em paralelo, com experimentos em laboratdrio
perguntamos se hé efeitos alelopéticos associados as folhas verdes e senescidas de Dalbergia
e se estes, junto ao sombreamento, sdo mecanismos que influenciam a germinacdo e
crescimento de plantulas de uma espécie modelo e espécies nativas de dunas (Capitulo 2).
Aleloquimicos sdo produzidos no caule da espécie e esperamos encontrar efeitos alelopéticos
também em folhas. Ao senescer, moléculas complexas sdo degradadas e por isso esperamos
que o efeito seja maior em folhas verdes do que em folhas senescidas. Esperamos que o
sombreamento diminua a germinacdo, ja que as espécies de restinga herbdcea sdo mais
tolerantes a condicdo de luz solar. Esperamos que os efeitos alelopaticos e de sombreamento
sejam negativos e que sua associagdo potencialize os efeitos prejudiciais a germinagdo de
sementes. E, em campo, questionamos se a camada de serapilheira de Dalbergia impede a
emergéncia de plantulas em dareas de manchas (Capitulo 3). Exploramos esta hipdtese
acompanhando a emergéncia de plantulas em &dreas de mancha com e sem serapilheira.
Esperamos que a serapilheira atue como uma barreira mecadnica e que a emergéncia,
sobrevivéncia, tempo de vida e riqueza de plantulas sejam maiores em dreas onde ela é
removida. Com estes capitulos pretendemos compreender melhor a acdo de filtros, as
interacdes entre arbustos monodominantes e outras espécies de plantas, se estes possuem
papel relevante na estruturacdo e composicdo das comunidades de dunas costeiras, e quais
momentos do ciclo de vida de espécies (germinacdo, emergéncia de plantulas, individuos
adultos) hé restri¢cOes para a colonizacdo em areas de manchas. Estas informacdes serdo tteis
para métodos de restauracdo de dunas costeiras impactadas baseadas nas interacoes

interespecificas e visando a regeneracao da vegetacao natural de forma mais eficiente.

Material e Métodos

Area de estudo

O estudo foi realizado nas dunas frontais da Praia da Joaquina em Floriandpolis,

situada na regido leste (27°37’ S e 48°27° O) da Ilha de Santa Catarina, Brasil (Figura 1). As
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dunas da Praia da Joaquina sdo localizadas em Area de Preservacdo Permanente, além de
fazerem parte do Parque Municipal das Dunas da Lagoa da Concei¢do, que abrange desde a

parte sul da Lagoa da Concei¢do até a Praia do Campeche, com cerca de 560 ha (CECCA

1997).
NSy
é:Onanopohs “
$/|Santa Catarina o Ci ?\VZ /
=
A : . J /J?

Figura 1: Localizagdo da area de estudo, em Floriandpolis, Ilha de Santa Catarina, Brasil, com
destaque para manchas de Dalbergia ecastaphyllum na Praia da Joaquina.

O clima da regido possui as estacoes bem definidas e é classificado em
subtropical umido (Cfa; CECCA 1997) com temperatura média anual de 21 °C, com médias
inferiores entre junho e agosto, em torno de 16 °C, e médias maximas entre janeiro € margo,
em torno de 24 °C. As maiores pluviosidades sdo encontradas no verdo, em janeiro e
fevereiro (235 e 215 mm), e as menores de junho a agosto (entre 71 a 102 mm), com média
anual de 1.726 mm (Figura 2).

De acordo com o Decreto Federal 750/1993 a restinga faz parte do dominio de
Mata Atlantica e estende-se por toda a regido costeira, alcancando até centenas de metros no
sentido ao interior do pais. Em alguns locais, restinga € mangue se misturam sobre os solos
arenosos (Falkenberg 1999). O termo restinga possui diferentes conceitos e definigdes
empregadas em vdrias dreas de conhecimento, como geologia, geomorfologia, botanica e
ecologia (Souza et al. 2008). Apds muitas décadas de discussdes sobre a utilizagc@o apropriada

do termo restinga nas diferentes areas, o uso como uma designagdo da vegetacao que inclui as
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comunidades de plantas vasculares do litoral arenoso do Brasil, iniciando na praia e
finalizando em geral, junto a floresta pluvial tropical vem sendo amplamente adotada (Araujo
1992; Falkenberg 1999). A restinga pode ser caracterizada como um conjunto de
ecossistemas de comunidades floristicas fisionomicamente distintas, dispostas em terrenos
predominantemente arenosos, de origem marinha, fluvial ou lagunar, eélica ou a combinagao
destas, de idade quaterndria, com solos pouco desenvolvidos (Falkenberg 1999). A varia¢do
entre locais bem drenados, inunddveis e mal drenados gera um mosaico de formacgdes

distintas (Waechter 1985).
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Figura 2: Valores médios mensais de temperaturas (—) e pluviosidade total (barras) mensal em uma
série de 30 anos, Ilha de Santa Catarina, SC. Fonte: CIRAM — EPAGRI, estac@o de coleta localizada
no Itacorubi, hd cerca de 8 km de distancia da 4rea de estudo.

A vegetagdo de restinga em Santa Catarina apresenta fisionomias
herbacea/subarbustiva, arbustiva ou arbdrea e estd entre as maiores restingas brasileiras em
superficie, com uma grande riqueza, mas que vem sendo ameacgada ao longo do processo de
ocupagdo da regido litoranea (Falkenberg 1999). Em Santa Catarina, a duna frontal €
composta por espécies herbdceas estoloniferas ou rizomatosas, sendo também observadas
espécies lenhosas de subarbustos que podem formar densos aglomerados, cobrindo grandes
extensdes de areia. Por localizar-se na regido de maior proximidade ao mar, ocorre influéncia
direta do vento e da salinidade e, geralmente, os individuos da duna frontal nao ultrapassam a
altura de 1 m, alcancando maiores alturas somente na regido entre dunas (Falkenberg 1999).

A Praia da Joaquina é composta por oito tipos de hdbitat, praia, duna frontal,
dunas internas moveis, dunas internas semifixas, dunas internas fixas, baixadas secas,

baixadas umidas e baixadas alagadas. Na faixa de praia, que varia entre 12 a 30 m de largura
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e aproximadamente 2 km de comprimento, encontras-se uma vegetacao herbacea composta
por apenas sete espécies. Regido intensamente afetada pelo spray salino e ventos maritimos,
por vezes fica incoberta pela 4gua do mar em periodos de ressaca. Blutaparon portulacoides,
Paspalum vaginatum e Panicum racemosum sdo algumas das espécies listadas para este setor
(Guimaries 2000).

As dunas frontais da Praia da Joaquina, sistema de estudo, localizam-se apds a
faixa de praia, chegando a aproximadamente 5 m de altura e variando entre 15 e 20 m de
largura. Possuem riqueza de aproximadamente 100 espécies com predominio de estrato
herbaceo-subarbustivo com alguns arbustos isolados no topo das dunas. Entre as espécies
abundantes neste setor estdo Ipomoea pes-caprae, Blutaparon portulacoides, Senecio
crassiflorus e Alternanthera maritima, Spartina ciliata, Panicum racemosum, Porophyllum
ruderale, Polygala cyparissias. Neste setor encontram-se manchas de Dalbergia que cobrem
dunas frontais e dunas internas, impossibilitando a separacdo destes sistemas de dunas em
alguns setores (Guimardes 2006). AvaliacOes de fotografias aéreas de 1994, 1998, 2002 e
2007 mostraram que, nas Ultimas décadas, manchas isoladas expandiram-se, unindo pequenas
manchas e formando outras maiores que se estendem por mais de 100 m de extensdao. Com o
passar dos anos a localizagdo das manchas se modificou no espago e apresentou maior
tendéncia a expansao que a retracao (Zocche de Souza 2010).

Dalbergia ecastaphyllum (Figura 3) distribui-se na América, da Flérida (EUA) ao
Brasil, e no pais, desde o litoral Norte até o seu limite sul de distribuicdo, em Palhoca, SC
(Camargo 2005), ocorrendo também no continente africano (Doing 1985). E uma espécie
escandente ou semiprostrada, associada a estudrios, mangues e dunas, onde, com seu habito
semi-prostrado, auxilia na fixagio da areia. E bem adaptada a condi¢des de alta salinidade e
seus frutos possuem forma alada, possivelmente sendo capazes de flutuar (Carvalho 1997).
Possui floragdo entre os meses de dezembro e fevereiro e frutificacdo entre janeiro e julho
(Camargo 2005), com registros de frutificacdo por até sete meses (Guimardes 2006). A
espécie por vezes chega a dominar a vegetacdo, formando um emaranhado de ramos
(Carvalho 1997), caracteristica esta observada nas dunas frontais da Praia da Joaquina
(Guimardes 2006). Durante o outono e inverno Dalbergia perde parcialmente as folhas,
ficando com galhos e ramos expostos € com o sub-bosque permeével a chegada de luz direta
e durante a primavera e verdo as folhas voltam com vigor (Peixoto 2005; Zocche de Souza
2010). Francis (2004) afirma que Dalbergia se trata de uma planta clonal e que, por rebrota, a
planta pode sobreviver quase indefinidamente. Apresenta taxa de germinac¢do em torno de

80% (Scarano 1998; Galitzki 2013) e alta capacidade de expansdo vegetativa, com caules que
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chegam a medir até 10 m e sistemas de raizes laterais noduladas (Francis 2004) capazes de

fixar nitrogénio (Saur et al. 2000).1

Figura 3: Dalbergia ecastaphyllum (Fabaceae) em formacdo arbustiva monodominante que se estende
por dezenas de metros sobre as dunas frontais, Praia da Joaquina, Florian6polis, SC, Brasil.

! Referéncias bibliograficas desta seciio encontram-se apds as Consideracdes Finais.
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Capitulo 1 — Expansiao de manchas de arbusto monodominante reduz o estabelecimento

de espécies de dunas costeiras em regiao subtropical do Brasil

Zocche de Souza, P.l; Castellani, T. T.2, Santos, F. A. M. 3

1 Pés-Graduacdo em Ecologia, Instituto de Biologia, Unicamp, Campinas, Sao Paulo

2 Laboratério de Ecologia Vegetal — Departamento de Ecologia e Zoologia, Centro de Ciéncias Bioldgicas,
UFSC, Florianépolis, Santa Catarina

3 Departamento de Biologia Vegetal, Instituto de Biologia, UNICAMP, Campinas, Sao Paulo

Abstract

Plant cover of some species can cause changes in local beneficial conditions for determined
species and not for others. In environments with stressful conditions, such as coastal plains,
positive interspecific interactions are expected. However, this relationship is not universal, it
has being noticed in different environments native and exotic species patches which decrease
others species occurrence under their canopy and their expansion area. In this study, we
tested the hypothesis that the cover of a monodominant shrub (Dalbergia ecastaphyllum (L.)
Taub. (Fabaceae)) is expanding and its cover interferes and modifies other species cover and
richness, species composition, and community structure of foredune. We monitored the
monodominant patches shrub and their expansion over adjacent areas formerly not occupied,
and we compared other species cover, richness, and modifications in species composition
between patch areas and adjacent open areas. We found out the cover of this native
monodominant shrub species is expanding, modifying species composition and community
structure, moreover, it presents predominantly negative relationships with other species
occurring in patch areas in the foredune. The effects on others species in the patch areas are
more intense as the shrub cover increases and vary according to the species occupation type
(cover degree oscillates, increases gradually or patch area). In broader scale, considering the
whole dune, the relationships were more complex because the richness reduction in patches
did not lead to total richness loss in foredune, neither in adjacent areas nor patches. The
Dalbergia patch dynamics on coastal plains plays relevant role as community modulator and
structuring in foredunes.

Keywords: competition, facilitation, plan-plant interactions, dominance, coastal dunes, patch
dynamics.

Resumo

A cobertura vegetal de algumas espécies pode provocar alteragdes nas condi¢gdes locais que
sdo benéficas para determinadas espécies e para outras ndo. Em ambientes com condi¢des
estressantes, como planicies costeiras, interacdes interespecificas positivas sdo previstas. No
entanto, esta relacdo ndo € universal, sendo observadas em diferentes ambientes manchas de
espécies nativas e exoticas que reduzem a ocorréncia de outras espécies sob suas copas e sua
area de expansao. Neste estudo nds testamos a hipétese de que a cobertura de um arbusto
monodominante (Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub. (Fabaceae)) estd em expansdo e que
sua cobertura interfere e modifica a cobertura de outras espécies, a riqueza, a composi¢ao de
espécies e a estrutura da comunidade de dunas frontais. Monitoramos manchas
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monodominantes do arbusto e sua expansao sobre dreas adjacentes inicialmente ndo ocupadas
e comparamos a cobertura de outras espécies, riqueza e modificacdes na composi¢ao de
espécies entre dreas de mancha e dreas abertas adjacentes. Encontramos que a cobertura deste
arbusto nativo monodominante estd se expandindo, modificando a composicao de espécies e
a estrutura da comunidade e apresenta relacdes predominantemente negativas com as outras
espécies que ocorrem nas dareas de mancha na duna frontal. Os efeitos sobre as outras
espécies nas dreas de manchas sdo mais intensos com o aumento de cobertura do arbusto e
variam com o tipo de ocupagdo (grau de cobertura que oscila, que aumenta progressivamente
ou drea mancha). Em escala ampla, considerando toda a duna, as relacdes se mostraram mais
complexas, pois as redugdes de riqueza nas manchas ndo levaram a perda de riqueza total na
duna frontal, nem em &reas adjacentes e manchas. A dinamica de manchas de Dalbergia em
planicies costeiras possui um papel relevante como modelador e estruturador das
comunidades de dunas frontais.

Palavras-chave: competicdo, facilitacdo, interacdes planta-planta, dominincia, dunas
costeiras, dinamica de manchas.

Introducao

Interagdes interespecificas, como a competicdo e a facilitacdo, modificam a
composi¢do de espécies, a estrutura e a trajetdria sucessional das comunidades (Clements
1916; Connell & Slatyer 1977; Kellman & Keding 1992; Bertness & Callaway 1994; Brooker
et al. 2008; Castanho et al. 2015a). Estas modificacOes acontecem pelas alteracdes nas
condi¢cdes bidticas e abidticas provocadas pela presenca dos individuos e interferem no
sucesso ou fracasso de outras espécies em colonizar ou se manter nestas areas (Silander &
Antonovics 1982; Franco & Nobel 1989; Forseth et al. 2001; Castanho & Prado 2014). Certas
mudangas na temperatura, potencial de evaporagdo (Franco et al. 1984), umidade (Mufioz-
Vallés et al. 2011), retencdo de &4gua no solo (Callaway 1995) promovidas pelo
estabelecimento de uma espécie sdo maléficas para algumas espécies e para outras ndo. Estas
variacOes nos padroes de interacdes entre espécies e, consequentemente, da montagem da
comunidade podem estar relacionadas aos padroes de dominancia de uma espécie (Hovick et
al. 2012; Koyama et al. 2015), a arquitetura das plantas (Crutsinger et al. 2010), ser
dependente das formas de vidas (Gémez-Aparicio 2009; Maestre et al. 2009; Castanho et al.
2012), ser espécie-especifica (Holmgren et al. 1997), ser percebida de maneira distinta de
acordo com a escala de observacao (Levin 1992; Dullinger et al. 2007; Koyama et al. 2015) e
variar de acordo com o estresse a que as espécies estdo submetidas (Bertness & Callaway
1994; Brooker & Callaghan 1998; Castanho & Prado 2015).

A hipétese do gradiente de estresse prediz que a facilitacdo e a competi¢do

variam inversamente ao longo do gradiente ambiental, com a facilitacdo sendo mais
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importante em condi¢des estressantes (Bertness & Callaway 1994; Brooker & Callaghan
1998). Em dunas frontais de planicies costeiras, por exemplo, onde a vegetacio estd exposta a
altas temperaturas (Franco et al 1984; Scarano 2002), a acdo dos ventos (Bresolin 1979),
spray salino e salinidade do solo (Wilson & Sykes 1999), a facilitacdo € esperada como sendo
uma interacdo frequente e determinante da estruturacdo das comunidades (Shumway 2000;
Martinez 2003; Castanho & Prado 2014). No entanto, estudos considerando a hipétese do
gradiente de estresse realizados em ambientes extremamente estressantes, t€ém encontrado
que as intera¢des de facilitacdo podem colapsar em condi¢des severas (Michalet et al. 2006;
Koyama & Tsuyuzaki 2013; Castanho et al. 2015b), porque os beneficios trazidos pelas
plantas facilitadoras sdo anulados pelos efeitos negativos de competicdo por dgua no solo
entre plantas facilitadas (Maestre & Cortina 2004; Holmgren & Scheffer 2010). De fato,
interacdes negativas sdo relatadas em ambientes com condi¢des estressantes como desertos
(Forseth et al. 2001) e dunas costeiras (Lichter 2000; Weigelt et al. 2005; Muifioz-Vallés et al.
2014) que resultam em perda de cobertura (Moreno-Casasola 1996), riqueza e diversidade
(Isermann et al. 2007; Richards & Burningham 2011). As modificacdes no ambiente
provocadas por espécies lenhosas (4rvores ou arbustos), por exemplo, podem atuar como
filtros no estabelecimento de espécies associadas (Gabay et al. 2012). E o que ocorre com a
expansao de espécies lenhosas (woody encroachment) que altera a estrutura da comunidade e
leva a perda de riqueza e diversidade (Lett & Knapp 2005; Isermann et al. 2007; Isermann
2008; Ratajczak et al. 2012) em diferentes formagdes vegetacionais (Eldridge et al. 2011). O
aumento de cobertura de arbustos e a reducao da cobertura de espécies herbaceas pode levar a
dominancia de uma unica espécie, resultando em formacOes monodominantes. Estas sdo
assim definidas quando compostas por uma dnica espécie com mais de 50% de dominancia
(cobertura, area basal, biomassa) (Hart et al. 1989; Connell & Lowman 1989).

Os impactos da expansdo de arbustos sobre a riqueza e diversidade ndo
apresentam um padrdo claro e os efeitos positivos e negativos sdo igualmente provaveis em
uma escala global (Eldridge et al. 2011). As interacdes possiveis vao desde impactos
negativos, como a desertificacio em ambientes dridos pela perda de fertilidade do solo nas
areas abertas (Schlesinger et al. 1990), até interagdes facilitadoras, como as observadas em
campos do Mediterraneo semidrido (Maestre et al. 2009), além da criagdo de heterogeneidade
ambiental sob suas copas (Aguiar & Sala 1999; Maestre & Cortina 2005). Muitos estudos
atuais buscam entender os padrdes encontrados nas comunidades (Keddy 1992; Chase 2003;
Gotzenberger et al. 2012) e uma forma de identificar esses padrdes € através da observacgdo e

caracterizacdo de quais seriam as regras de montagem (assembly rules) que definiriam a
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formacao das comunidades (Zobel 1997; Belyea & Lancaster 1999). Em uma escala local,
além dos fatores abidticos, as interacdes bidticas tém papel fundamental na composicao de
uma comunidade (Zobel 1997) e analisar os padrdes de coocorréncia de espécies ajuda a
compreender que regras de montagem estdo atuando e resultam na comunidade encontrada.

