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Introdução e Objetivos


A coexistência de diferentes espécies é uma das questões centrais dos estudos de ecologia (Wrigth 2002). Dentro deste contexto, o conceito de nicho ecológico é um dos mais importantes e supõe que a diferenciação dos organismos quanto às suas tolerâncias e necessidades permite a coexistência de diferentes espécies (Silvertown 2004). As características que um certo organismo possui e que permitem sua existência em determinadas situações ambientais implicam em restrições (trade-offs), por exemplo fisiológicas ou de alocação de biomassa, que impedem sua existência bem sucedida sob outras situações ambientais (Kneitel and Chase 2004). Desta forma, se as condições ambientais ou recursos forem distribuídos de forma heterogênea espacialmente, diferentes espécies devem ser privilegiadas em diferentes locais, gerando coexistência regional (Kneitel and Chase 2004). 


Para as plantas, um dos trade-offs mais importantes é a alocação de recursos na produção de muitas sementes pequenas ou poucas sementes grandes (Leishman 2001, Coomes and Grubb 2003). Por um lado há sempre pressão seletiva para produção de maior número de descentes, mas por outro, há também pressão seletiva para a produção de sementes maiores, mais aptas para lidar com as limitações impostas durante a fase de estabelecimento (Leishman et al 2000,  Leishman 2001, Moles and Westoby 2004). Espécies com sementes maiores são mais toletantes a danos causados durante a fase de semente, por possuirem cotilédones com maior reserva de energia (Mack 1998). Além disso, produzem plântulas maiores, mais competitivas em relação à vegetação já estabelecida (Leishman 200; Reader 1993) e que atravessam com mais facilidade a serrapilheira (Vázquez-Yanes and Orozco-Segovia 1992; Scarpa and Válio 2008; Kostel-Hughes et al. 2005). Plântulas provenientes de sementes maiores são também mais tolerantes ao sombreamento (Walters and Reich 2000; Saverimuttu and Westoby 1996; Poorter and Rose 2005) e ao dano físico causado por herbivoria, devido à maior capacidade de rebrota (Armstrong and Westoby 1993; Harms and Dalling 1997; Green and Juniper 2004). Por outro lado, é esperado que sementes pequenas sejam melhor dispersas, por serem produzidas em maior número e serem mais facilmente transportadas, tanto por agente abióticos quanto bióticos (Sorensen 1984; Venable and Brown 1988; Hegde et al 1991; Greene and Johnson 1993; Obeso et al 2011). 


O trade-off entre tamanho e número de sementes foi inicialmente interpretado como causador de um trade-off entre capacidade de dispersão e habilidade competitiva, especialmente no caso de vegetações formadas por herbáceas anuais (Rees 1995; Rees et al. 2001 ref). Porém, uma pressima para que o trade-off competição-colonização seja responsável pela manutenção da diversidade nas comunidades é que a competição seja altamente assimétrica em favor das espécies de sementes grandes (ref), o que não tem sido corroborado por estudos empíricos (Coomes and Grubb 2003, Manning et al. 2009). Atualmente, Muller-Landau (2010) propôs que a partição de hábitats de regeneração entre espécies com diferentes tamanhos de sementes ocorra devido a um trade-off entre tolerância e fecundidade (2010). Para que isso ocorra é necessário que os hábitats de regeneração difiram quanto à intensidade de um tipo particular de estresse, como sombreamento ou falta de água. Dessa forma, é esperado que espécies de sementes grandes sejam mais tolerantes ao estresse durante a fase de estabelecimento, porém tenham menor fecundidade devido ao comprometimento entre tamanho e número de sementes. Por outro lado, as espécies de sementes pequenas devem ser muito fecundas, mas pouco tolerantes ao estresse. Assim, em ambientes de baixa intensidade de estresse, sementes de todos os tamanhos podem se estabelecer, mas as de tamanho pequeno se sobressaem devido ao grande número de descendentes produzidos. Já em ambientes de alta intensidade de estresse, as espécies de sementes pequenas não são capazes de se estabelecer e as de tamanhos maiores dominam (Muller-Landau 2010).


O trade-off entre tolerância e fecundidade (Muller-Landau 2010) também parece uma explicação plausível para o entendimento da diversidade de tamanhos de sementes das espécies arbóreas de florestas tropicais e temperadas. Para estas espécies, tamanho de sementes é uma das característica relacionadas à tolerância ao sombreamento sendo que, em geral, espécies mais tolerantes ao sombreamento possuem sementes maiores (Foster and Janson 1985; Hewitt 1998; Poorter and Rose 2005; Khurana et al. 2006). A seleção de sementes por meio de outros fatores, como dispobibilidade de água e nutrientes, é controversa e pouco consistente entre diferentes estudos. Porém, apesar da grande diversidade de tamanhos de sementes observada entre espécies as arbóreas coexistentes (Galetti et al. 2011) e da suceptibilidade das fases inicias de estabelecimento das plantas aos danos bióticos e abióticos sofridos no sub-bosque das florestas estar bem documentada (Alvarez-Clare and Kitajima 2008), o papel do tamanho das sementes tem sido pouco explorado em relação à estruturação das comunidades arbóreas temperadas e tropicais (Hewitt 1998).


