Introdução geral


A facilitação pode ser definida como qualquer interação positiva entre plantas, na qual a presença de um ou mais indivíduos favorece, direta ou indiretamente, o crescimento, sobrevivência ou reprodução de outros indivíduos, da mesma espécie ou não (CALLAWAY 2007). A facilitação é considerada uma interação importante por ecólogos desde o início do século passado (CLEMENTS 1916, COMPTON 1929, CONNELL & SLATYER 1977) e CALLAWAY (2007) identifica o primeiro estudo experimental de facilitação entre plantas em 1914, conduzido por G.A. Pearson. Entretanto, essa importância foi deixada de lado durante muitas décadas, com estudos dando uma grande ênfase à importância dos efeitos competitivos entre plantas na estruturação das comunidades em detrimento dos efeitos facilitadores (CONNELL 1983). Estudos interessados nas interações positivas entre plantas e sua importância na estruturação das comunidades voltaram a ganhar espaço na ecologia a partir da década de 80 (BOUCHER et al. 1982, HAY 1986, HUNTER & AARSSENN 1988, DODDS 1988). Desde então, muitos estudos vêm comprovando a importância das interações positivas sobre a distribuição e diversidade das espécies nas comunidades (ver revisão em BROOKER et al. 2008). Essas comprovações levaram vários autores a defenderem a inclusão da facilitação em modelos ecológicos teóricos, o que, segundo eles, levaria a uma melhor compreensão da estrutura e dinâmica das comunidades (BRUNO et al. 2003, LORTIE et al. 2004, MICHALET et al. 2006).
	Apesar do conhecimento sobre o processo da facilitação nas comunidades de plantas em geral e sobre os mecanismos pelos quais ela opera ter aumentado significativamente, a importância relativa da facilitação e da competição em ambientes naturais é pouco conhecida e combinações complexas dessas interações entre espécies de plantas estão amplamente espalhadas na natureza e não restritas a comunidades ou biomas particulares (CALLAWAY 1995). Holmgren et al. (1997) apresentaram uma série de exemplos encontrados em desertos, dunas, savanas, tundras, florestas temperadas e outros ambientes demonstrando que as relações de facilitação são comuns entre as comunidades de plantas em uma variedade de ecossistemas. 
	Estudos sobre a ocorrência dessas interações e seus mecanismos são importantes para a compreensão dos efeitos de tais interações dentro das comunidades (CALLAWAY & WALKER 1997, LORTIE & CALLAWAY 2006). Segundo diversos estudos, o balanço existente entre facilitação e competição parece variar com a fase de desenvolvimento dos indivíduos (WALKER & VITOUSEK 1991, PUGNAIRE et al. 1996), sua fisiologia (HOLMGREN et al. 1997), interações indiretas com outros vizinhos (LEVINE 1999) e a intensidade do estresse abiótico (BERTNESS & CALLAWAY 1994). O estresse pode ser entendido como uma força extrínseca que reduz o desempenho de um indivíduo ou de uma população (STACHOWICZ 2001). Esse estresse pode ser fisiológico (ex. toxicidade pelo sal, dessecação), físico (efeito do vento, de ondas) ou biótico (competição, predação, doenças) (Stachowicz 2001). Bertness e Callaway (1994), revisando estudos de interações ecológicas em ambientes com estresse físico, propuseram que a importância da facilitação aumenta à medida que as condições ambientais tornam-se mais severas, enquanto as relações de competição tendem a dominar à medida que as condições são menos severas (Teoria do Gradiente de Estresse). Atualmente, uma série de estudos sobre o balanço das interações em gradientes ambientais tem apoiado essa teoria (Kitzberger et al. 2000, Callaway et al. 2002, Franks & Peterson 2003, Gascoigne et al. 2005, Michalet et al. 2006). Sendo assim, é provável que as relações de facilitação entre plantas tenham um papel importante na estruturação e composição das comunidades em ambientes onde haja carência de algum recurso limitante (como o nitrogênio, por exemplo).
	O suprimento de nitrogênio limita o crescimento dos indivíduos, altera a composição das comunidades, afeta a produtividade dos ecossistemas entre outros processos (Vitousek & Field 1999). Apesar de quase 80% da atmosfera ser composta por nitrogênio (N2), esse elemento não pode ser diretamente utilizado pelas plantas. A fixação biológica de nitrogênio (FBN) é a transformação do nitrogênio da atmosfera em formas que as plantas são capazes de assimilar – amônia (NH4+) e nitrato (NO3) – e pode ser mediada por bactérias em relações de simbiose com plantas vasculares (Crews 1999). Nos ecossistemas tropicais, a forma mais importante de fixação do nitrogênio são as simbioses entre leguminosas e rizóbios (Vitousek et al. 2002). Quando as raízes da planta são infectadas pelos rizóbios, desenvolvem-se nódulos nos quais as bactérias se alojam e são supridas com uma fonte de carbono (carboidratos produzidos na fotossíntese), retribuindo com nitrogênio biologicamente disponível para as plantas (Stachowicz 2001). Entretanto, a FBN é muito custosa para as plantas, podendo demandar cerca de 30-50% do carbono disponível para manter os nódulos em algumas leguminosas (Lynch & Whipps 1990), de maneira que esse tipo de associação só se torna benéfica para as plantas em áreas com baixa disponibilidade de nitrogênio.