Dunas frontais de planicies costeiras sdo sistemas ideais para investigar os
questionamentos das diferentes teorias sobre quais interagdes interespecificas ocorrem em
ambientes de condi¢Oes estressantes. Em sistemas praiais, as condi¢Oes estressantes
diminuem no gradiente praia-interior e as dunas frontais sdo locais onde as condi¢des sdao
mais severas (Maun 2009). No setor de duna frontal sdo encontradas formacdes
monodominantes de uma espécie arbustiva, Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub., Fabaceae
(referida como Dalbergia daqui em diante), que expandiram nas dunas frontais nas ultimas
décadas, se estendem por mais de 100 m de extensdo e possuem menor riqueza que dreas
abertas sem o arbusto (Zocche de Souza 2010), indicando a ocorréncia de interagdes
negativas entre as espécies. O fato deste estudo ser realizado em ambiente de dunas costeiras
em regido de clima subtropical, que possuem composi¢do e estrutura distintos de regides
temperadas (Hesp 2004, Maun 2009) onde sdo realizados a maior dos estudos (He et al.
2013), ajuda a diminuir a lacuna de conhecimento sobre as relagdes interespecificas que
existe para estas condi¢Oes (Castanho et al. 2015a).

Neste estudo nds testamos a hipétese de que a cobertura de um arbusto
monodominante estd em expansao e que sua cobertura interfere e modifica a cobertura de
outras espécies, a riqueza, a composicdo de espécies e a estrutura da comunidade. Para
explorar esta hipétese utilizamos como modelo manchas monodominantes de uma espécie
arbustiva e dreas adjacentes inicialmente ndo ocupadas por Dalbergia. Realizamos
monitoramentos da expansiao do arbusto, comparacdes entre a cobertura de outras espécies,
riqueza e modificagdes na composicdo de espécies entre dreas de mancha e areas abertas
adjacentes. Esperamos que o arbusto atue como um estruturador da comunidade, alterando a
composi¢ao de espécies entre dreas de mancha e dreas abertas adjacentes e que os parametros
observados sejam inversamente relacionados ao aumento de cobertura das manchas e sua
permanéncia, tanto na escala amostral quanto na escala da duna. Estas expectativas sdo
devido ao cardter monodominante do arbusto que se desenvolve em condi¢des extremas de

dunas frontais.
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Material e Métodos

Area de estudo

O estudo foi realizado em drea de dunas costeiras, na Praia da Joaquina,
Florianopolis, Ilha de Santa Catarina, Brasil (27°37” S e 48°27° O). O clima da regido ¢
classificado em temperado subtropical imido (Cfa; CECCA 1997) com temperatura média
anual de 21 °C, com minimas entre junho e agosto, em torno de 16 °C, e médximas entre
janeiro e marco, em torno de 24 °C. As maiores pluviosidades sdo encontradas no verdo, em
janeiro (234 mm) e fevereiro (215 mm), e as menores no inverno, em junho (71 mm) e agosto
(92 mm), com média anual de 1.726 mm.

As restingas de Santa Catarina apresentam fisionomias herbacea/subarbustiva,
arbustiva ou arbdrea, que se desenvolvem nos ambientes de praia, dunas frontais, dunas
internas (moéveis, semifixas e fixas), baixadas secas e umidas. A duna frontal contém espécies
herbéceas estoloniferas e rizomatosas, sendo também observadas espécies arbustivas lenhosas
que podem formar densos aglomerados, cobrindo grandes extensdes de areia. Dentre as
espécies vegetais frequentes estdo: Ipomoea pes-caprae, Panicum racemosum, Spartina
ciliata, Senecio crassiflorus, Blutaparon portulacoides, Polygala ciparissias, Alternanthera
maritima, Porophyllum ruderale (Falkenberg 1999).

Na Praia da Joaquina, ha setores onde é impossivel distinguir a duna frontal das
dunas internas, pois estdo cobertas densamente por Dalbergia. Apresenta porte de
aproximadamente um metro de altura (Guimaraes 2006), chegando até trés metros. Copa com
poucas aberturas durante a primavera e o verdao e com queda de folhas durante o outono e
inverno (Peixoto 2005; Zocche de Souza 2010). E uma leguminosa clonal (Francis 2004),
fixadora de nitrogénio (Saur et al. 2000) que possui sementes capazes de dispersar por dgua e
vento (Camargo 2005). Floresce entre os meses de dezembro e fevereiro e frutifica entre
janeiro e julho (Camargo 2005). Dalbergia forma um mosaico de manchas de diferentes
tamanhos que se expandem por aproximadamente um quildometro de extensdo em direcdo
paralela ao mar, atingem desde poucos metros até 60 m de largura e chegam a alcangar mais
de 100 m de extensdo (Zocche de Souza 2010). A dinadmica de expansdo e retragdo das
manchas observada por fotografias aéreas mostrou que 28% do trecho de 3,6 ha de duna
frontal estudado era coberto por Dalbergia e ap6s 13 anos as manchas ocupavam 62% desta
area. As alteracOes dos locais de ocorréncias de manchas analisadas pelas fotografias aéreas

mostram que as manchas apresentam cardter mével na paisagem e que as retragdes de
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manchas na duna frontal possivelmente estiveram relacionadas a episddios erosivos da duna
(Zocche de Souza 2010). A riqueza total em areas ocupadas pelo arbusto menor que em areas
adjacentes (Zocche de Souza 2010) e a auséncia de espécies sob sua copa também foi
observada em outros locais (Peixoto et al. 2006), embora 0os mecanismos que provocam essas

perdas sejam desconhecidos.

Metodologia

Realizamos a avaliacdo da expansao de Dalbergia e o monitoramento das outras
espécies com 60 pares de parcelas permanentes de 1 m? cada, onde uma das parcelas foi
instalada em manchas de Dalbergia e a outra em d&rea aberta adjacente as manchas,
totalizando 120 m? de 4rea amostrada. Instalamos os pares de parcelas em 2009, distando em
pelo menos 5 metros cada par, acompanhando o desenho irregular das manchas, sendo que as
parcelas de mancha ficavam a 20 cm da borda sob a copa de Dalbergia, ou seja, no interior
das manchas, e as parcelas adjacentes a 40 cm de sua borda, em drea exterior as manchas.
Metade das parcelas de mancha e drea aberta adjacente (30 de cada) localizava-se em setor
voltado para a praia e metade para o interior das dunas (Figura 1). Registramos a expansao da
ocupacdo e da porcentagem de cobertura de Dalbergia sobre a drea aberta adjacente e as
alteragdes na riqueza e cobertura das outras espécies anualmente até 2013. Reamostramos as
120 parcelas anualmente entre 2010 e 2013, durante o verao (janeiro). Nos anos seguintes da
instalacdo das parcelas, manchas de Dalbergia continuaram expandindo e ocuparam as
parcelas da area aberta adjacente as manchas. Como a expansdo de manchas sobre a drea
aberta adjacente ocorreu de forma irregular, apds quatro anos de avaliacdo separamos as
parcelas da drea adjacente em trés categorias: drea aberta adjacente (Ab), ou seja, ndo
ocupada por manchas em nenhuma amostragem; ocupada com cobertura de manchas
oscilando ao longo dos anos (O) e; ocupada com cobertura de manchas aumentando
progressivamente (P). Cada categoria foi composta por 10 parcelas localizadas na drea
adjacente. A expansdo da ocupacdo e a porcentagem de cobertura foram avaliadas com o
registro de presenca e auséncia de Dalbergia e demais espécies em cada parcela, e a
estimativa de porcentagem de cobertura vegetal de cada espécie em seis classes: 0 a 5%; > 5
a 15%; > 15 a 25%; > 25 a 50%; > 50 a 75%; > 75 a 100% (Assumpg¢ao & Nascimento

2000). O valor mediano de cada classe foi utilizado nas anélises de cobertura vegetal.
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Figura 1: Esquema do desenho amostral e da disposicdo das parcelas instaladas sob a copa de
manchas de Dalbergia ecastaphyllum e em areas adjacentes em dunas frontais da Praia da Joaquina,
Florian6polis, SC, Brasil.

Andlise de dados

Para descrever a dinamica de expansdo e retragdo das manchas, representamos
estes valores pela porcentagem de parcelas em dreas abertas adjacentes que passaram a ser
ocupadas do Dalbergia a cada ano e por sua porcentagem cobertura nestas parcelas. A
porcentagem de parcelas ocupadas por Dalbergia e sua cobertura em dreas de manchas
também foram relatadas. Reunimos a cobertura de Dalbergia amostrada em dreas de mancha
e abertas adjacentes para representar a drea total ocupada pela espécie em duna frontal em
cada ano entre 2009 e 2013.

Para observar se a riqueza e cobertura total de outras espécies (somatério dos
valores medianos das classes de cobertura de cada espécie) diferiam entre mancha e area
aberta adjacente utilizamos testes de Wilcoxon pareados em cada ano.

Avaliamos o efeito da cobertura de Dalbergia sobre riqueza e cobertura total de
outras espécies em cada ano com regressoes lineares. Estas também foram empregadas para

observar as relacdes entre a cobertura de manchas e a cobertura de espécies individualmente.
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Os dados de cobertura utilizados nas regressdes foram obtidos com o somatério dos valores
medianos das classes de cobertura de cada espécie observada.

Avaliamos as diferencas na riqueza e cobertura total de outras espécies entre
manchas estabelecidas (M) e as trés categorias criadas (Ab, O e P) de acordo com o tipo de
ocupagdo que as parcelas em drea adjacente posteriormente ocupada por Dalbergia sofreram
com ANOVA e teste de Tukey. Verificamos a normalidade e homocedasticidade dos residuos
com gréficos exploratorios antes da execugdo das analises.

Para analisar a composi¢cdo de espécies em manchas e dreas abertas adjacentes,
assim como as alteragdes a cada ano, utilizamos matrizes de dissimilaridade com indice de
Jaccard (presenca e auséncia) e Bray-Curtis (cobertura). Andlises de variancia com matrizes
de distancia (PERMANOVA) foram calculadas para avaliar diferencas entre areas de mancha
e abertas adjacentes e anos. Uma ordenacdo bidimensional foi gerada utilizando
escalonamento multidimensional para mostrar as dissimilaridades entre os grupos (pacote
vegan; Oksanen et al. 2013). Realizamos as analises no programa R (R Development Core

Team 2015) e utilizamos um o = 0,05 como nivel de significancia das andlises.

Resultados

Expansdo de manchas em dunas frontais

Manchas de Dalbergia expandiram rapidamente para a drea aberta adjacente
(Tabela 1 e Figura 2.a), estando presente em mais da metade das parcelas amostradas apds
um ano e 78% apds quatro anos (Tabela 1). Nao houve redu¢do de ocupagdo durante todos os
anos. A expansdo das manchas sobre o setor adjacente ocorreu de maneira irregular no
espaco e no tempo. Ao fim do estudo, apenas treze parcelas em dreas abertas adjacentes (Ab)
nao foram ocupadas em nenhum momento, em 26 parcelas a cobertura oscilou (O) ao longo
dos anos e em 21 a cobertura aumentou progressivamente (P) até 2013. A porcentagem
mediana de cobertura/m? de Dalbergia passou de zero a 50% no setor adjacente em quatro
anos (Figura 2.a) e se manteve acima dos 62% durante todos os anos nas dreas de manchas ja
estabelecidas (Figura 2.b), o que representou um aumento progressivo de cobertura do
arbusto na drea de estudo como um todo (Figura 2.c). Apenas no ano de 2012 houve uma
pequena retracdo de cobertura em parte das parcelas adjacentes e nas manchas, mas em 2013

0 aumento de cobertura prosseguiu.
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Tabela 1: Frequéncia acumulada das parcelas ocupadas por Dalbergia ecastaphyllum (%) a cada ano

em parcelas (n = 60, 1 m? cada) localizadas em area aberta adjacente as manchas estabelecidas em
duna frontal.

Ocupacio
Ano A
Frequéncia acumulada (%)

2009 0

2010 53

2011 70

2012 70

2013 78
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Figura 2: Cobertura de Dalbergia ecastaphyllum (a) nas parcelas em &rea inicialmente aberta
adjacente as manchas estabelecidas (n = 60), (b) em manchas (n = 60) e (c) em duna frontal (drea
aberta e manchas, n = 120), durante quatro anos. Mediana (linha central), 1o e 30 quartil, minimo,
maximo e valores extremos.

Cobertura e riqueza em manchas e dreas abertas adjacentes no momento inicial

Em 2009, 41 espécies ocorreram em drea aberta adjacente e 39 em darea de
mancha, considerando todas as parcelas de cada condi¢do. Seis espécies ndao foram
observadas dentro das manchas e quatro em drea aberta adjacente (Anexo 1). Neste mesmo
ano, na escala das parcelas, manchas de Dalbergia também continham menor cobertura total
de outras espécies/m? (V = 1691, p < 0,001; Figura 3.a) e riqueza/m? (V = 1344, p < 0,001;
Figura 3.b) do que em &rea aberta adjacente.

No inicio do estudo, observamos que as espécies com maior cobertura
absoluta/m? em drea aberta adjacente continham menor cobertura absoluta/m? em areas de
manchas. Essa reducdo de cobertura absoluta alterou a ordem de importancia das espécies
dentro e fora das manchas quanto as suas coberturas relativas. Spartina ciliata e Senecio
crassiflorus somaram maior cobertura relativa em areas abertas adjacentes (46,8%) que em

areas de manchas (25,7%). No entanto Hydrocotyle bonariensis, Remiria maritima,
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Alternanthera maritima e Microstachys corniculata apresentaram coberturas relativas

maiores dentro das manchas (Tabela 2).

Tabela 2: Cobertura absoluta/m? e cobertura relativa/m? (%) das espécies que mais ocorrem em area

aberta adjacente (Ab) e que também ocorrem em manchas de Dalbergia ecastaphyllum (M) em dunas
frontais, em 2009.

Cobertura Cobertura Relativa
Absoluta (%) (%)
Espécies Ab M Ab M
Spartina ciliata 22,1 5,3 33,7 22.5
Senecio crassiflorus 8.6 0,8 13,1 3,2
Hydrocotyle bonariensis 4,3 3,9 6,5 16,5
Noticastrum malmei 4.0 1,5 6,1 6,5
Remiria maritima 3,1 1,9 4,7 8,1
Alternanthera maritima 2,8 2,3 4,3 9,7
Ipomoea imperati 2,5 0,4 39 1,8
Paspalum vaginatum 2,4 0,1 3,7 0,5
Ipomoea pers-caprae 1,9 0,2 2,9 0,9
Polygala cyparissias 1,7 0,4 2,5 1,6
Smilax campestris 1,6 0,3 2,5 1.4
Microstachys corniculata 1,3 1,1 1,9 4,7
Total 56,3 18,2 85,8 77,4

Mudangas na vegetagdo apds expansdo de manchas sobre dreas abertas adjacentes

A cobertura total de outras espécies/m? se manteve menor em dreas de manchas
em relacdo as dreas abertas adjacentes em processo de colonizacdo por Dalbergia depois de
2009 (2010: V = 1697; p < 0,001; 2011: V = 1752; p < 0,001; 2012: V = 1450; p < 0,001;
2013: V =1615; p < 0,001; Figura 3.a). A riqueza/m? também continuou menor em 4reas de
mancha do que em dreas abertas adjacentes em todos os anos (2010: V = 1517; p < 0,001;
2011: V = 1641; p < 0,001; 2012: V = 1376; p < 0,001; 2013: V = 1186; p < 0,001; Figura
3.b).
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Figura 3: Cobertura total de outras espécies/m? (a) e riqueza/m? (b) em manchas estabelecidas de
Dalbergia ecastaphyllum e area aberta adjacente, em 2009, posteriormente ocupada por manchas
entre 2010 e 2013, em setor de duna frontal. Mediana (linha central), 1° e 3° quartil, minimo, miximo
e valores extremos. Letras diferentes representam diferencas significativas a cada ano entre area
aberta e mancha (Wilcoxon, p < 0,001).

Em todos os anos, a cobertura total de outras espécies/m? em manchas e em areas
abertas adjacentes posteriormente ocupadas por manchas foi negativamente relacionada a
cobertura de Dalbergia nestes locais (p < 0,001 em todas as fungdes lineares; R? na Figura
4.a — d). Observamos que a cobertura de outras espécies/m? em dreas progressivamente
ocupadas por Dalbergia (P) foi menor que em &rea aberta adjacente (Ab) e dreas com a
cobertura oscilando ao longo dos anos (O). Areas progressivamente ocupadas (P) apés quatro
anos tinham cobertura de outras espécies/m? similar a dreas de manchas (M) (Fg3) = 10,66; p

<0,001; Figura 4.e).
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Figura 4: Relacdo entre a cobertura total de outras espécies/m? (%) e cobertura de Dalbergia
ecastaphyllum em manchas e drea adjacente posteriormente ocupada por manchas nos anos de 2010
(a), 2011 (b), 2012 (c), 2013 (d). Cobertura total de outras espécies/m? em drea aberta adjacente (Ab),
ocupada com cobertura de manchas oscilando ao longo dos anos (O), ocupada com cobertura de
manchas aumentando progressivamente (P) e manchas estabelecidas (M), apds quatro anos de
expansdo (e) em dunas frontais (n = 10 cada). Linhas representam regressoes lineares significativas (p
< 0,001) nas figuras a-d. No boxplot, sdo representados a mediana (linha central), o 1° e 3° quartil
(limites das caixas), valores minimo, maximo (limites das linhas verticais na figura e). Letras
representam diferencas significativas na figura e (ANOVA; p < 0,001).

A riqueza/m? também esteve negativamente relacionada a cobertura de manchas
em todos os anos (p < 0,001 em todas as fungdes lineares; R? na Figura 5.a — d). Apds quatro
anos de expansdo das manchas, dreas progressivamente ocupadas por Dalbergia (P)
apresentaram reducdo na riqueza/m?, ficando semelhantes a areas de manchas (M), enquanto
que areas abertas adjacentes (Ab) mantiveram maior nimero de espécies/m? (Fg3) = 8,35; p =
0,001; Figura 5.e).
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Figura 5: Relagfo entre a riqueza/m? e cobertura de Dalbergia ecastaphyllum (%) em areas de mancha
e 4reas abertas adjacentes posteriormente ocupadas por manchas nos anos de 2010 (a), 2011 (b), 2012
(c), 2013 (d). Riqueza/m? em drea aberta adjacente (Ab), ocupada com cobertura de manchas
oscilando ao longo dos anos (O), ocupada com cobertura de manchas aumentando progressivamente
(P) e manchas estabelecidas (M), apés quatro anos de expansio (e) em dunas frontais (n = 10 cada).
Linhas representam regressdes lineares significativas (p < 0,001) nas figuras a-d. No box-plot, sdao
representados a mediana (linha central), o 1° e 3° quartil (limites das caixas), valores minimo, maximo
(limites das linhas verticais na figura e). Letras representam diferencas significativas na figura e
(ANOVA; p=0,001).

Contextos distintos de ocupacdo por manchas de Dalbergia provocaram
alteragdes na cobertura absoluta e relativa de maneira distinta. Em dreas abertas adjacentes
(Ab) Spartina, Remiria e Senecio dominaram a composicao da comunidade, somando 46% da
cobertura relativa. J4 em areas progressivamente ocupadas por Dalbergia (P) estas espécies
tiveram menor cobertura relativa e Noticastrum, Conyza e Hydrocotyle apresentaram as
maiores coberturas relativas (Tabela 3), alterando a ordem de importancia das espécies dentro

e fora das manchas, o que altera a estrutura da comunidade. Para algumas espécies como
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Noticastrum e Conyza éreas progressivamente ocupadas (P) apds quatro anos ainda ndo

provocaram o mesmo efeito que manchas estabelecidas (M), onde foram excluidas.

Tabela 3: Cobertura absoluta/m? e cobertura relativa/m? (%) das 12 espécies que mais ocorrem em
drea aberta adjacente (Ab), ocupada com cobertura de manchas oscilando ao longo dos anos (O),
ocupada com cobertura de manchas aumentando progressivamente (P) e manchas estabelecidas (M),
apds quatro anos de expansao (e) em dunas frontais (n = 10 cada).

Cobertura Absoluta (%) Cobertura Relativa (%)
Espécies Ab(m?) O@m?) P@m?) M@m?) Abm?) O@m?) P@m?) M (m?)
Spartina ciliata 19,0 17,5 53 2,8 18,8 21,0 12,5 10,7
Remiria maritima 15,8 7,8 0,3 3,3 15,6 9,3 0,6 12,6
Senecio crassiflorus 11,8 7,5 0 0 11,6 9,0 0 0
Achyrocline satureioides 11,3 0,3 0 0 11,1 0,3 0 0
Alternanthera maritima 10,0 16,3 4,0 8,5 9,9 19,5 9,5 33,0
Sophora tomentosa 9,8 0,0 0,3 1,3 9,7 0,0 0,6 4.9
Noticastrum malmei 8,8 5,8 11,0 0 8,7 6,9 26,2 0
Oxypetalum tomentosum 2.3 2,5 1,0 0,8 2,2 3,0 2.4 2.9
Blutaparum portulacoides 2,3 1,0 0 0 2,2 1,2 0 0
Conyza sp. 2,0 0,3 3,0 0 2,0 0,3 7,1 0
Ipomoea imperati 2,0 0,3 2,0 1,0 2,0 0,3 4,8 39
Hydrocotyle bonariensis 1,8 0,8 2.8 1,5 1,7 0,9 6,5 5,8
Total 96,5 59,8 29,5 19,0 95,5 71,8 70,2 73,8

Quando avaliamos os efeitos da cobertura de manchas sobre espécies em
especifico, encontramos que Senecio (y = 32,8 - 0,5x; R?2 = 0,07; p = 0,003) e Spartina (y =
52,5 - 0,7x; R2=0,24; p < 0,001) mostraram redu¢@o na cobertura a medida que a cobertura
de Dalbergia aumentou (em drea aberta adjacente e mancha durante todo o periodo do
estudo). Apesar de apresentar aumento de cobertura relativa, Hydrocotyle (y = 45,9 - 0,2x; R?
< 0,001; p = 0,6) e Noticastrum (y = 37,7 - 0,4x; R? = 0,02; p = 0,06) nao apresentaram
tendéncias significativas em funcdo da cobertura de Dalbergia diretamente. As espécies
Guapira, Dodonaea e Polipodium, apesar da baixa frequéncia, foram observadas quase

exclusivamente (25 de 27 registros) onde havia Dalbergia (dados nao apresentados).

Dindmica da vegetacdo em dunas frontais

Registramos 45 espécies em duna frontal, em 2009, tanto em dreas de manchas
quanto em dareas abertas adjacentes as manchas. Em 2013, a mesma area continha 49
espécies. Treze destas ndo foram amostradas na duna frontal em 2009 e nove espécies

presentes no inicio do estudo ndo foram amostradas em 2013 (Anexo 1). A perda de
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riqueza/m?, ou seja, na escala das parcelas amostradas, em funcdo do aumento da cobertura
de Dalbergia (Figura 5) ndo levou a perda de espécies na escala da comunidade da duna
frontal (p = 0,55; Figura 6). A area aberta adjacente ocupada por manchas apés 2009, com 41
espécies, teve perda de riqueza/m? (escala da parcela) em funcdo do aumento da cobertura de
Dalbergia (Figura 4), mas a riqueza total nestas dreas se manteve (2013 = 43 espécies; p =
0,85; Figura 6) na duna frontal (escala da comunidade). O mesmo ocorreu com dreas de
manchas, locais onde a riqueza/m? (escala da parcela) foi menor, iniciando em 2009 com 39
espécies e terminando em 2013 com 34 espécies e sem tendéncia significativa de perda de
espécies em manchas (p = 0,41; R? das funcdes lineares ndo significativas na Figura 6) na

duna frontal (escala da comunidade).
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Figura 6: Riqueza da vegetacdo de restinga em duna frontal (A ), em areas de mancha de Dalbergia
ecastaphyllum (#) e areas abertas adjacentes posteriormente ocupadas por manchas (m), entre 2009 e
2013. Regressdes nao significativas (p-valor no texto).

A composicdo das manchas e dreas abertas adjacentes mostraram uma alta
similaridade no primeiro ano do estudo (PERMANOVA, eixo 1 = 50%; eixo 2 = 24%; 1% =
0,27; p = 0,036; Figura 7.a). Com o passar dos anos areas de manchas perderam mais
espécies que ocorriam em 2009 do que areas adjacentes abertas e a representagdo da variagdo
dos dados de presenca e auséncia de espécies das areas de manchas e dreas abertas adjacentes
para os dois primeiros eixos principais se distanciaram (Anexo 1). Embora a cobertura de
Dalbergia tenha aumentado em areas abertas adjacentes, tornando-as semelhantes as dreas de

manchas, o ganho de cobertura da mancha variou no tempo e no espaco, o que configurou um
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mosaico de condi¢des para a ocorréncia de espécies ser mais ampla em areas adjacentes que a
encontrada em dreas de manchas.

Quanto a cobertura das espécies, as diferencas entre drea aberta adjacente e
manchas variaram em relacdo ao eixo 1 (eixo 1 = 56%) das coordenadas principais e se
mantiveram constantes em relagdo ao eixo 2 (eixo 2 = 24%; PERMANOVA, 12 = 0,54; p =
0,012; Figura 7.b), o que estd de acordo com a presencga de maior cobertura de outras espécies

em dareas abertas adjacentes que em dreas de manchas em todos os anos do periodo de estudo.
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Figura 7: Variacdo na a) composicdo de espécies (presencga e auséncia) e na b) cobertura de espécies
em setor de duna frontal adjacente as manchas (©) e em manchas de Dalbergia ecastaphyllum (A)
entre 2009 e 2013 baseadas nos dois primeiros eixos principais (porcentagem de explicacdo no texto)
de ordenacgdo da andlise de coordenadas principais (PCoA).

Discussao

Este estudo mostrou que manchas monodominantes de uma espécie arbustiva em
ambientes de condi¢des extremamente severas possuem papel estruturador da comunidade
vegetal, como a estabelecida em dunas frontais em regido subtropical. Estes resultados
empiricos estdo de acordo com estudos tedricos recentes que propdem que os beneficios da
facilitacdo ndo sdo capazes de superar as condi¢des estressantes nestes ambientes de
condi¢des muito severas (Michalet et al. 2006; Malkinson & Tielborger 2010; Koyama &
Tsuyuzaki 2013) e a intensificacdo da competicdo entre plantas ditas facilitadas. A cobertura
de Dalbergia, uma espécie arbustiva nativa de restinga e que forma manchas
monodominantes, apresenta relagdes negativas com as espécies de hdbito predominantemente

herbaceo que ocorrem na duna frontal. O arbusto continua em expansdo e reduz a cobertura
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de espécies/m? e riqueza/m? sob suas copas. No entanto as relacdes se mostraram mais
complexas na escala da duna, pois estas reducdes na escala da parcela ndo levaram a perda de

riqueza total na duna frontal, nem em dreas adjacentes e manchas.

Expansdo de manchas em dunas frontais

Pouca atencdo € dirigida para a expansio acentuada de espécies nativas em sua
area natural de distribuicdo (Peters et al. 2006; Van Auken 2000, mas veja Cirne et al. 2003).
No entanto, os efeitos de nativas sobre a riqueza e diversidade podem ser tdo agressivos
quanto de espécies invasoras (Peters et al. 2006; Isermann 2008; Mufioz-Vallés et al. 2014).
Espécies nativas e exodticas podem compartilhar alta similaridade funcional e possuir
dindmicas populacionais semelhantes. Inclusive, espécies exdticas extremamente agressivas
de estagios tardios exibem a mesma dinadmica populacional que espécies nativas lenhosas de
estagio inicial e intermediario de sucessdo (Meiners 2007). Dalbergia é uma espécie de
estdgio intermedidrio de sucessdo em dunas costeiras (Falkenberg 1999) e com taxa de
germinagdo superior a 80% (Scarano 1998; Galitzki 2013). Ocupou 78% das parcelas
estudadas em quatro anos, com uma média de 62% de cobertura nas areas adjacentes e sem
retracdo da cobertura em areas de manchas. Manchas de Dalbergia que cobriam pouco mais
de 10.000/m? da drea de estudo passaram a ocupar 22.000/m? em 13 anos (Zocche de Souza
2010). Muitas espécies apds o periodo de estabilizacdo de dunas passam a expandir de
maneira agressiva, tornando-se um problema para a conservagdo da diversidade local (Avis
1995; Marchante et al. 2008; Mufoz-Vallés et al. 2013; 2014). Dalbergia é uma espécie
frequente no litoral brasileiro (Santos & Rosédrio 1988; Falkenberg 1999) indicada para a
recuperacdo de dreas de dunas por seu rdpido crescimento e fungdo estabilizadora (Bechara
2004). Caracteristicas das espécies arbustivas devem ser levadas em conta para entender que
tipo de relagdes interespecificas sdo esperadas (Eldridge et al. 2011) e entre quais formas de
vida das espécies ha predominio de interacdes positivas ou negativas (Castanho et al. 2012).
A observacdo de grupos de espécies nativas e exdticas pode revelar mecanismos comuns que
operam no fendmeno da invasdo (Meiners 2007). Dunas costeiras sdo locais com baixos
niveis de competicdo e com micro-sitios disponiveis para o estabelecimento de outras
espécies, tornando-se suscetiveis a invasao (Jgrgensen & Kollmann 2008). Estudos mostram
que ha um predominio de interacdes interespecificas negativas entre Dalbergia e outras
espécies de formacdes herbaceas em regido subtropical (Castellani et al. 2004; Peixoto et al.

2004; Zocche de Souza 2010), o que indica que a recomendacdo deste arbusto para a
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recuperagdo de dreas de dunas deve levar em consideracdo quais espécies se deseja conservar
e se hd a presenca de espécies endémicas. Cabe ressaltar que nao se sabe que tipo de
interacdes ocorre entre Dalbergia e espécies de arbustos e drvores, bem como em outras

regides climaticas ou apds a senescéncia das manchas.

Cobertura e riqueza em manchas e dreas abertas adjacentes no momento inicial

Areas de manchas possuem menor cobertura de outras espécies/m? e riqueza/m?
que dreas abertas adjacentes. Estas reducdes de ocorréncia de outras espécies em manchas
indicam a natureza das interacdoes das espécies presentes com Dalbergia. Manchas de
Dalbergia exercem um papel semelhante ao de espécies exéticas invasoras em pradarias de
dunas costeiras do hemisfério norte (Rejmanek & Rosén 1992; Lett & Knapp 2005; Isermann
et al. 2007; Richards et al. 2010; Ratajczak et al. 2011; 2012). Espécies leguminosas nativas
Andira legalis and Swartzia apetala também apresentaram interacdes negativas em dunas
costeiras do Brasil (Cirne et al. 2003). A redugdo da disponibilidade de luz associada ao
estabelecimento de arbustos pode diminuir a eficié€ncia fisiolégica dos individuos sombreados
(Forseth et al. 2001). No entanto, esta redu¢do provocada por Dalbergia (Capitulo 2) parece
nao ser o causador da reducdo de riqueza/m? e cobertura/m? abaixo de suas copas.
Caracteristicas da espécie Dalbergia, como a formacdo de uma camada de folhico que reduz
a germinacdo de sementes e a sobrevivéncia de plantulas (Capitulo 3) e a presenca de
compostos alelopaticos em folhas verdes e senescidas do arbusto (Capitulo 2) sinalizam os
mecanismos chave na montagem desta comunidade.

No entanto, diferencas na composi¢ao de espécies em dreas de manchas e areas
abertas adjacentes mostram que a intera¢io dos individuos com Dalbergia é distinta entre as
espécies de herbdceas. A natureza das interacOes interespecificas pode ser indicada pela
forma de vida (Castanho et al. 2012) ja que grupos pertencentes a uma mesma forma de vida
tendem a apresentar necessidades e tolerancias semelhantes (Grime 2001), mas as
caracteristicas particulares de cada espécie podem resultar em efeitos distintos, o que resulta
em relacOes interespecificas espécie-especificas (Callaway 1998; Blanck & Carmel 2012).
Spartina e Senecio continham menor cobertura em dreas de manchas e esta mudanca alterou a
ordem de importancia em relacdo a cobertura relativa das espécies encontradas dentro e fora
das manchas. Apesar de Dalbergia continuar como espécie dominante, a reducdo de
cobertura das espécies subdominantes poderia diminuir a intensidade da competi¢cdo para

espécies que continham menor cobertura, possibilitando um aumento da cobertura destas.
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Isso é possivel, pois ndo hd uma hierarquia competitiva, onde uma espécie A sempre exclui B
e esta por sua vez exclui C e, por consequéncia é excluida por A. Essa auséncia de hierarquia,
chamada de competi¢cdo intransitiva - ou jogo de pedra-papel-tesoura - mostra que nao ha
uma espécie que seja sempre um fraco competidor (Laird & Schamp 2006; Soliveres et al.
2015), o que permite a manutencao da diversidade em maior escala (Soliveres et al. 2015).

A variabilidade das relagdes interespecificas de Dalbergia e outras espécies
também pode ser observada com o estabelecimento de Guapira, Dodonaea e Polypodium,
que apesar de apresentarem baixa ocorréncia no local, ocorreram majoritariamente em areas
de manchas. A maior associa¢do espacial entre arbustos facilitadores e individuos de outras
espécies de arbustos e arvores quando comparados a areas abertas, também foi observada em
outros estudos (Dullinger et al. 2007; Gémez-Aparicio 2009; Castanho et al. 2012). Devido a
baixa ocorréncia, pouco podemos inferir com estes resultados. No entanto, a capacidade de
Guapira germinar sob condi¢Oes de sombreamento semelhante ao que ocorre em manchas de
Dalbergia e sob efeito de seu extrato alelopatico (Capitulo 2) somado a amenizagdo das
condig¢des abidticas de locais abertos, favorecam o estabelecimento desta espécie em dreas de
manchas. Dalbergia pode atuar como uma espécie chave por ser uma espécie tolerante as
condi¢des adversas de dunas abertas e por sua capacidade de crescimento e expansdo. Ao
formar manchas, esta espécie altera as condi¢cbes do ambiente. Algumas espécies menos
tolerantes as condicdes de dreas abertas podem se beneficiar com sua expansdo, e espécies
que ndo toleram este novo ambiente sdo deslocadas destas dreas. Sugerimos que estudos
futuros investiguem se as condi¢des em dreas de manchas facilitam estas e outras espécies,
como arbustivas e arbdreas, que tendem a se estabelecer em ambientes sombreados e com
condi¢des microclimdticas mais amenas, como observado com outras espécies em dunas

costeiras.

Mudangas na vegetagdo apds expansdo de manchas sobre dreas abertas adjacentes

O acompanhamento das dreas abertas adjacentes posteriormente ocupadas por
Dalbergia sustentam a hipotese sobre o papel da espécie na estruturacdo da comunidade.
Tanto a cobertura de outras espécies/m? quanto a riqueza/m? foram negativamente
relacionadas a cobertura das manchas. Redugdes de cobertura e riqueza em areas dominadas
por arbustos sdo constantemente registradas em experimentos que investigam suas
interferéncias sobre a vegetacao e mostram que ha diferentes mecanismos que influenciam o

grau de efeitos negativos sobre a vegetacdo (Rejmanek & Rosén 1988; Bingeli et al. 1992;
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Mortimer et al. 2000; Collier et al. 2002; Isermann et al. 2007). Manchas que ocupam
grandes dreas (Rejmanek & Rosén 1992), estrutura de copa densa (Blanck & Carmel 2012), a
presenca de compostos alelopdticos (Gentle & Duggin 1997; Viard-Crétat et al. 2012; Zhang
et al. 2015), e camada densa de serapilheira (Donath & Eckstein 2008; Cushman et al. 2010;
Loydi et al. 2014) sdo alguns dos mecanismos que afetam a estruturacdo da comunidade e
que sdo observados em areas dominadas por Dalbergia (Capitulo 2; 3).