	Muitas espécies de leguminosas estabelecem relações de simbiose com rizóbios em nódulos nas raízes e são capazes de fixar nitrogênio em ambientes terrestres (Pons et al. 2007). A maioria do nitrogênio fixado fica retido na serapilheira produzida pela leguminosa e acaba sendo incorporado à matéria orgânica no solo (Knops et al. 2002). Dessa forma, espécies de leguminosa podem facilitar outras espécies, aumentando a concentração de nitrogênio disponível no solo. Muitas espécies de leguminosas possuem folhas ricas em nitrogênio que quando caem são rapidamente decompostas (Bouillet et al 2008). A rápida decomposição de serapilheira rica em nitrogênio estimula a atividade microbiana e aumenta a liberação de formas assimiláveis de N no solo, tornando-o disponível para outras plantas (Fornara & Tilman 2009).
	O aumento nas concentrações de nitrogênio no sistema através da fixação biológica de nitrogênio é bem documentado em ecossistemas temperados, geralmente limitados em nitrogênio. Em um experimento comparando a quantidade de N total no solo sob indivíduos de uma espécie não-fixadora (Metrosideros polymorpha) associada a uma fixadora de nitrogênio (Myrica faya) e a quantidade de N total sob Metrosideros não-associados com Myrica, Vitousek & Walker (1989) encontraram quatro vezes mais N total no solo sob os indivíduos de Metrosideros associados em comparação aos não-associados. Além disso, analisando a decomposição das espécies, Myrica começou a liberar nitrogênio no sistema entre 6 a 12 semanas contra 18 a 24 para Metrosideros. Essa rápida decomposição é provavelmente devido a uma maior quantidade de N nas folhas de Myrica (Vitousek & Walker 1989). Em outro experimento, com um maior número de espécies, a proporção de N nas parcelas com a presença da fixadora Lupinus perennis foi 43% maior que as parcelas que não continham a fixadora. Já a concentração de N nas plantas como um todo foi 32% maior e a concentração de N nas folhas das espécies não-fixadoras foi 22% maior nas parcelas contendo Lupinus (Lee et al 2003).
	Em ecossistemas tropicais, geralmente considerados ricos em nitrogênio, o aumento da concentração de nitrogênio no solo através da fixação biológica também parece ocorrer. Estudando a fixação de nitrogênio em uma floresta tropical, Pons et al. (2007) encontraram que a concentração de N foliar foi significativamente maior em leguminosas noduladoras (capazes de fixar nitrogênio) que em leguminosas não-noduladoras e não-leguminosas. Ainda, de acordo com esse estudo, a fixação de N constitui uma grande fonte de entrada de N nos ecossistemas tropicais e é importante para manter quantidades relativamente altas de N disponível para as plantas. Em um estudo na Amazônia, as concentrações de N foliar foram sistematicamente maiores em leguminosas que em não-leguminosas. (Gehring & Vlek 2004). Interações entre folhas de plantas com diferentes concentrações de N podem acelerar ou retardar o processo de decomposição das folhas e interações positivas ocorrem quando uma das espécies componentes é relativamente rica em nutrientes (Hoorens et al 2002).
	Estudos sobre o efeito da presença de leguminosas sobre a riqueza e abundância de plântulas e juvenis são importantes, pois nesses estádios da planta a mortalidade pode ser muito alta (Freckleton & Lewis 2006). Sendo assim, um efeito facilitador sobre as plantas nesses estádios pode ser determinante para o estabelecimento de uma espécie na comunidade (Cavieres & Badano 2009). Vale ressaltar que o peso das interações positivas sobre plântulas e juvenis pode ser substituído por interações negativas ou neutralizado ao longo da vida dos indivíduos. Dias et al. (2005), por exemplo, estudando o efeito da composição do dossel sobre a distribuição das plantas em uma floresta de restinga, encontraram evidências de que Clusia hilariana Schltdl. (Clusiaceae) tem papel de facilitadora inicialmente, mas que, provavelmente, essa relação é substituída por interações competitivas entre essa espécie e plantas do subosque ao longo do crescimento ontogenético das plantas. Dessa forma, é importante estudar também o papel das leguminosas na distribuição de indivíduos adultos não-fixadores.
	Nesse estudo pretendemos testar se a presença de indivíduos adultos de leguminosas facilita outras espécies arbóreas em uma ambiente com baixa fertilidade e se o efeito de facilitação é dependente da espécie de leguminosa. Sendo assim, esperamos encontrar: (1) maior densidade de espécies e/ou densidade de indivíduos de plântulas, juvenis e adultos sob copas de árvores adultas de leguminosas em comparação às não-leguminosas, (2) Associação positiva entre algumas espécies e as leguminosas. Um aumento na densidade de espécies no entorno de leguminosas seria esperado se espécies que não são capazes de tolerar situações com baixa disponibilidade de nitrogênio fossem mantidas na comunidade por causa dos solos enriquecidos pelas leguminosas. Já um aumento na abundância seria resultado da maior quantidade de recurso disponível para as plantas. Como o grupo das leguminosas abrange espécies muito distintas, é provável que haja diferenças entre os padrões encontrados para as diferentes espécies desse grupo, que serão testadas separadamente. 