O fato de que dreas abertas adjacentes, progressivamente ocupadas por Dalbergia
durante os quatro anos (P), foram mais afetadas que dreas onde houve uma oscilacdo na
cobertura do arbusto (O), indicam que a influéncia sobre a estruturagdo da comunidade varia
com o grau de cobertura e o tempo de permanéncia das manchas. Coberturas menos densas
de arbustos formam condicdes apropriadas para a permanéncia de outras espécies sob suas
copas do que coberturas mais densas (Blank & Carmel 2012). Além disso, a cobertura
presente por um intervalo de tempo curto em um micro-sitio podia ser suficiente para
melhorar as condi¢des no momento de germinagdo e estabelecimento inicial (Fayolle et al.
2009) e estar ausente no momento do crescimento, quando a competicio poderia ser
prejudicial (Miriti 2006; Pescador et al. 2014). Ao contrdrio, as redug¢des provocadas por
copas densas e que permanecem por muitos anos (Isermann 2008) podem alterar a
composi¢do e estrutura da vegetacdo e causar mudangas de dificil reversdao (Marchante et al.
2008). O intervalo de tempo de quatro anos foi suficiente para que as dreas inicialmente
abertas e progressivamente ocupadas por Dalbergia apresentassem cobertura de outras
espécies/m? e riqueza/m? iguais as dreas de manchas estabelecidas. As mudancas nestes
parametros nas dreas abertas apds a ocupagdo por manchas podem permanecer durante todo o
tempo de vida de Dalbergia e possivelmente sdo mantidas nas dreas de manchas por
mecanismos de retroalimentacdo positiva (positive feedbacks), como ocorre com organismos
modificadores (swifches) que criam condi¢cdes que sao mais favordveis para a permanéncia da
propria espécie ou de outras com caracteristicas semelhantes (Wilson & Agnew 1992). Neste
caso as manchas funcionariam como um estagio intermedidrio de sucessao para a formacao

de agrupamentos de espécies arbustivas e arboreas.

Dindmica da vegetagdo em dunas frontais

Os padrdes de riqueza de espécies sdo influenciados pela escala (Levin 1992).

Neste estudo, os efeitos de manchas de Dalbergia sobre a riqueza ocorreram na escala da

parcela, mas ndo em relacdo a riqueza total das dreas de mancha, das dreas abertas adjacentes
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e areas de dunas frontais como um todo (manchas e dreas abertas). A manuten¢do da riqueza
total, mesmo com a perda de espécies/m? na escala da parcela pode ser compreendida quando
observamos que houve uma grande troca de espécies, tanto em dreas de manchas quanto em
areas abertas adjacentes. A medida que a cobertura de Dalbergia expandiu, 18% das espécies
presentes em 2009 tiveram sua ocorréncia eliminada e 26% de novas espécies colonizaram
estes setores em 2013, alterando a composi¢do de espécies (Anexo 1). Como o nimero de
espécies total se manteve ao longo do tempo, podemos ter a impressao que a ocorréncia
destas espécies ndo estd sendo afetada. Mas o que observamos é que os efeitos variam na
escala e no tempo, fazendo com que as alteragdes na estrutura da comunidade sejam menos
perceptiveis na duna, embora sejam visiveis na parcela.

As alteragdes, tanto na composicdo de espécies quanto na porcentagem de
cobertura, mostraram que Dalbergia pode atuar como um modulador da paisagem em dunas
de planicies costeiras modificando a comunidade em poucos anos. Algumas espécies
lenhosas atuam como moduladoras da paisagem ao modificar condi¢des bidticas e abidticas,
que afetam a ocorréncia de outros organismos. A formacdo de manchas é uma via
moduladora comum na natureza, j& que conduz a processos ecoldgicos distintos dos que
ocorrem em dreas abertas (Shachak 2008; Agra & Ne’nam 2009). A alta porcentagem de
cobertura de Dalbergia em areas de manchas, bem como todos os fatores associados a sua
presenca, foram capazes de modificar a composic¢do de espécies e a estrutura da comunidade,
mas ndo sdo os Unicos que determinam estas alteracdes. A permanéncia das manchas
intensifica os efeitos associados a estas, como foi observado em dreas adjacentes
progressivamente ocupadas (P). Assim, a paisagem € composta por um mosaico de manchas
e areas abertas, que possuem condi¢des e composicdes distintas, o que resulta em maior
riqueza para o setor de duna frontal.

Manchas de Dalbergia continuam se expandindo rapidamente sobre as dunas
frontais da Praia da Joaquina e afetando a composi¢@o de espécies e estrutura da comunidade.
A cobertura de Dalbergia interfere na dinamica da vegetacdo, reduzindo a cobertura de outras
espécies/m? e riqueza/m?, o que pode prejudicar a conservacdo de espécies raras (em
abundancia local) que totalizam 65% das espécies em dreas de dunas frontais (Guimaraes
2006), onde manchas se expandem de forma acentuada. Por outro lado, ha indicios que
algumas espécies arbustivas, como Guapira e Dodonaea, sejam beneficiadas com as
alteracdes provocadas pelas manchas e tenham a ocorréncia beneficiada com a sua presenca.
Manchas alteram a ordem de importincia (em cobertura) das espécies sob suas copas. Esta

alteracdo reduz nas dreas de mancha, a cobertura das espécies dominantes em dreas abertas,
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como Spartina, Remiria e Senecio, o que pode liberar espaco para que espécies menos
abundantes possam se estabelecer. Estas mudangas nas relacdes interespecificas junto com a
auséncia de tendéncias de queda na riqueza de plantas da duna frontal podem ser indicativos
de que os efeitos destas manchas sdo complexos e podem refletir na complexidade da
paisagem. Neste contexto, manchas poderiam colaborar para prolongar a permanéncia na
paisagem de espécies competitivamente inferiores que competem com as espécies sub-
dominantes. Espécies que t€ém aumento de cobertura com a expansdao progressiva de
cobertura de Dalbergia aproveitariam essa janela de oportunidade para se estabelecer,
desenvolver e reproduzir antes que a mancha em expansdo se estabeleca e passe a atuar
negativamente sobre os individuos, efeito observado em longo prazo. Portanto, a dindmica de
manchas de Dalbergia em planicies costeiras possui um papel relevante como modelador e

estruturador das comunidades de dunas frontais.
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Abstract

Communities structuring can be determined by species capable of altering physic and
chemical conditions in surrounding areas. We tested the hypothesis that shading and
allelopathic potential created by a shrub act on community structuring by interfering with
plant’s initial development. To explore this hypothesis, we made experiments evaluating the
effects of aqueous extract of green and senescent leaves of Dalbergia ecastaphyllum (L.)
Taub. (Fabaceae) on seed germination and seedling growth. During the experiment we used
the same amount of light reduction under Dalbergia canopy as it occurs in the field. We
monitored the effects of extracts and shading on the germination and growth of a species
model with fast germination, Lactuca sativa, and on the germination of coastal dune
vegetation species, Noticastrum malmei, Porophyllum ruderale, Eugenia uniflora, and
Guapira opposita, which occur in foredunes where there are Dalbergia patches. Seed
germination and seedling growth of L. sativa were more inhibited by green leaves extract
than by senescent leaves extract. Seed germination of dune species was inhibited, delayed or
decreased under effect of aqueous extract of senescent leaves of Dalbergia, however shading
alone had no influence on germination. Shading apparently mitigates the allelopachic effects
on dune species germination. The reducing allelopathic effect of senescent leaves in relation
to the effects of green leaves indicates the role of the patches in the community changes
during the shrub lifetime. Dalbergia can be an important species in community structuring of
restinga because it causes prompt negative effect, this effect decreases over time, after its
senescence.

Keywords: community structure, shrub, frontal dune, herbaceous-shrubby coastal dune
vegetation, allelopathic potential, inhibition, germination, growth.

Resumo

A estruturacdo das comunidades pode ser determinada por espécies que sdao capazes de alterar
condi¢gdes fisicas e quimicas das dreas onde ocorrem. Testamos a hipdtese de que o
sombreamento e o potencial alelopdtico gerado por um arbusto atuam na estruturacdo de
comunidades ao interferir no desenvolvimento inicial das plantas. Para explorar esta hipétese
utilizamos extratos aquosos de folhas verdes e senescidas de uma espécie arbustiva presente
em dunas costeiras, Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub., Fabaceae, e a mesma reducdo de
quantidade de luz abaixo de suas copas, em experimentos que avaliaram o efeito destas
varidveis sobre a germinag¢do de sementes e o crescimento de plantulas. Monitoramos os
efeitos dos extratos e sombreamento sobre a germinacdo e crescimento de uma espécie
modelo de rapida germinacdo, Lactuca sativa e sobre a germinacdo de espécies de restinga,
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Noticastrum malmei, Porophyllum ruderale, Eugenia uniflora e Guapira opposita que
ocorrem em dunas frontais onde hd manchas de Dalbergia. A germinacdo de sementes e
crescimento de plantulas de Lactuca foram mais inibidos pelo extrato de folhas verdes do que
de folhas senescidas. A germinacdo de sementes das espécies de dunas foi inibida, atrasada
ou diminuida sob acdo de extratos aquosos de folhas senescidas de Dalbergia, mas o
sombreamento isoladamente ndo influenciou na germina¢do. O sombreamento aparentemente
amenizou os efeitos alelopaticos sobre a germinacdo das espécies de dunas. A reducdo do
efeito alelopético de folhas senescidas em relacdo aos efeitos de folhas verdes indica que o
papel das manchas na comunidade se modifica durante o periodo de vida do
arbusto. Dalbergia pode ser uma espécie importante na estruturacdo das comunidades de
restinga por causar um efeito negativo imediato e uma reducao desse efeito no tempo, apds
sua senescéncia.

Palavras-chave: estrutura de comunidade, arbusto, duna frontal, restinga herbaceo-arbustiva,
potencial alelopético, inibi¢do, germinac¢do, crescimento.

Introducao

Os fatores que determinam a distribuicdo e abundancia dos organismos que co-
ocorrem nas comunidades sdo estudados ha quase um século (Gleason 1926; Clements 1936;
Diamond 1975; Weiher & Keddy 1999; Belyea & Lancaster 1999; Chase 2003; Kraft, et al.
2015). Em grande escala, a distribuicdo dos organismos pode ser definida por fatores
abidticos, como solo e condi¢des climéaticas (Whittaker 1973; Brown 1984). Em escala local,
a distribuicdo das espécies é altamente influenciada pelas interacdes interespecificas, que
alteram as condicdes bidticas e abidticas (Wilson & Agnew 1992; Jones et al. 1994; Jones et
al. 1997). Apesar de ser amplamente descrito que fatores abidticos sdo mais importantes para
a distribuicdo das espécies em grande escala, € reconhecido que localmente existe a
interferéncia de fatores como luz, temperatura, disponibilidade de nutrientes e dgua que
determinam o sucesso ou fracasso dos individuos em escala local (Shachak et al. 2008).
Muitas destas alteragOes estdo relacionadas a presenca de espécies que criam condi¢oes
microclimadticas distintas as que sdo predominantes no ambiente, como as provocadas pela
vegetacdo que altera o fluxo dos ventos e modifica a temperatura local (Chapman 1964;
Franco et al. 1984). Estas modifica¢cdes microclimadticas geram uma gama de interagdes
interespecificas que vao desde positivas a negativas e influenciam a ocupacdo de dreas
alteradas pelas espécies (Holmgren et al. 1997).

Em ambientes em que as condi¢cdes climdticas sdo extremas, como dunas

costeiras, a temperatura do solo pode chegar a 70 °C e poucas espécies sdo capazes de
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germinar em solo nu (Scarano 2002). O recrutamento em ambientes de dunas € limitado pela
forte dessecacdo sofrida pelas plantulas (Maun 1994). Assim, o sombreamento causado pela
copa das plantas altera as condi¢des abidticas, reduz a temperatura do ar, do solo e aumenta a
umidade, como acontece com plantas-bercario ou nucleadoras (Franco & Nobel 1989;
Callaway 1995; Zaluar & Scarano 2000). Esta modificacdo ameniza condi¢des fisicas
potencialmente limitantes, facilita o estabelecimento e desenvolvimento de individuos e
favorece diferentes aspectos da dinamica populacional de espécies em areas sombreadas em
relacdo a dreas abertas (Yarranton & Morrison 1974; Kellman & Kading 1992; Shumway
2000; Castanho & Prado 2014). Diversos estudos apontam a importancia das espécies
arbustivas nucleadoras em ambientes de dunas costeiras (Shumway 2000; Scarano 2002) e
desertos (Turner et al. 1966; Franco & Nobel 1989) e ressaltam que interacdes como a
facilitacdo sdo mais esperadas do que relacdes de competicdo nestes ambientes estressantes
(Bertness & Callaway 1994). No entanto, os efeitos provocados por arbustos sdo complexos e
nao apontam em apenas uma direcdo (Fowler 1986; Brooker & Callaghan 1998; Martinez &
Garcia-Franco 2004). O sombreamento pode atuar como um importante filtro para o
estabelecimento dos individuos com a redu¢do na disponibilidade de luz causada pela copa de
arbustos, provocando efeitos negativos como a redu¢do no desempenho fisiologico e afetando
a distribuicdo das populagdes de herbaceas (Forseth et al. 2001), bem como reducdes na
producdo de sementes (McKinney & Goodell 2010).

A alteracdo de condi¢des abidticas, como o sombreamento pela copa, ndo estd
desvinculada de outras interferéncias bidticas provocadas pela prépria planta (Holmgren et al.
1997). Muitas vezes, a presenga de uma espécie implica na formacdo de uma camada de
serapilheira sob a copa (Barton 1993) que libera compostos alelopaticos e dificulta a
emergéncia de plantulas (Muller 1966; Mahall & Callaway 1992; Novoa et al. 2012). A
producdo de aleloquimicos € uma estratégia competitiva observada em arbustos que formam
manchas capazes de modificar a germinagdo, crescimento e sobrevivéncia dos individuos
selecionando as espécies que ocorrem sob suas copas (Chou & Muller 1972; Gentle &
Duggin 1997; Novoa et al. 2012), funcionando como um filtro bidtico. Estes compostos
podem ser lixiviados pela dgua da chuva (McPherson et al. 1971) e estdo presentes em folhas,
brotos, raizes, caules, flores e frutos (Weir et al. 2004), embora suas concentragdes possam
variar dependendo de qual tecido vegetal estdo armazenados (Golisz et al. 2007). Efeitos
distintos também sdo observados entre tecidos vivos e senescidos de espécies com potencial
alelopdtico. Estas variacdes ressaltam diferencas entre efeitos imediatos, durante o periodo de

vida do individuo, e apds a sua morte e criam um legado de efeitos alelopaticos sobre a
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ocorréncia de individuos pela persisténcia dos aleloquimicos no solo (Fabbro & Prati 2015).
Desta maneira, espécies que competem liberando aleloquimicos podem causar uma cadeia de
modificagdes no ecossistema que sdo determinantes para a formacdo e estruturacdo da
vegetacdo (Wardle et al. 1998). Uma espécie alelopdtica que diminui a ocorréncia de um
competidor superior possibilita que espécies competitivamente inferiores persistam
localmente. Indiretamente este efeito causa um impacto positivo com o ganho em diversidade
na escala da comunidade (Ehlers et al. 2014). Além disso, quando o efeito alelopatico apds a
morte do individuo é de curta duracdo (Souto et al. 1994; Gonzélez et al. 1995), o material
vegetal pode representar uma fonte de nutrientes para o estabelecimento de outras espécies
(Wardle et al. 1998).

Neste estudo testamos a hipétese de que o sombreamento e o potencial
alelopdtico gerado por uma espécie arbustiva atuam na estruturacdo de comunidades ao
interferir no desenvolvimento inicial das plantas de restinga. Para explorar esta hipdtese nos
utilizamos folhas verdes e senescidas de Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub., Fabaceae
(referida como Dalbergia daqui em diante), um arbusto nativo presente em restingas, € a
mesma reducdo de luz abaixo de suas copas em experimentos de germinagcdo e
monitoramento do crescimento de plantulas. Os efeitos foram observados sobre uma espécie
modelo, Lactuca sativa L. (Asteraceae), bem como sobre quatro espécies nativas, comuns na
restinga, Noticastrum malmei Zardini (Asteraceae), Porophyllum ruderale (Jacq.) Cass.
(Asteraceae), FEugenia uniflora L. (Myrtaceae) e Guapira opposita (Vell.) Reitz
(Nyctaginaceae) (espécies referidas pelos gé€neros daqui em diante). Dalbergia cresce
formando manchas monoespecificas que apresentam uma dindmica de expansdo,
coalescéncia e retragdo em dreas de dunas costeiras e deslocam-se sobre as espécies nativas
da vegetacdo de restinga herbaceo-subarbustiva. Areas de manchas estabelecidas e dreas
ocupadas pelo arbusto em expansdo t€m cobertura e riqueza de outras espécies reduzidas
ap0s a ocupacdo (Castellani et al. 2004; Zocche de Souza 2010). A restinga herbaceo-
subarbustiva € formada por espécies com caracteristicas fisioldgicas, morfoldgicas e de
histérias de vida distintas, ideal para testar os efeitos de condicdes bidticas e abidticas
geradas pela presenca de uma espécie sobre a germinacdo de sementes e crescimento de
plantulas de demais nativas. Neste contexto, sugerimos que a riqueza menor em dareas de
manchas de Dalbergia em relacdo as dreas de predominantemente herbaceas no entorno das
manchas seria resultante de algum efeito inibitério possivelmente ligado a presenca de

aleloquimicos e ao sombreamento provocado pela copa das manchas.
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O objetivo deste estudo foi responder as seguintes perguntas: 1. Dalbergia possui
potencial alelopético que prejudica a germinagdo de sementes e crescimento de plantulas de
outras espécies? Compostos considerados aleloquimicos, como flavonoides, sdo produzidos
no caule da espécie (Donnelly et al. 1973; Matos et al. 1975) e esperamos encontrar efeitos
alelopaticos também em folhas. 2. H4 diferenca entre o efeito sobre a germinagdo provocado
por folhas verdes e folhas senescidas? Esperamos que o efeito seja maior em folhas verdes do
que em folhas senescidas, ja que ao senescer, muitas moléculas complexas sdo degradadas a
compostos mais simples nas folhas e sdo enviados para outras partes da planta (Gan &
Amasino 1997). 3. O sombreamento provocado pela copa de Dalbergia afeta a germinagdo
de espécies nativas de restinga? Esperamos que a germinacgdo seja afetada negativamente
quando as sementes sejam sombreadas, j& que o ambiente de restinga herbicea é um
ambiente aberto e, portanto as espécies que ali se estabelecem sao mais tolerantes a condi¢ao
de luz solar e menos tolerantes ao sombreamento. 4. O sombreamento provocado por
Dalbergia associado ao seu potencial alelopatico potencializa o efeito sobre a germinagdo de
outras espécies? Esperamos que as hipdteses anteriores se confirmem e que a associacao

destes efeitos negativos potencialize os efeitos prejudiciais a germinacao de sementes.

Material e métodos

Testamos o potencial alelopdtico de extratos de folhas verdes e senescidas de
Dalbergia sobre a germinagdo e o tempo de germinagdo de espécies nativas e modelo.
Coletamos em um unico dia folhas verdes dos galhos de Dalbergia e folhas senescidas da
camada de serapilheira abaixo da sua copa em cinco diferentes pontos nas manchas
estabelecidas em drea de dunas costeiras, na Praia da Joaquina, Florian6polis, Santa Catarina,
Brasil (27°37° S e 48°27° O) e preparamos os extratos. As folhas foram secas em estufa com
temperatura constante de 60 °C, por 48 h e moidas em moinho de facas. Preparamos os
extratos em concentracoes de 100 e 200 g/L. de folhas verdes e senescidas com &dgua
destilada. Os componentes foram misturados por 30 minutos em agitador e filtrados com
bomba de vacuo. Medimos o potencial de acidez (pH) dos extratos mais concentrados de
folhas verdes (5,7) e senescidas (6,8) de Dalbergia. Para avaliarmos se possiveis efeitos
inibitérios na germinagdo poderiam ser devidos a acidez dos extratos elaboramos extratos de
200 g/L de folhas verdes e senescidas da mesma maneira, mas ajustamos o pH para 7. Para
confirmar se o baixo pH dos extratos das folhas isoladamente tem efeito sobre a germinacao,

preparamos um tratamento contendo dgua destilada com pH ajustado com solugdo tampao em



55

5,7, como encontrado na solu¢do mais dcida. Também utilizamos um controle somente com
dgua destilada. Conduzimos o experimento em placas de Petri (5 cm de didmetro), contendo
10 sementes de Lactuca sativa L. (alface; a partir desse momento referida como Lactuca)
cada. Utilizamos duas folhas de papel filtro como substrato, umedecidas com 2 mL de extrato
nas diferentes concentragdes de cada tratamento (10 placas por tratamento). Mantivemos as
placas em camaras de germinagdo, com temperatura constante de 20 °C e em presenca de luz.
Diariamente contabilizamos as sementes e as excluimos quando germinadas (radicula
emergida da testa) durante 20 dias.

Para saber se existem efeitos alelopaticos sobre o crescimento, elaboramos
extratos de folhas verdes e senescidas de Dalbergia nas concentragdes de 50, 100, 200 g/L, e
200 g/L com ajuste de pH para 7,0 e acompanhamos o crescimento de plantulas de Lactuca
crescendo nesses extratos. Efetuamos dois tratamentos controles, um contendo somente dgua
destilada e outro contendo dgua destilada com pH ajustado para 5,7, como no experimento
anterior. Conduzimos o experimento em 10 placas de Petri (9 cm de didmetro) por
tratamento, contendo 10 sementes de Lactuca em cada placa. Nem todas as sementes
germinaram, portanto o nimero amostral de plantulas acompanhadas em cada tratamento foi
distinto (ver resultados). Medimos o comprimento total das plantulas quatro dias apds a
germinacao e registramos o comprimento e a largura de uma folha de dez plantulas de cada
tratamento. Utilizamos sementes de Lactuca no estudo por se tratar de espécie modelo, com
rdpida germinacdo, e alta sensibilidade a substancias alelopdticas (Rasmussen & FEinhellig
1979; Inderjit 1996; Macias et al. 2000).

Adicionalmente, nés avaliamos os efeitos do potencial alelopatico das folhas de
Dalbergia sobre a germinacio de quatro espécies comuns em areas de duna. Conjugamos o
efeito do sombreamento ao experimento por ser a condicao existente em dreas de manchas e
que também influencia a germinagdo. Os efeitos alelopaticos e de sombreamento foram
avaliados utilizando quatro espécies, duas herbiceas (Noticastrum malmei e Porophyllum
ruderale) e duas arbustivas (Eugenia uniflora e Guapira opposita), em um experimento em
casa de vegetacdo da Universidade Federal de Santa Catarina, em Floriandpolis, durante os
meses de fevereiro e marco de 2014. Estas espécies foram selecionadas por estarem presentes
em dreas adjacentes as manchas, em dreas de manchas e pela disponibilidade de sementes
para o experimento. Quatrocentas sementes de cada espécie, coletadas durante dois meses
anteriores, foram distribuidas em quatro tratamentos, contendo cinco réplicas com 20
sementes, totalizando 100 sementes por tratamento. Os tratamentos consistiram em T1 -

controle, sem extrato de Dalbergia e sem sombreamento, T2 - tratamento com extrato e sem
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sombreamento, T3 - tratamento sem extrato e com sombreamento e T4 - tratamento com
extrato e com sombreamento. O extrato foi elaborado da mesma maneira que nos
experimentos anteriores, apenas com folhas senescentes na concentracao de 200 g/L e dgua
destilada. Este foi o tinico extrato utilizado neste experimento devido a escassez de sementes
para mais concentragdes. A condi¢do de sombreamento utilizada foi determinada de acordo
com a porcentagem de reducdo de luz (quantum — umol.sl.m?) em relagdo a drea aberta,
medida em um dia de verdo, sem nuvens, ao meio dia. Dez valores foram tomados com um
quantometro (Li-Cor LI-250) em &rea aberta (média = 1.615 + 6,8 pumol.s1.m?) e abaixo da
copa de Dalbergia (média = 122 + 2,9 umol.s'.m?). A reducdo de luz atingiu 92% e foi
reproduzida em casa de vegetacdo com a sobreposi¢do de duas malhas de sombrite 70%,
chegando a 90% de reducdo. Os potes plasticos (14 x 9 x 5 cm) referentes aos tratamentos de
sombreamento foram circundados nas laterais para evitar a entrada de luz e cobertos com a
malha dupla de sombrite. Os potes continham como substrato duas folhas de papel filtro e
receberam 20 mL de extrato ou dgua destilada, dependendo do tratamento. Posteriormente
realizamos irrigacdo com dgua destilada e verificamos a germinacdo diariamente durante 43
dias.

Andlise de dados: Testamos a hipotese de que o efeito de folhas verdes e
senescidas de Dalbergia afeta a germinagdo (variavel resposta) de Lactuca com o teste de
Kruskal-Wallis e comparacdo par a par como indicado por Conover (1999) no programa
Infostat (Di Rienzo et al. 2015). Analisamos as diferencas entre tratamentos no crescimento
de plantulas, comprimento e largura das folhas da mesma forma. Estimamos curvas de
germinacao para cada tratamento utilizando fun¢des de sobrevivéncia com o método Kaplan-
Meier. Avaliamos diferencas entre tratamentos pelo teste log-rank ou teste Mantel-Haenszel e
as diferencas entre as probabilidades de germinagdo par a par com 0 mesmo teste, com
corre¢do de Bonferroni. Fungdes de sobrevivéncia sdo indicadas para casos (Mcnair et al.
2012) onde a autocorrelacdo entre a porcentagem de germinagdo de um dia em relagdo as
germinagdes posteriores viola a independéncia dos dados.

Testamos as hipéteses relacionadas a resposta da germinacdo de sementes das
espécies de duna em funcdo das condicdes de presenca e auséncia de extratos de folhas
senescidas de Dalbergia e sombreamento com modelos mistos lineares generalizados
(GLMM). Empregamos a germinacdo média registrada no fim do experimento por tratamento
com distribui¢do de Poisson (link log) como varidvel resposta e tratamentos como efeito fixo.
Criamos modelos onde o efeito aleatério representava (1) somente o hébito, (2) somente as

espécies e (3) as espécies aninhadas aos habitos para avaliar qual explicava melhor a variagao
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da germinacdo. A média de sementes germinadas por planta por tratamentos algumas vezes
foi < 5, entdo usamos a aproximacao de Laplace como estimador de maxima verossimilhanca
dos parametros (Bolker et al. 2009). Verificamos que ndo houve dispersdo em excesso e
selecionamos o modelo com menor AIC (critérios de informagdo de Akaike). Para avaliar o
efeito do sombreamento conjugado ao potencial alelopético de folhas de Dalbergia sobre o
tempo de germinagdo estimamos curvas de germinacdo para as quatro espécies estudadas
para cada tratamento e analisamos empregando funcdes de sobrevivéncia, como no
experimento anterior. Usamos para as andlises de tempo de germinag¢do o pacote survival
(Therneau & Grambsch 2000) e para o GLMM o pacote Ime4 (Bates et al. 2015) no programa
R (R Core Team 2015).

Resultados

Extratos aquosos de folhas de Dalbergia apresentaram potencial alelopatico sobre
a germinacdo de Lactuca em relacdo ao tratamento controle. Extratos de folhas verdes
inibiram completamente a germinacao nas concentracdes de 100 g/L. e 200 g/L.. Apenas 2%
das sementes de Lactuca germinaram sob efeito do extrato de 200 g/L de folhas verdes de
Dalbergia com o pH ajustado para 7. Todos os extratos de folhas senescidas reduziram a
germinacdo, chegando a até 60% quando comparados a situagdo controle (}’q4) = 37,3; p <
0,001; Figura 1.a). O tempo de germinagdo sob efeito de extratos de folhas senescidas de
Dalbergia esteve entre 10,9 dias (EP = 0,89 para 100 g/L) e 13,4 dias (EP = 0,87 para 200
g/L; EP = 0,84 para 200 g/L + pH 5,7), sendo esses intervalos maiores que o observado nas
condig¢des controle (1,3 dias, EP = 0,12) e controle com ajuste de pH para 5,7 (1,7 dias, EP =
0,3; a4y = 242; p < 0,001; Figura 1.b).



58

o P S, 2 L
'ij —
E oo - 2 oS | R
E} E G £ © L.;-h"'_':"""h-g—--.%gﬂ C
S : 2 2 o b FRm
3 s _ |l T 200pH
= nﬁ qr. JdF 00 0 Tt +
85 e o s = 100
% BN
ue —— = Z LI
i o

,% m = oo ST TP, E:f}.:a
z T T T —T S ] T T T T

C CpH 100 200 200pH 0 5 10 15 20

Tratamentos Tempo (Dias)

Figura 1: a) Numero total de sementes de Lactuca sativa germinadas apds 20 dias, sob efeito de
extratos aquosos de folhas senescidas de Dalbergia ecastaphyllum, em concentragdes de 100, 200,
200 g/L. com pH ajustado para 7, controle (dgua destilada - C) e controle com pH reduzido para 5,7 (C
pH). Mediana (linha central), 1° e 3° quartil (linhas horizontais extremas da caixa), minimo, maximo
(linhas extremas). Letras distintas representam diferencas (Kruskal-Wallis, p < 0,05). b) Curvas de
germinacdo cumulativa por tratamento durante 20 dias (log-rank com corre¢do de Bonferroni, p <
0,01). Extratos de folhas verdes nio foram representados devido aos baixos valores.

Extratos aquosos de folhas de Dalbergia também apresentaram potencial
alelopdtico sobre o crescimento de plantulas de Lactuca. Sob acdo de extrato aquoso de
folhas verdes de 50 g/L, as plantulas de Lactuca foram menores em comprimento total (Hg,
398)= 201,8; p < 0,001), comprimento (Hge, 63y= 30,6; p < 0,001) e largura de folhas (Hgi 63
= 55,03; p < 0,001; Tabela 1). Nos demais tratamentos de folhas verdes as sementes nao
germinaram. Plantulas sob efeito de extratos de folhas senescidas foram maiores
(comprimento total) que as plantulas do controle. Por outro lado, a largura das folhas tratadas
com os extratos mais concentrados diminuiu e o comprimento das folhas ndo diferiu entre os
tratamentos e controle. Plantulas crescendo no tratamento controle com reducido do pH para
5,7 também apresentaram-se maiores que o controle, mas o comprimento € a largura das
folhas foram semelhantes aos do controle. Observamos alteragdes morfologicas como
alongamento nas raizes e caules em plantulas sob efeito de extratos de folhas senescidas em
todas as concentragdes e oxidagao radicular em plantulas sob efeito de extratos de 50 g/L de

folhas verdes (dados ndo apresentados).
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Tabela 1: Comprimento total, comprimento e largura folhas (mm) de plantulas de Lactuca sativa sob
acdo de extratos aquosos de folhas verdes e senescidas de Dalbergia ecastaphyllum, em
concentracdes de 50, 100, 200, 200 g/L. com pH ajustado para 7, controle (4gua destilada) e controle
com pH reduzido para 5,7 mensuradas apds quatro dias. Mediana (minimos e maximos). Nimero de
plantulas mensuradas (N), que cresceram a partir de 100 sementes por tratamento. Letras diferentes na
mesma coluna representam diferencas estatisticas (Kruskal-Wallis, p < 0,001).

Tratamentos (g/L) Comprimento plantula Comprimento folha Largura folna N
Controle 45 (16-60) * 9,5(7.8-11,4)® 4,6 (3,9-51)* 97
Controle + pH 5,7 49 (34-64)° 9,8 (8,1-11,3)®  4,3(3,9-52)* 98
Senescida 50 58 (13-70) © 9,3(8,9-11,2) ® 3,6(2,8-4,5® 82
Senescida 100 60 (6-73) 8,5 (5,2-10,6) * 24(1,9-32)° 57
Senescida 200 57 (42-77) ¢ 10 (7.5-14,2) ° 2512-3)°¢ 30
Senescida 200 + pH 7,0 59 (46-67) © 10,3 (8,8-12,9) ° 33(2,6-44)" 29
Verde 50 16 (9-28) ¢ 6(5,3-8)° 2,5(1,8-29)° 12

O modelo que melhor explicou a probabilidade de germinagdo das espécies de
restinga nao incluiu o habito (M4, Tabela 2). Houve grande variacdo na germinacgdo entre as
espécies selecionadas para o experimento (Var = 0,88; EP = 0,93) e aquelas que pertenciam a
um mesmo hdébito apresentaram respostas distintas em um mesmo tratamento. Extratos
aquosos de folhas senescidas de Dalbergia influenciaram a germinacdo de sementes das
espécies de restinga. A probabilidade de germinacdo em presenca de extrato e sem
sombreamento (T2) e com extrato e sombreamento (T4) foi menor que na condi¢do controle,
sem extrato e sem sombreamento (T1). O sombreamento ndo foi determinante para a
germinacgdo de espécies de restinga. A condi¢do sem extrato e com sombreamento (T3) ndo

diferiu da condicao controle, de acordo com o GLMM.

Tabela 2: Selecdo de modelos para os dados de presenca e auséncia de sombreamento e extratos de
folhas senescidas de Dalbergia ecastaphyllum e seus efeitos sobre a germinacdo de sementes de
quatro espécies de vegetacdo de duna. Germinagdo foi ajustada para distribuicdo de Poisson para o
modelo linear generalizado misto (GLMM).

Modelo Efeito fixo  Efeito aleatério gl AIC AAIC
M1 Trat - 4 737,6 300,2
M2 Trat 1| Hab 5 611,9 174,5
M3 Trat 1| Hab/Spp 6 439.4 2
M4 Trat 1| Spp 5 437.,4 0

Em média, 70% das sementes de Porophyllum germinaram (14 sementes; EP =
0,9) em T1, 13% em T2 (2,6 £1,7), 64% em T3 (12,8£1,8) e 34% em T4 (6,8+2,2).
Noticastrum apresentou baixa capacidade de germinacdo em todos os tratamentos, com 9%
das sementes germinadas em T1 (1,8+0,7), 1% em T2 (0,2+0,2), 6% em T3 (1,2+0,5) e 11%
em T4 (2,2+0,5). Guapira apresentou 48% de germinacdo em T1 (9,620,7), 35% em T2
(7£0,8), 47% em T3 (9,4+1,2) e 43% em T4 (8,6%1,9). Eugenia apresentou a maior
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germinacdo, com 85% das sementes germinadas em T1 (17+1,8), 84% em T2 (16,8+1,4),
93% em T3 (18,6+0,2) e 85% em T4 (17+0,8; Figura 2).
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Figura 2: Germinacdo/pote (20 sementes/pote) de Eugenia uniflora (e), Guapira opposita (A),
Noticastrum malmei (m) e Porophyllum ruderale (#) em auséncia de extrato de folhas senescidas de
Dalbergia ecastaphyllum e auséncia de sombreamento (T1), com extrato e sem sombreamento (T2),
sem extrato e com sombreamento (T3) e com extrato e sombreamento (T4). Simbolo representa média
e intervalo o erro padrio.

O tempo médio de germinagdo variou entre condicdes de sombreamento e extrato
para Porophyllum (y*a3) = 104; p < 0,001; Figura 3.a), Noticastrum (y%q3) = 8,9; p = 0,03;
Figura 3.b), Eugenia (y%q3) = 16,7; p < 0,001; Figura 3.c) e Guapira ()u3) = 9,6; p = 0,02;
Figura 3.d). Para todas as espécies o tempo de germinagdo foi maior sob efeito do extrato (T2
— Porophyllum e Noticastrum: 42 dias; Guapira: 30 dias), exceto para Eugenia. O
sombreamento isoladamente (T3) ndo influenciou a germinacdo de sementes das quatro
espécies, em relacdo ao controle (T1). O sombreamento parece ter reduzido o efeito do
extrato (T4), diminuindo o tempo de germinagdo de Porophyllum (36 dias) e Noticastrum (39
dias) quando comparado a condi¢do de presenca de extrato somente (T2), mas ndo para

Eugenia e Guapira (Figura 3).
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Figura 3: Probabilidade de sementes ndo germinarem em fungdo do tempo para espécies herbaceas a)
Porophyllum ruderale e b) Noticastrum malmei e arbustivas c) Eugenia uniflora e d) Guapira
opposita sob efeito de sombreamento (92% de redugdo de luz), extrato de folhas senescidas de
Dalbergia ecastaphyllum e tratamento controle (log-rank com correcao de Bonferroni, p < 0,01). Cem
sementes/tratamento. Legenda: sem extratos e sem sombreamento (T1), com extrato e sem
sombreamento (T2), sem extrato e com sombreamento (T3) e com extrato e com sombreamento (T4).

Discussao

Sementes de Porophyllum, Noticastrum, Eugenia e Guapira, presentes nas dunas,
tiveram a germinagdo completamente inibida, atrasada ou diminuida sob acdo de extratos
aquosos de folhas de Dalbergia. Os mesmos flavonoides identificados em outras espécies
como inibidores da germinacdo de sementes (Kozlowski 1972; Inderjit 1996; Grombone-
Guaratini et al. 2009) foram encontrados em caule de Dalbergia (Donnelly et al. 1973; Matos
et al. 1975). No entanto este € o primeiro trabalho que avalia o potencial alelopatico de folhas
deste arbusto. Tanto a inibi¢do, atraso ou diminui¢do na germinacdo (Chaves & Escudero
1997; Chou et al. 1998), quanto anomalias em radiculas e cotilédones de plantulas relatados

como efeitos alelopéticos para outras espécies (Chou & Muller 1972; Grombone-Guaratini et
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al. 2009) foram observados em presenca de extratos de Dalbergia. Estas alteracoes
prejudicam o estabelecimento de plantulas, modificam a dindmica populacional das espécies
e trazem consequéncias para a sucessao da comunidade (Peguero et al. 2012). Aleloquimicos
ndo s6 interferem no crescimento como também alteram as regras de montagem de uma
comunidade, ao afetar as relagdes interespecificas entre espécies submetidas a estes
compostos (Viard-Crétat et al. 2012). Acreditamos que os aleloquimicos liberados por
Dalbergia, aliado ao seu rdpido crescimento, permitem as manchas avancarem sobre a
vegetacdo de restinga e reduzir o estabelecimento de diversas espécies sob sua copa em dunas
costeiras.

Os efeitos alelopdticos sobre a germinacdo de sementes e crescimento de
plantulas foram maiores sob acdo de extratos aquosos de folhas verdes de Dalbergia,
mostrando que os efeitos imediatos relacionados a presenca da espécie prevalecem sobre os
efeitos apos a retragdo, remogado ou senescéncia da mancha. Maior potencial alelopatico sobre
a germinagdo, crescimento (Nascimento et al. 2007) e producio de biomassa em curto prazo
também foram observados para diversas espécies (Fabbro & Prati 2015). Antes da abscisdo
foliar os nutrientes sdo reabsorvidos pela planta e estocados em outros 6rgdos para serem
reutilizados na formacao de outros compostos (Gan & Amasino 1997), o que pode reduzir o
potencial alelopatico de folhas senescidas. No entanto, os efeitos alelopaticos resultantes em
ambiente natural podem ser diferentes, devido a interacdo da microbiota do solo que pode
diminuir a atividade dos aleloquimicos (Kaur et al. 2009). Cabe relembrar que estes efeitos
sobre a germinagdo de sementes e crescimento de plantulas foram observados em condigdes
controladas, com espécie modelo e que inferéncias devem ser feitas com cuidado. Apesar
destes pontos, evidéncias de que formagdes de manchas monodominantes indicam a atuacao
de compostos alelopaticos (Chou & Muller 1972; Wilson & Agnew 1992; Kato-Naguchi et
al. 2012), a existéncia de flavonoides em caules de Dalbergia (Donnelly et al. 1973; Matos et
al. 1975) e a baixa frequéncia de espécies sob sua copa (Zocche de Souza 2010) suportam as
inferéncias sobre a existéncia deste filtro atuando na ocorréncia de espécies em dreas de
manchas.

Mesmo que os efeitos alelopaticos de folhas senescidas sobre a germinacdo e
crescimento de plantulas da espécie modelo sejam menores que de folhas verdes, espécies da
restinga mostraram-se sensiveis aos extratos de folhas nesta condicdo. Esses extratos
reduziram a germinacdo total e atrasaram a germinacdo de espécies de restinga. Apenas
Eugenia foi indiferente a presenca de extratos, podendo ser uma espécie com maior

capacidade de colonizar dreas de manchas. A predominéncia de efeitos negativos causados
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por um arbusto que ameniza condi¢des fisicas extremas em um ambiente estressante
(Bertness & Callaway 1994) como dunas costeiras ndo é esperada. Em dunas costeiras
subtropicais, arbustos comportam-se como plantas-ber¢drio, associando-se espacialmente
com individuos jovens da sua propria espécie ou de outras e facilitando o estabelecimento e
sobrevivéncia destes individuos pela melhora nas condi¢des abaixo de suas copas em relagdo
a area aberta como ocorre com Clusia hilariana (Scarano et al. 2004), Clusia criuva (Dias &
Scarano 2007), Guapira opposita (Castanho & Prado 2014) e Myrica pensylvanica
(Shumway 2000). Aparentemente Dalbergia ndo exerce este papel facilitador esperado para
as condi¢des estressantes quando estd viva, mas sim atua como uma espécie competidora que
reduz a ocorréncia de espécies em dreas ocupadas pelas manchas pela acdo de compostos
alelopdticos. Dalbergia ¢ uma espécie nativa (Camargo 2005) que ocupa extensas dreas,
possui uma alta capacidade de expansdo e que reduz a riqueza em dreas de manchas em dunas
frontais predominantemente herbaceas (Zocche de Souza 2010). No entanto, a redugdo dos
efeitos alelopaticos em folhas senescidas indica que este papel competidor pode estar restrito
a ocorréncia da espécie viva e, uma rapida oportunidade de regeneracdo pode surgir a medida
que as manchas senescem.

O sombreamento sozinho ndo modificou a germinacdo das espécies e inferimos
que a distribui¢cdo das espécies ndo € limitada por este fator nas manchas. Nossos resultados
estdo de acordo com os de Martinazzo et al. (2007) que apontaram Eugenia como possuindo
plasticidade de tolerancia a diferentes condi¢des de luz. Guapira é categorizada por Lorenzi
(1992) como sendo helidfita a cidfita (intolerante ao sol) € Porophyllum também se mostrou
indiferente em experimento com exclusdo total de luz (Klein & Felippe 1991). Nao
encontramos estudos avaliando a germinacao de Noticastrum, no entanto luz também nao foi
um fator excludente para espécies herbaceas sob manchas monoespecificas dos arbustos
Arctostaphylos glandulosa var. zacaensis (Chou & Muller 1972) e Adenostoma fasciculatum
(McPherson & Muller 1969). Experimentos com plantas consideradas de sol e de sombra
mostraram que nao houve fotossintese entre 20-30 umol.s'.m2nas primeiras e para plantas de
sombra, a fotossintese s ocorreu quando a intensidade de luz se aproximou de 10 umol.s'.m~
(Bohning & Burnside 1956). A redugdo de intensidade de luz provocada pela copa de
Dalbergia, em média, chega a 122 pmol.s'.m?e no experimento chegou a 161 umol.s'.m>,
possivelmente ndo sendo um fator limitante para a sobrevivéncia de individuos das espécies
estudadas nas manchas. Muitos estudos relacionam o efeito do sombreamento e outros fatores
abidticos a filtros ambientais. Uma andlise tendo como base resultados publicados em 258

artigos mostrou que apenas 15% dos estudos que afirmaram haver efeito de filtros ambientais
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trouxeram evidéncias de que as espécies toleravam as condi¢des em auséncia de outras
espécies (Kraft et al. 2015). Sugerimos que outros efeitos associados a0 sombreamento, como
diminui¢do de temperatura (Turner et al. 1966; Belsky et al. 1989), evapotranspiracdo e
aumento da umidade (Maestre et al. 2003) sejam mais importantes que a reducdo de luz em
ambientes naturais altamente iluminados. Por outro lado, o sombreamento das manchas pode
permitir a ocorréncia de espécies que ndo se estabelecem a pleno sol e permitir um aumento
de densidade de espécies que necessitam de condi¢cdes mais amenas, desde que sejam
tolerantes aos efeitos alelopdticos de Dalbergia.

Em condi¢des aproximadas as encontradas nas manchas, ou seja, em presenga de
extratos de folhas senescidas e de sombreamento, a germinacao total das espécies nativas foi
menor. Apenas para as espécies herbaceas, o sombreamento diminuiu o tempo de germinagdo
em relacdo a condi¢do de presenca de extrato isoladamente. O sombreamento, aparentemente,
amenizou os efeitos alelopaticos sobre as espécies, levando a redugdes menores que as
observadas com o extrato e sem sombreamento. A reducdo na iluminacdo pode alterar a
temperatura, modificar as reacdes inibitdrias, interferir nos efeitos alelopaticos e mudar o
grau de resposta das plantas aos aleloquimicos, que também podem reagir de maneiras
distintas, dependendo da espécie (Einhelling & Eckrich 1984). Este fato traz consequéncias
para a dindmica de acdo dos efeitos alelopaticos e de sombreamento em manchas vivas (com
efeito de folhas verdes, senescidas e de sombreamento), em manchas vivas em periodo de
queda foliar ou com abertura de clareiras e em manchas senescidas (apenas o efeito de folhas
senescidas e sem sombreamento). O sombreamento provocado pela copa das manchas pode
amenizar o efeito alelopético das folhas senescidas que formam uma camada de serapilheira,
no entanto, nestas dreas poderdo atuar por meio da lixiviacdo os compostos alelopdticos
presentes nas folhas verdes. Neste caso, o resultado entre o balanco das condig¢des
amenizadoras e promotoras determinard os efeitos sobre a germinagdo e estabelecimento em
areas de manchas. J4 em dreas de manchas com aberturas na copa, seja por senescéncia ou
queda foliar periddica, em que hd entrada direta de luz e possivelmente um aumento de
temperatura, o estabelecimento de plantulas pode ser afetado e prejudicar a recolonizacio
destas dreas por herbdceas. Estudos com diversas combinacdes de interagdes sdo necessarios
para esclarecer estas questoes em ambiente de dunas costeiras.

Neste contexto, Dalbergia apresenta potencial alelopatico capaz de influenciar a
germinacao e o crescimento de espécies em dreas de manchas. A germinagdo e o crescimento
sdo duplamente afetados, pois recebem aleloquimicos lixiviados de folhas verdes e da

camada de serapilheira que se desenvolve sob Dalbergia. Observamos que a colonizacdo em
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condi¢ao de presenca de serapilheira e auséncia de sombreamento (por aberturas na copa de
queda foliar) € uma situagdo que ocorre enquanto o arbusto ainda estd vivo e indicam que ha
um forte controle de distribui¢do de outras espécies iniciado no momento do recrutamento de
individuos em dreas de manchas, tanto em manchas estabelecidas vivas quanto em manchas
senescidas. Apds a sua senescéncia, os efeitos ainda continuariam, caso a camada de
serapilheira permaneca em contato com o solo e liberando aleloquimicos. Apesar do efeito
local de Dalbergia ser negativo, reduzindo a ocorréncia de espécies abaixo de sua copa, a
espécie poderia atuar como um modulador da paisagem (Shachak et al. 2008; Agra &
Ne'enam 2009) e aumentar a diversidade em uma escala maior que a prdpria mancha.
Dalbergia diminui a cobertura de espécies herbaceas que sdo frequentes em areas de dunas e
subdominantes abaixo de sua copa em relacdo as dreas abertas (Zocche de Souza 2010). No
entanto, € possivel que apds a retragdo, remocao, senescéncia natural de Dalbergia a menor
frequéncia de espécies subdominantes crie uma janela de oportunidade (Eriksson & Froborg
1996; Holmgren & Scheffer 2001) para a ocupacdo de areas por espécies competidoras
inferiores. Desta maneira, espécies raras sobreviveriam na comunidade por maior tempo
devido aos efeitos indiretos de Dalbergia sobre a estrutura da comunidade e aumentariam a
diversidade da paisagem. Espécies tolerantes aos efeitos alelopaticos e que precisam de
condi¢des mais amenas para se estabelecer também podem ser beneficiadas pelas manchas. A
reducdo dos efeitos negativos em extratos de folhas senescidas mostra que o papel das
manchas na comunidade se modifica durante seu periodo de vida e que Dalbergia pode ser
uma espécie importante e chave na estruturacdo das comunidades de restinga ao provocar um
efeito negativo imediato e uma rapida reducdo desse efeito no tempo, apos sua senescéncia. O
tempo de vida de Dalbergia é desconhecido, mas sabe-se que manchas em dreas de dunas
frontais estdo aumentando sua drea de expansao nos ultimos 27 anos, reduzindo a ocorréncia
de outras espécies em areas ocupadas pelo arbusto (Castellani et al. 2004; Zocche de Souza
2010), mas ndo sabemos seus efeitos em maiores escalas espaciais. Concluimos que o
potencial alelopético de Dalbergia interfere na composicao floristica, limita a ocorréncia de
plantulas em &reas de manchas e traz consequéncias para a formac¢do das comunidades em

dunas frontais em ambientes subtropicais.
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Abstract

Litter modifies physical and chemical soil conditions. It can act on seedling establishment,
species presence or absence, moreover, it can act as a filter changing community structuring.
In this study we tested the hypothesis that litter acts as a physical barrier and interferes on
species occurrence and richness. We conducted a litter removal experiment, and comparative
analysis of areas with and without litter. To explore this hypothesis we tested the predictions
in areas dominated by a shrub species, Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub. (Fabaceae),
which has a dense litter layer and creates monodominant patches on restinga vegetation in
foredunes of coastal plains. We expect that emergence, survival, and lifetime of seedlings, as
well as species richness to be lower in areas without litter removal and we suggest the low
plant species occurrence in Dalbergia patches is related to litter layer. We sampled 441
seedling individuals in 12 sampling during 374 days. The number of emerged and survived
seedlings, their lifetime, and seedling richness were lower in areas with litter. It is expected
litter works as a fertility island in nutrient-poor areas, as sand soils, increasing seedling
recruitment. However, the litter of Dalbergia decreases seedling occurrence and richness in
patch areas since early life cycle of other species coexisting in foredunes of coastal plains.

Keywords: mechanical barrier, seedling emergence, seedling survival, lifetime, richness,
restinga, frontal dunes.

Resumo

A serapilheira modifica as condi¢des fisicas e quimicas do solo. Pode atuar sobre o
estabelecimento de plantulas, a presenca ou auséncia de espécies e funcionar como um filtro
que altera a estruturacdo das comunidades. Neste estudo nds testamos a hipdtese de que a
serapilheira atua como barreira fisica e interfere na ocorréncia e na riqueza de espécies,
utilizando um experimento de remocao de serapilheira e andlises comparativas de dreas com
e sem serapilheira. Para explorar esta hipdtese testamos as predi¢des em dreas dominadas por
uma espécie arbustiva, Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub. - Fabaceae, que contém uma
densa camada de serapilheira e forma manchas monodominantes na vegetacao de restinga em
dunas frontais de planicies costeiras. Esperamos que a emergéncia, sobrevivéncia, tempo de
vida e riqueza de plantulas sejam menores onde a serapilheira permanece e sugerimos que a
baixa ocorréncia de espécies em dreas de manchas de Dalbergia esté relacionada a camada de
serapilheira. Registramos um total de 441 plantulas em 12 amostragens durante 374 dias. O
nimero de plantulas que emergiu, sobreviveu, o tempo que sobreviveu e a riqueza de
plantulas foram menores em édreas com serapilheira. E esperado que em dreas com solos
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pobres em nutrientes, como solos arenosos, a serapilheira funcione como uma ilha de
fertilidade e provoque um aumento do recrutamento de plantulas. No entanto, a serapilheira
de Dalbergia reduz a ocorréncia de plantulas e a riqueza em dreas de manchas desde o inicio
do ciclo de vida das outras espécies em dunas frontais de planicies costeiras.

Palavras-chave: barreira mecénica, emergéncia de plantulas, sobrevivéncia de plantulas,
tempo de vida, riqueza, restinga, dunas frontais.

Introducao

A serapilheira, conjunto de matéria organica que se acumula sobre o solo,
modifica as condi¢des microambientais que afetam a estrutura e a dinAmica das comunidades
vegetais (Facelli & Pickett 1991a). A camada de serapilheira forma uma barreira fisica tanto
para a chegada de sementes ao solo quanto para a germinacdo e emergéncia dos individuos
que se encontram sob o material acumulado (Fowler 1986; Carson & Peterson 1990; Facelli
& Pickett 1991a; Ruprecht & Szabd 2012). A capacidade de ultrapassar esta barreira e
sobreviver varia entre espécies € 0 sucesso nesta etapa inicial pode determinar a presenga ou
auséncia de uma espécie na comunidade (Fenner 1987).

A camada de serapilheira reduz a disponibilidade de luz (Faceli & Pickett 1991b),
a evaporacdo da dgua e a temperatura do solo (Facelli & Pickett 1991a) e apresenta um
importante papel na ciclagem de nutrientes (Aerts 1999). A presenca de serapilheira
influencia a germinacdo, emergéncia, sobrevivéncia (Loydi et al. 2013), crescimento e até o
desempenho reprodutivo das espécies de plantas (Violle et al. 2006). Os efeitos diretos e
indiretos também ocorrem sobre a riqueza e abundancia de espécies, funcionando como um
filtro que altera a organizag@o das comunidades (Facelli & Facelli 1993).

Em ambientes aridos e em dunas costeiras, a serapilheira produzida por arbustos
modificam as condi¢cdes para a germinagdo e estabelecimento abaixo das suas copas em
comparacdo a dreas abertas (Callaway 1995; Alpert & Mooney 1996; Cushman et al. 2010).
Em solos pobres em nutrientes, como no solo arenoso, arbustos formam ilhas de fertilidade
com a camada de serapilheira que aumenta a matéria organica e o nitrogénio disponivel sob o
arbusto (Pugnaire et al. 1996; Shachak et al. 2008; Crutsinger et al. 2010; Muifioz-Vallés et al.
2011; Abanda et al. 2011). Essas alteragdes criadas pela serapilheira facilitam a ocorréncia de
espécies nas dreas de manchas, aumentando o recrutamento (Shumway 2000). Por outro lado,
alteracdes nas condi¢Oes abidticas e bidticas também causam efeitos negativos para algumas

espécies que tém a germinacdo e emergéncia inibidas mecanicamente pela camada de
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serapilheira (Moro et al. 1997; Santos & Vélio 2002), diminuem a densidade de plantas e
riqueza de espécies (Carson & Peterson 1990). Os efeitos contrastantes que a serapilheira
produz sdo resultado da variac@o nas interagdes com as diferentes fases da vida das plantas
(Armas & Pugnaire 2009), entre espécies (Novoa et al. 2013) e entre ambientes e ndo ha um
consenso claro de quais relagdes sdo esperadas para uma determinada condi¢do (Xiong &
Nilsson 1999; Loydi et al. 2013).

Devido as condi¢des desafordveis para a germinacdo e estabelecimento de
plantulas em &reas abertas, como temperaturas maximas entre 50 °C (Franco et al. 1984) e 70
°C (Scarano 2002), sao esperadas interacdes interespecificas positivas, como a facilitacdo,
nas comunidades de dunas costeiras (Bertness & Callaway 1994; Callaway & Walker 1997;
Martinez 2003). Em solos arenosos, pouco produtivos e com baixa capacidade de retencdo de
agua, observa-se que manchas de arbustos sdo locais propicios para a formagdo de ilhas de
fertilidade e o incremento da riqueza e diversidade local. No entanto, Dalbergia
ecastaphyllum (L.) Taub., Fabaceae (referida como Dalbergia daqui em diante), uma espécie
arbustiva nativa que forma manchas monodominantes com uma densa camada de
serapilheira, diminui a ocorréncia de espécies herbaceas abaixo da sua copa em ambiente de
duna frontal (Castellani et al. 2004; Zocche de Souza 2010). Em que momento do estigio de
vida das outras espécies acontece esta interferéncia e que mecanismo provoca esta queda na
diversidade em dreas de manchas sdo desconhecidos.

As relacdes interespecificas positivas e negativas ocorrem simultaneamente
(Holmgren et al. 1997) e variam de acordo com a forma de vida das espécies envolvidas
(Callaway & Walker 1997; Castanho et al. 2012; He et al. 2013), sendo que os efeitos
positivos podem diminuir 2 medida que os recrutas beneficiados crescem, passando a
competir com a espécie facilitadora (Franks 2003; Miriti 2006; Fayolle et al. 2009). A baixa
riqueza em dreas de manchas de Dalbergia (Zocche de Souza 2010) sugere que as melhoras
proporcionadas pela espécie nas condigOes abidticas estressantes para a germinagdo e
sobrevivéncia no ambiente de dunas costeiras podem ndo superar seus efeitos negativos desde
o inicio do desenvolvimento dos individuos que se estabelecem nas manchas. Entender que
mecanismos sdo determinantes para o sucesso ou fracasso na colonizacdo em manchas
monodominantes deste arbusto nativo auxilia na compreensdo da dindmica de comunidades
em ambientes costeiros, que sdo frageis, constantemente ameacados e propicios a invasao
(Castillo & Moreno-Casasola 1996; Martinez & Putsy 2004; Kollmann et al. 2009).

Neste estudo nds testamos a hipétese de que a serapilheira atua como barreira

fisica e interfere na ocorréncia e na riqueza de espécies, utilizando um experimento de
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remog¢ao de serapilheira para comparar dreas com e sem serapilheira. Para explorar esta
hipdtese testamos as predicdes em dreas dominadas por uma espécie arbustiva que contém
uma densa camada de serapilheira e forma manchas monodominantes em dunas costeiras.
Esperamos que em dreas onde a camada de serapilheira € retirada havera maior emergéncia,
sobrevivéncia, tempo de vida e riqueza de plantulas que em areas com serapilheira e supomos

que manchas possuem baixa ocorréncia de espécies pela camada de serapilheira.

Material e Métodos

O estudo foi realizado em dunas costeiras arenosas, na Praia da Joaquina,
Florian6polis, Ilha de Santa Catarina, Brasil. O clima da regido é classificado como
temperado subtropical umido (Cfa; CECCA 1997) com temperatura média anual de 21 °C,
com minimas médias entre junho e agosto, em torno de 16 °C, e médximas médias entre
janeiro e marco, em torno de 24 °C. As maiores pluviosidades sdo encontradas no verao, em
janeiro (234 mm) e fevereiro (215 mm), e as menores no inverno, em junho (71 mm) e agosto
(92 mm), com média anual de 1.726 mm.

A drea de estudo estd inserida no Parque Municipal das Dunas da Lagoa da
Concei¢do e contém também ambientes de praia, dunas internas, baixadas secas e umidas.
Localizada nas dunas frontais da Praia da Joaquina (27°37° S e 48°27° O) apresenta
predominantemente fisionomia herbdceo-subarbustiva. As manchas monodominantes de
Dalbergia se distribuem pela duna frontal, que também € composta por espécies herbdceas
estoloniferas ou rizomatosas, subarbustos, arbustos e arvores nas areas abertas (Guimaraes
2006). Em alguns locais da duna € impossivel distinguir a duna frontal das dunas internas,
pois estdo cobertas densamente por manchas de Dalbergia que se estendem por dezenas a
centenas de metros, chegando a até 3 m de altura e com pouca ou nenhuma abertura na copa
(Zocche de Souza 2010). A serapilheira tem em média 2,5 cm de espessura (n = 250),
chegando a até 6,5 cm, e é composta majoritariamente por folhas de Dalbergia que se
decompdem lentamente formando uma camada em contato com os individuos que crescem na
mancha.

Dalbergia distribui-se na América, da Flérida (EUA) ao Brasil, e no pais, desde o
litoral Norte até o seu limite sul de distribuicdo, em Palhoga, SC (Camargo 2005), ocorrendo
também no continente africano (Doing 1985). E uma espécie escandente ou semiprostrada,
associada a estudrios, mangues e dunas, onde, com seu habito semi-prostrado auxilia na

fixagdo da areia (Carvalho 1997).



75

Avaliamos a influéncia da camada densa de serapilheira que se forma sobre o
solo nas manchas de Dalbergia sobre a germinacdo e sobrevivéncia de plantulas de espécies
associadas em um experimento em campo. Em fevereiro de 2012, instalamos 60 parcelas
medindo 0,5 x 0,5 m abaixo das manchas de Dalbergia. Retiramos manualmente a
serapilheira de metade destas parcelas, deixando somente a areia nua durante todo o
experimento. No restante, retiramos pedacos de galhos das parcelas, mas a serapilheira nao
foi alterada, totalizando 30 pares de parcelas, com e sem serapilheira. Identificamos,
marcamos e acompanhamos as plantulas que emergiram nas parcelas mensalmente por um
ano. O sucesso na emergéncia engloba o sucesso em germinar e emergir, ou seja, os fracassos
na germinacao nao foram contabilizados.

Testamos a diferenca do ndmero total de emergéncia entre dreas com e sem
serapilheira com o teste de Wilcoxon (o < 0,05). Estimamos curvas de sobrevivéncia as
plantulas que emergiram durante o experimento em cada tratamento utilizando funcdes de
sobrevivéncia com o método Kaplan-Meier. Avaliamos diferengas entre tratamentos pelo
teste log-rank ou teste Mantel-Haenszel. Realizamos as andlises com o pacote survival
(Therneau & Grambsch 2000) no programa R (R Core Team 2015). Funcdes de
sobrevivéncia sdo indicadas para casos onde a autocorrelagdo entre a porcentagem de
germinacdo de um dia em relagdo as germinacdes posteriores viola a independéncia dos

dados (Mcnair et al. 2012).

Resultados

No total 143 plantulas emergiram sob manchas monodominantes de Dalbergia
com serapilheira, o que representa 48% do nimero de plantulas de dreas sem serapilheira (n =
298). Duas plantulas.ano'.0,5m’ (mediana) emergiram em &areas com serapilheira, numero
cerca de trés vezes menor do que em dreas sem serapilheira que apresentaram seis
plantulas.ano.0,5m* (V = 353; p < 0,001; Figura 1.a). Em relacdo ao total de plantulas que
emergiram e sobreviveram apds 374 dias em dreas com serapilheira (n = 24) este valor foi 4,3
vezes menor que em areas sem serapilheira (n = 102). A mortalidade durante todo o periodo
do estudo em dreas com serapilheira (n = 119) totalizou 83% das plantulas, enquanto em
areas sem serapilheira foi de 66% (n = 196). O tempo médio de vida foi menor em 4reas com
serapilheira (média = EP = 93 + 5,2 dias; %%g1) = 18,2; p < 0,001; Figura 1.b) do que éreas

sem serapilheira (111 £ 4,7 dias).



76

a = b
= > :
H o _| Com
o = =
v S -
‘S — 2 > - Sem
- S - -
“o - -
go -
g = g =
= ~ £ <
- < ~ -~ a
“ - —r— “ 9 F N+ 4
— “—= o :
- T T — T T T
Com Sem 0 100 200 300
Tratamentos Tempo (Dras)

Figura 1: a) Nimero total de emergéncia de plantulas de espécies de duna em dreas com e sem
serapilheira sob manchas de Dalbergia ecastaphyllum em dunas frontais da Praia da Joaquina, durante
12 amostragens (n = 30, 0,5m? cada). Mediana (linha central), 1° e 3° quartil (linhas horizontais
extremas da caixa), minimo, mdximo (linhas extremas). Letras distintas representam diferencas
(Wilcoxon, p < 0,05). b) Curvas de sobrevivéncia em funcdo do tempo (dias) de plantulas (n = 315)
em 4dreas com e sem serapilheira sob manchas (estimado pelo método de Kaplan-Meier). Cruzes
representam dados censurados. Letras distintas representam diferencas (Log-rank, p < 0,05).

Vinte e dois morfotipos emergiram nas duas condicdes, sendo que desses,
somente oito se estabeleceram no controle e 19 morfotipos no tratamento sem serapilheira
(Tabela 2). Somente duas espécies de hdbito, Microstachys corniculata e Solanaceae,
apresentaram mais de 50 plantulas durante todo o periodo do experimento. Apesar de
Microstachys ter emergéncia e sobrevivéncia altas nas duas condi¢des quando comparadas
com outras espécies, areas sem serapilheira apresentaram sobrevivéncia de 40,2% e 2,5 vezes
mais plantulas que o controle, parecendo ser sensivel a presenca da serapilheira. A espécie
Solanaceae ndo mostrou ser sensivel a presenca de serapilheira, ja que a sobrevivéncia esteve

em torno de 20% para as duas condicoes.

Tabela 2: Familias, espécies ou morfotipos, hébito, total de plantulas e sobreviventes ao fim do
acompanhamento (em parénteses) que emergiram em dreas com e sem serapilheira sob manchas de
Dalbergia ecastaphyllum em dunas frontais da Praia da Joaquina. Hébito herbaceo (H), subarbustivo
(SA), arbéreo (A), trepadeira (T) e indeterminado (I).

o ‘o P Com Sem
Familia Especie Hibito Serapilheira  serapilheira
Amaranthaceae Alrernanthera maritima Mart. H 2(0) -
Asteraceae Noticastrum malmei Zardini H - 12 (1)

Conyza sp. SA - 2(1)
Convolvulaceae Dichondra sp. H - 1(0)
Cucurbitaceae  Cucurbitaceae T 5(4)
Euphorbiaceae = Microstachys corniculata (Vahl) Griseb. SA 75 (10) 189 (76)
Myrtaceae Eugenia sp. A 1(0) 1(0)
Nyctaginaceae  Guapira opposita (Vell.) Reitz A 6(2) 2(1)
Primulaceae Myrsine sp. A 1(1) -
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Poaceae Poaceae H - 1(1)
Rubiaceae Richardia brasiliensis Gomes H - 2(2)
Smilacaceae Smilax campestris Griseb. SA - 1(0)
Solanaceae Solanaceae I 56 (11) 63 (13)
Indeterminada  Morfotipo 1 I - 1(0)
Morfotipo 2 I - 1(0)
Morfotipo 3 I - 2 (0)
Morfotipo 4 I - 1(0)
Morfotipo 5 I 1(0) -
Morfotipo 6 I 1(0) 4 (0)
Morfotipo 7 I - 6 (0)
Morfotipo 8 I - 3(2)
Morfotipo 9 I - 1(1)
Tot?l‘de 3 19
espécies
Discussao

A serapilheira de Dalbergia reduziu o estabelecimento e a riqueza de plantulas no
inicio do ciclo de vida de individuos em &dreas de manchas. Um dos fatores que controla o
sucesso no estabelecimento dos individuos € o tamanho da semente (Molofsky & Augspurger
1992; Peterson & Facelli 1992; Sayer 2006). Sementes pequenas, como de espécies
herbéaceas, conseguem deslizar por entre as folhas, ultrapassar a camada de serapilheira
(Donath & Eckstein 2010), chegar ao solo e incorporar o banco de sementes, mas as plantulas
nao vencem a camada de serapilheira (Ruprecht & Szab6 2012). J4 sementes maiores tendem
a ficar retidas na superficie da serapilheira (Donath & Eckstein 2010), embora plantulas de
espécies com sementes maiores consigam ultrapassi-la e sobreviver em condi¢cdes menos
favoraveis, devido a maior reserva de recursos (Fenner & Thompson 2005; Donath &
Eckstein 2010; 2012).

A presenca de arbustos com uma densa camada de serapilheira pode ser um
preditor de baixa ocorréncia de espécies herbdceas, ficando a ocupacdo destas dreas de
manchas a cargo de espécies com sementes maiores. De fato, espécies lenhosas adultas
facilitam o estabelecimento de outros individuos lenhosos em vegetacdo de planicie costeira
(Kellman & Kading 1992; Zaluar & Scarano 2000; Joy & Young 2002; Dias et al. 2005) e
condi¢des como a camada de serapilheira e o sombreamento provocado por Dalbergia podem
ser benéficos para esse grupo. Embora haja condicdes facilitadoras para sementes maiores,
também existem gramineas e herbaceas com plantulas robustas que conseguem romper as

folhas e estabelecer-se em meio a serapilheira (Shumway 2000; Martinez 2003).
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A emergéncia é 48% menor quando a serapilheira de Dalbergia esta presente. A
reducdo na emergéncia pode ser produto de efeitos diretos da serapilheira, como a formagdo
de uma barreira mecéanica (Sydes & Grime 1981b; Facelli & Pickett 1991a; Ruprecht &
Szab6 2012) ou por causar danos fisicos as plantulas com a queda das folhas (Scariot 2000;
Portela & Santos 2009). No entanto, a dificuldade de superar este obstdculo dependerd de
caracteristicas das plantulas. Plantulas herbaceas sdo menos aptas que plantulas lenhosas a
ultrapassar a serapilheira, mesmo quando o tamanho da semente é semelhante, pois tecidos
lignificadas de plantulas lenhosas sdo mais capazes de perfurar e crescer por entre as folhas
(Cintra 1997). Em pradarias ou restingas herbdceo-subarbustivas, como a drea de estudo, em
que héd predominio de sementes pequenas (como Asteraceae e Poaceae) e de plantulas ndo
lignificadas, hd riscos de alteracdes na densidade de individuos e permanéncia das
populagdes na comunidade.

Além da reducdo de emergéncia, a sobrevivéncia de plantulas apos 374 dias foi
4,3 vezes menor quando em contato com a serapilheira de Dalbergia. As alteragdes nas
condi¢des microclimdticas geradas pela serapilheira sdo percebidas de maneira distinta,
dependendo das espécies. A reducdo de luz disponivel no nivel do solo provocada pela
serapilheira diminui a sobrevivéncia de plantulas intolerantes a sombra (Vazquez-Yanes et al.
1990; Faceli & Pickett 1991b; Crutsinger et al. 2010), como espécies de Asteraceae e
Cyperaceae, que sdo fotobldsticas positivas (Takaki et al. 1981; Fenner & Thompson 2005).
Nas dunas frontais da Praia da Joaquina, a familia com maior nimero de espécies &
Asteraceae (Guimardes 2000) e essas espécies nao sdo observadas com a mesma frequéncia
em manchas de Dalbergia (Zocche de Souza 2010).

O tempo de vida de plantulas também foi menor em dreas com serapilheira de
Dalbergia (em torno de 18 dias) e a mortalidade de plantulas germinadas ao longo de todo o
periodo de estudo foi 17% maior nesta condi¢do. Microartrépodes e patdgenos sdo mais
encontrados em meio a serapilheira (Facelli et al. 1999; Hastwell & Facelli 2000) e
aumentam a mortalidade causada por herbivoria ou doencas (Sydes & Grime 1981a; Facelli
et al. 1999). A serapilheira em ambientes imidos ou em condi¢des de maior umidade € mais
propicia a atividade de fungos que aumentam a mortalidade das plantulas (Facelli et al.
1999). O solo sob a serapilheira de Dalbergia é mais imido que o solo em areas abertas
(Zocche de Souza, dados ndo publicados) e € possivel que a serapilheira, além do microclima
criado pela copa, seja responsavel por esta condi¢do. Por outro lado, a alta mortalidade nas

duas condi¢des em manchas de Dalbergia (83% com serapilheira e 66% sem serapilheira)
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traz questionamentos sobre que fatores sao relevantes para amenizar as condig¢des
estressantes em dunas costeiras e quais nao sao.

A riqueza € reduzida quando a serapilheira de Dalbergia estd presente em areas
de manchas. Apesar de espécies leguminosas fixadoras de nitrogénio formarem ilhas de
fertilidade e aumentarem a riqueza abaixo de suas copas em regides semidridas (Moro et al.
1997) e dunas costeiras (Cushman et al. 2010; Mufioz-Vallés et al. 2011), nem sempre é o
que ocorre. Leguminosas fixadoras de nitrogénio, como Andira legalis (Scarano et al. 2001),
Swarzia apetala (Faria et al. 1984; Cirne et al. 2003), também dominam e interagem
negativamente com espécies de dunas costeiras e uma das hipéteses seria de que o efeito
facilitador ocorra somente apds a morte da leguminosa (Maron & Jefferies 1999; Cirne et al.
2003). No entanto, a existéncia de leguminosas que formam ilhas de fertilidade e diversidade,
mesmo quando vivas, aponta que mais informacdes sdo necessdrias para concluir o que atua
nesta dindmica. A velocidade de decomposicdo das folhas, por exemplo, tem papel
determinante na disponibilizacdo dos nutrientes no solo (Swift et al. 1979; Castanho 2005;
Bonadiman 2007) e fatores fisicos e quimicos do ambiente, caracteristicas da matéria
organica e a comunidade decompositora regulam este processo (Swift et al. 1979). Apesar de
Dalbergia ser uma leguminosa fixadora de nitrogénio (Ogan 1990; Saur et al. 2000), o
balanco entre os efeitos positivos e negativos relacionados a sua presenca indicam que as
condi¢des ndo sdo propicias ao estabelecimento das espécies presentes na comunidade.
Experimentos que investiguem se outras espécies como arbustos e drvores, pouco abundantes
na drea de estudo, sdo capazes de se estabelecerem em manchas, ajudardo a compreender se
Dalbergia possui papel facilitador para este grupo de espécies.

O estudo ndo permite isolar quais fatores relacionados a presenga da serapilheira
apresentam efeitos sobre a emergéncia, sobrevivéncia, mortalidade, tempo de vida e riqueza
de espécies. Embora o efeito fisico da serapilheira como uma barreira mecéanica seja
reconhecido, outros fatores como a a¢do de compostos alelopaticos encontrados na matéria
vegetal em decomposi¢do também interferem no estabelecimento dos individuos (Facelli &
Pickett 1991a; Sayer 2006). Dalbergia apresenta potencial alelopatico em folhas verdes e
senescidas, sendo maior nas primeiras (Capitulo 2). Neste caso, se o efeito alelopatico
proveniente de folhas verdes que formam a copa das manchas de Dalbergia esteve presente
(através do lixiviado das folhas), este atuou sobre as duas condi¢des avaliadas, com e sem
serapilheira. Ja o efeito alelopatico proveniente das folhas senescidas, se presente, atuou
somente no tratamento controle, onde as folhas ndo foram removidas no experimento. Desta

maneira recomendamos que estudos experimentais futuros considerem estas lacunas sobre os
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diferentes fatores associados a presenca da serapilheira no recrutamento para compreender
como a interacdo destes mecanismos atua na estruturagdo da comunidade em dreas de
manchas.

Desta maneira, apesar de ser esperado que em dreas pouco produtivas a matéria
organica acumulada funcione como uma ilha de fertilidade, a serapilheira de Dalbergia, uma
espécie nativa, reduz a ocorréncia de plantulas e a riqueza em dreas de manchas ja no inicio
do ciclo de vida das outras espécies. Estudos futuros sao necessarios para compreender quais
sd0 os mecanismos associados a presenca da serapilheira (reducdo de luz, patégenos) que
provocam a reducdo do recrutamento de plantulas nas manchas com serapilheira e como os

efeitos variam de acordo com caracteristicas das espécies envolvidas e condi¢gdes climéticas.
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Consideracoes Finais

Nesta tese observamos a importincia da dindmica de uma espécie para a
estruturacdo da comunidade. Diferentes mecanismos associados a uma espécie arbustiva
monodominante atuam sobre a germinagdo, crescimento, emergéncia e ocorréncia de espécies
adultas em dreas de manchas. Estes mecanismos funcionam como filtros que trazem
restricdes para o estabelecimento de outras espécies desde a germinacdo até a vida adulta
nestes locais.

A dindmica e estrutura da comunidade vegetal de dunas frontais sdo influenciadas
pela dinamica de manchas monodominantes que estdo em estdgio de expansdo, sem retracao
na ocupacdo durante os quatro anos. Espécies nativas que se comportam se expandem
acentuadamente em sua drea natural de distribuicdo revelam que a limitacdo da observagio
apenas para espécies exodticas pode reduzir o entendimento da dominéncia de espécies e do
fendmeno invasdo (Valéry et al. 2008). Se deixarmos de lado a origem da espécie chega-se na
relac@o bdsica a ser investigada: relacdes interespecificas negativas onde uma espécie mostra
superioridade (em cobertura, por exemplo) diante de outras. Esta superioridade ou vantagem
competitiva pode estar vinculada a suas caracteristicas e as relacdes que ocorrem entre esta e
outras espécies (Valéry et al. 2008). No cendrio estudado, caracteristicas como 1) a presenca
de efeitos alelopdticos, ii) a camada de serapilheira que reduz a ocorréncia de outras espécies
em dreas de manchas nos momentos iniciais do ciclo de vida das plantas e iii) os efeitos
negativos da cobertura de Dalbergia sobre as espécies adultas na escala da parcela levam a
uma redugdo de espécies em dreas de manchas monodominantes € modificam a composi¢ao
da comunidade de dunas frontais.

A reducdo de riqueza e a cobertura total de outras espécies na escala local
(parcela) mostram que manchas de Dalbergia possuem um papel estruturador na comunidade.
Este papel pode mudar com o grau de cobertura das manchas, variar com o histérico de
ocupacdo (se a cobertura oscila ou tem aumento progressivo) e variar dependendo das
espécies com as quais ocorre a interacdo. Logo, as interacdes interespecificas dependem do
contexto. A modificacdo de condi¢des do ambiente pode ser favordvel para o estabelecimento
de algumas espécies e para outras ndo. Ao mesmo tempo, se hd mais de uma espécie
beneficiada com as alteragdes nas condi¢des podera haver competicao pelo espacgo e recursos,
fato que muitas vezes nao € levado em conta em estudos de facilitacdo. Observando o efeito

das manchas na escala local, h4 um predominio de interacdes negativas, ao contrario do que
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diz a teoria de gradiente de estresse (Bertness & Callaway 1994) e do que foi encontrado em
diversos estudos em ambientes costeiros (He et al. 2013) que afirmam haver um predominio
de interagdes como a facilitacdo em condi¢des desfavordveis. De acordo com teorias recentes,
em condi¢des extremamente desfavordveis os efeitos positivos ndo superam os efeitos
negativos nas intera¢des (Michalet et al. 2006; Koyama & Tsuyuzaki 2013; Castanho et al.
2015b), o que pode explicar a ocorréncia das interagdes negativas encontradas no ambiente de
duna frontal. Outro ponto que elucida a relacdo distinta da esperada é que os estudos sobre
interagdes interespecificas sdo realizados majoritariamente em ambientes temperados (He et
al. 2013), que possuem composicdes distintas das encontradas em ambientes subtropicais
(Hesp 2004). Desta forma, ressalta-se a necessidade de realizar estudos sobre as relagdes
interespecificas em ambientes tropicais e subtropicais para que seja avaliada a validade destas
teorias nestas condi¢cdes ambientais e composi¢des floristicas distintas (Castanho et al.
2015a).

A influéncia das manchas sobre os estdgios iniciais do ciclo de vida como na
germinacdo, crescimento inicial e emergéncia de plantulas mostram que ndo sé individuos
adultos estabelecidos sdo afetados. A colonizacdo por espécies herbiceas em dreas de
manchas também € prejudicada. Os efeitos alelopéticos de folhas verdes sobre a germinagdo
de sementes da espécie modelo sugerem que hd uma forte atuacio deste mecanismo como um
filtro para o estabelecimento dos individuos em dreas de mancha. No entanto, a redugdo dos
efeitos alelopdticos apds a senescéncia também traz ao cendrio importantes desdobramentos
para as regras de montagem da comunidade. As espécies que sdo excluidas ou tém a
abundancia reduzida enquanto as manchas existem podem voltar a colonizar ou ocorrer em
maior grau nestas dreas apds a senescéncia das manchas. Estudos mostram que os efeitos
imediatos e o legado de efeitos alelopaticos sdo altamente correlacionados de modo negativo
em espécies invasoras, sendo que quanto mais negativo o efeito imediato, mais positivo o
efeito se torna ao longo do tempo (Fabbro & Prati 2015). A redugdo dos efeitos alelopaticos
em folhas senescidas somado a decomposi¢do das folhas e a reducdo de incidéncia de luz
direta no solo provocada pela camada de serapilheira podem ser condi¢des favordveis a
ocupacdo de outras espécies com sementes capazes de germinar e estabelecer-se nessas
condi¢des que formam um cendrio distinto ao de areas abertas e de dreas de manchas vivas.
Desta forma, o papel das manchas senescidas provavelmente serd distinto de manchas vivas
na escala local e da paisagem.

Apesar das condi¢cdes para a germinagdo em dunas costeiras serem extremas,

como altas temperaturas e disponibilidade de luz direta, o sombreamento sozinho nio é um
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fator que interfere na germinagcdo. A ampla tolerancia a condi¢des de luz das espécies
estudadas pode ser o motivo para esta auséncia de efeitos. A reducdo de disponibilidade de
luz provocada por Dalbergia mesmo sendo alta ndo chega a niveis limitantes para a
fotossintese (Bohning & Burnside 1956). Nossos resultados se somam aos que questionam o
efeito do sombreamento como um filtro ambiental (Kraft et al. 2015). Outros efeitos, como a
reducdo de temperatura, aumento da retencdo de umidade no solo podem ser mais
importantes que o sombreamento em si. Neste caso, as condi¢des em dreas de manchas
seriam mais favordveis ao estabelecimento das outras espécies, mas ndao € o que ocorre. O
somatério dos efeitos favordaveis e desfavordveis provocados pela presenca de Dalbergia
pode ser negativo nas condi¢cdes de mancha por outros fatores, como os compostos
alelopaticos. E mesmo que o efeito do sombreamento amenize os efeitos alelopdticos, outros
fatores como a barreira formada pela camada de serapilheira acabam interferindo de maneira
negativa no balanco das interagdes e reduzem a germinacdo em dreas de manchas nas
condicdes estudadas.

Em areas com solos pobres em nutrientes, como solos arenosos, é esperado que a
serapilheira funcione como uma ilha de fertilidade e provoque um aumento do recrutamento
de plantulas (Shumway 2000). Ao contrario, a serapilheira de Dalbergia diminui a
emergéncia, sobrevivéncia e a riqueza de plantulas. Fatores intrinsecos a espécie, como a
composicdo quimica das folhas e extrinsecos, como condi¢des climdticas e decompositores,
determinam a velocidade de decomposicdo da matéria organica (Bonadiman 2007). A
formacdo de uma densa camada de serapilheira d4 indicios de que o processo de
decomposi¢do de folhas de Dalbergia € lento, o que dificulta a liberacdo de nutrientes no
solo. Espécies com sementes que sejam capazes de ultrapassar a camada de serapilheira e
consigam tolerar os efeitos alelopaticos (como Eugenia uniflora) poderiam colonizar dreas de
manchas senescidas.

Embora em dreas de manchas os efeitos negativos sejam predominantes
observamos que a riqueza total na escala da duna é maior quando observamos dreas de
manchas e dreas abertas. Esta evidéncia ressalta o cardter complexo da acdo de manchas de
Dalbergia no sistema de dunas frontais. Programas de restauracdo de dreas degradadas
devem levar em consideracdo esta complexidade e avaliar a indicagdo de Dalbergia
dependendo dos objetivos. Caso o objetivo seja conter o avanco de dunas moéveis, por
exemplo, o uso de mudas de Dalbergia, que possuem rapido crescimento lateral e ampla
capacidade de recobrimento (Francis 2004), pode ser uma opg¢ao valida. J4 em dunas onde ha

um estrato herbaceo estabelecido, este método de restauracdo pode levar a extingdo local de
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populacdes de espécies mais sensiveis a mudanga de condi¢cdes ambientais. As interagdes
entre Dalbergia e espécies arbustivas e arbdreas sdo desconhecidas e estudos futuros sao
necessarios para saber se estas formas de vida conseguem colonizar e se estabelecer em areas
de manchas monodominantes.

O panorama coberto nesta tese mostra o papel de um conjunto de mecanismos de
uma espécie monodominante sobre a estruturacio da comunidade em regides costeiras
subtropicais. O efeito confirmado sobre as espécies herbaceas em diferentes etapas do ciclo
de vida das espécies assinala riscos para as mesmas em uma situacdo de expansdo elevada do
arbusto. Neste caso, poderia ser proposta a retirada parcial para a ocupagdo de outras espécies
da comunidade. Cabe ressaltar que espécies exoticas invasoras poderiam ter maior sucesso na
ocupacdo destes locais que espécies nativas devido a auséncia de herbivoros e patégenos
especialistas (Callaway & Ridenour 2004), tornando o problema ainda maior, ou seja, esta
sugestdo deve ser avaliada com cautela ou analisada em estudos futuros. Esta tese retune
informacdes que ajudam a entender como manchas monodominantes atuam sobre a
comunidade e que podem auxiliar no desenvolvimento de técnicas e métodos com
combinacdes de espécies apropriadas para restaurar dreas de restingas degradadas
intensamente pela especulacdo imobilidria, remog¢do de areia, turismo predatério e invasao

bioldgica.
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Anexos

Anexo 1: Familia, espécies e respectivas coberturas absolutas/m? (%) em area aberta adjacente (Ab) e areas de manchas de Dalbergia ecastaphyllum (M) em
dunas frontais, entre 2009 e 2013. Hébito herbaceo (H), subarbustivo (SA), arbéreo (A), trepadeira (T) e indeterminado (I).

2009 2010 2011 2012 2013

Familia Espécie Habito A M A M A M A M A M

Polypodiaceae Polypodium lepidopteris (Langsd. & Fisch.) 0,08 0,21 0,04 0,08 0,04 @ 0,21
Kunze.

Amaranthaceae Alternanthera maritima Mart.
Blutaparon portulacoides (A.St.-Hil.) Mears

Chenopodium retusum (Moq.) Juss. ex Moq.

2,83 229 371 350 538 | 7,00 5,71 5,71 9,08 @ 925
096 050 1,04 063 083 054 09 067 058 0,38
0,08 004 025 @ 0,17 042 1,33 0,75

Apocynaceae Oxypetalum tomentosum Wight ex Hook. & 042 054 1,67 096 1,54 @ 1,08 1,46 = 0,75 1,58 @ 0,92
Arn.

Araliaceae Hydrocotyle bonariensis Lam. 429 392 4,17 321 3,63 392 325 3,67 138 146

Asteraceae Achyrocline satureioides (Lam.) DC. 1,6 0,6 0,8 2,0
Baccharis radicans DC. 0,75 0,21 0,54 @ 0,04 0,79 0,67 1,38
Conyza sp. 1,25 046 233 038 838 054 1,00 063 125 0,04
Gamochaeta americana (Mill.) Wedd. 0,29 0,04 0,13 0,08 0,04
Noticastrum malmei Zardini 400 | 1,54 7,17 088 392 | 029 579 0,63 900 @ 1,75
Mikania cordifolia (L.f.) Willd. 0,04
Mikania sp 0,04 = 0,33
Porophyllum ruderale (Jacq.) Cass. 0,92 0,13 221 @ 0,08 0,29 0,17 | 0,04 0,04

858 1 0,75 296 | 046 2,83 042 2,17 0,75 4,67 1,79
033 025 046 125 1,71 1,13 1,83 092 325 @ 2,13

Senecio crassiflorus (Poir.) DC.
Vernonia scorpioides (Lam.) Pers.

Boraginaceae Cordia curassavica (Jacq.) Roem. & Schult. 0,08 1 0,04 1,04 0,08 0,67 @ 0,17 092 025 2,29 0,79
Calyceraceae Acicarpha spathulata R Br. 0,04 0,6
Caryophyllaceae Cardionema ramosissima (Weinm.) A.Nelson 0,25 0,17 0,04 0,13 0,17

& J.F.Macbr.

0,08 004 017 042 004 029 021 021 0,08 ' 013
0,29 = 0,33 0,04 0,04 0,63 = 0,17
0,08 = 0,04 0,17 ' 0,17 0,33 | 033

Convolvulaceae  Dichondra sp.
Evolvulus sericeus Sw.

Az oz Z»rLzome~zz¥IosT oz oZIooT

Ipomoea cairica (L.) Sweet
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Ipomoea imperati (Vahl) Griseb. H 254 042 267 029 146 021 088 @ 008 1,04 0,33

Ipomoea pes-caprae (L.) R.Br. H 1,88 © 0,21 0,21 0,04
Cucurbitaceae Cucurbitaceae 1 T 0,08 | 0,17 0,21 0,04 0,04 004 008 0,13

Melothria fluminensis Gardner T 0,08 ' 0,08 0,33 021 | 142 054 1,71 050 | 0,54
Cyperaceae Androtrichum trigynum (Spreng.) H.Pfeiff. H 0,25 0,04 0,33 0,17 @ 0,04 0,46 1,38

Killinga vaginata Lam. H 0,04 | 0,04 0,04 0,04

Cyperus sesquiflorus (Torr.) Mattf. & Kiik. H 0,04 0,08 0,08 0,04

Remirea maritima Aubl. H 308 1,92 4,08 | 258 4,04 208 400 1,71 571 @ 3,13
Euphorbiaceae = Euphorbia hyssopifolia L. SA 0,08 0,42 0,04 0,04

Microstachys corniculata (Vahl) Griseb. SA 1,25 1,13 2,38 4,67 346 @ 1,21 242 1,58 7,13 | 4,71
Fabaceae Canavalia rosea (Sw.) DC. H 054 1 0,21 0,63 088 2,17 075 058 1,04 1,54 1,54
Fabaceae Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub. A 74,6 21,71 74,79 36,08 76,08 28,42 62,54 45,88 74,04

Sophora tomentosa L. A 0,38 0,25 096 025 1,54 008 1,25 021 233 | 0,58

Stylosanthes viscosa (L.) Sw. SA 0,04 0,08
Myrtaceae Eugenia uniflora L. A 0,04 0,04 0,33
Nyctaginaceae Guapira opposita (Vell.) Reitz A 0,04 0,17 0,38 | 0,58
Onagraceae Oenothera mollissima L. SA 0,21 | 0,17 1,54 0,17 0,04 0,04
Orchidaceae Epidendrum fulgens Brongn. SA 0,04 0,04 0,04 0,04 004 0,13 @ 0,04 0,38
Passifloraceae Fassiflora sp. T 0,17 = 0,04 1,00
Plantaginaceae = Plantago sp. H 0,04 @ 0,17 0,04
Poaceae Cenchrus incertus M.A.Curtis H 042 054 0,75 021 0,17 092 0,04 1,29 @ 0,21

Digitaria connivens (Trin.) Henrard H 0,08

Eustachys retusa (Lag.) Kunth H 0,04 0,38 0,50 0,50 0,04 0,29

Ischaemum minus J .Presl H 0,63 1,08 0,17 0,79 0,04 1,13 042 0,33

Panicum racemosum (P. Beauv.) Spreng. H 0,08 0,13 242 0,08 1,83 | 0,21 1,67 0,88 1,08 0,46

Panicum sabulorum Lam. H 0,04

Paspalum arenarium Schrad. H 0,13 0,04

Paspalum vaginatum Sw. H 242 0,13 2,88 | 0,25 1,38 = 0,25 1,29 © 0,38 0,71 @ 0,88

Schizachyrium microstachyum (Desv. ex H 0,04 0,04 @ 0,17

Ham.) Roseng., B.R. Arrill. & Izag.

Spartina ciliata Brongn. H 22,08 @ 5,33 18,50 | 342 19,29 4,13 13,79 2,08 9,75 @ 3,25
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Polygalaceae Polygala cyparissias A.St.-Hil. & Moq. H 1,67 0,38 1,00 0,08 142 0,50
Primulaceae Myrsine.sp A 0,04 0,04
Sapindaceae Dodonaea viscosa Jacq. A 0,33 0,33 0,33 0,17 0,04
Smilacaceae Smilax campestris Griseb. SA 1,63 033 038 050 033 083 042 083 0,67 @ 0,63
Solanaceae Petunia littoralis L.B.Sm. & Downs H 0,54 025 042 0,13 083 004 067 0,13 0,63 | 0,17
Solanum americanum Mill. H 0,04 025 1 0,13 0,33 0,13 0,04 @ 0,33
Indeterminada Indeterminadal H 0,04
Indeterminada? H 0,04
Indeterminada3 H 0,04
Cobertura total (sem D. ecastaphyllum) 65,63 23,71 70,04 26,54 72,92 27,13 57,83 27,04 75,38 37,58
Total de espécies novas (em relacio a 2009) 4 6 3 1 3 3 4 4
Total de espécies eliminadas (em relacao a 2009) 2 10 2 6 5 0 4 1

Total de espécies 41 40 44 36 44 30 41 35 44 35
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