Além disso, as consequências que o trade-off entre tamanho e número de sementes impõe sobre os padrões de estruturação das comunidades adultas, sejam herbáceas ou arbóreas, não são facilmente previsíveis. Isso ocorre porque ainda que as espécies de sementes maiores sejam privilegiadas durante a fase de estabelecimento, o tamanho desta vantagem não parece ser grande o suficiente para se sobrepor, na fase adulta, à vantagem que as espécies de sementes pequenas possuem devido à produção de grandes quantidades de descendentes (Moles and Westoby 2006). Além disso, mudanças ontogenéticas em relação à características vitais das plantas (Niinemets 2006; Ishida et al. 2005) podem se sobrepor ao benefício que o tamanho de semente traz para o estabelecimento inicial das plantas, desacoplando a relação entre tamanho de sementes e os padrões da comunidade adulta. Mas por outro lado, se a pressão seletiva durante a fase de estabelecimento é muito intensa no sentido de associar os maiores tamanho de semente à tolerância de um determinado tipo de estresse, é possível que o entendimento dos fatores responsáveis pela manutenção da diversidade de tamanho de sementes seja importante para o entendimento da diversidade de espécies de plantas como um todo (Muller-Landau 2010)


Entre as diversas formações florestais que ocorrem nas planícies costeiras arenosas (coastal sand plains) na região sudeste do Brazil, há tês tipos de formações florestais, que diferem quanto à disponibilidade de luz e condições edáficas (Sugiyama 1998; Faria 2008) e que compartilham diversas espécies de plantas. A floresta de restinga alta alagada (RAA) apresenta um dossel contínuo, com até 15 m de altura e lençol freático que aflora ao longo de todo ano, causando encharcamento do solo. A floresta de restinga alta seca (RAS) é muito semelhante à RAA, porém localizada em áreas mais elevadas e não sujeita ao constante alagamento. Por fim, a floresta de restinga baixa (RB) possui dossel mais aberto, árvores de até 6 m. A RB apresenta dossel quase duas vezes mais aberto que as RAA e RAS, mas por outro lado possui de duas a cinco vezes menos matéria orgânica no solo que na as outras duas florestas (Faria 2008). Supondo que os filtros ambientais são determinantes para a estruturação destas florestas é necessário determinar qual dos fatores (dispobibilidade de luz ou de nutrientes do solo) gera maior pressão seletiva durante a fase de estabelecimento das plântulas e se estas pressões são capazes de privilegiar espécies com diferentes tamanhos de sementes.


Desta forma, o presente estudo tem por objetivo investigar se/qual dos fatores potencialmente causadores de estresse nas florestas de restinga (luz ou nutrientes do solo) é capaz de gerar seleção diferenciada de tamanhos de sementes nas comunidades arbóreas adultas. Visa responder especificamente às seguintes questões: 1) As três florestas diferem quanto aos tamanhos de sementes das espécies presentes como indivíduos adultos? Esperamos que as espécies não difiram em relação ao tamanho de sementes entre RAA e RAS, já que abertura de dossel e dispobibilidade de nutrientes são muito semelhantes nestas duas florestas. Por outro lado, os tamanhos de sementes das espécies destas duas florestas devem diferir dos da RB. 2) Se as florestas diferirem quanto aos tamanhos de sementes das espécies, os padrões observados são consistentes com as diferenças existentes entre as florestas em relação à disponibilidade de luz ou nutrientes do solo? Esperamos que para qualquer dos dois fatores (luz ou nutrientes) ocorra seleção dos maiores tamanhos de sementes nas florestas com a menor disponibilidade do recurso que for mais relevante para a seleção de tamanhos de sementes. Assim, se a disponibilidade de luz for o fator selecionando diferentes tamanhos de sementes, esperamos que nas florestas mais sombreadas (RAA/RAS) as espécies que possuem maiores tamanhos de sementes sejam mais representativas, enquanto na floresta menos sombreada (RB) as espécies de menores tamanho de sementes sejam mais representativas. Se a disponibilidade de nutrientes do solo for um fator selecionando diferentes tamanhos de sementes, esperamos que os nas florestas mais ricas em nutrientes (RAA/RAS) predominem espécies com os menores tamanhos de sementes, enquanto que na floresta mais pobre em nutrientes (RB) as espécies com maiores tamanhos de sementes sejam mais representativas. 3) A abundância das espécies como indivíduos adultos está relacionada com o tamanho de sementes? Esperamos que a abundância dos indivíduos adultos não esteja linearmente relacionada ao tamanho de sementes, mas que a relação tenha um formato triangular, como tem sido demonstrado em diversos estudos (Guo 2000 et al.; Khurana et al. 2006).


Além disso, visa investigar a influência do tamanho de sementes nos padrões de dispersão de sementes das três florestas e assim responder às seguintes questões: 4) O tamanho de semente está relacionado à capacidade de dispersão das espécies? Esperamos que espécies com sementes pequenas sejam mais abundantes e frequentes na chuva de sementes dos três ambientes, por serem produzidas em maiores quantidades e dispersas por maiores distâncias. 5) A abundância de sementes dispersas é explicada pelo tamanho das sementes, mesmo quando leva-se em conta a abundância de adultos em cada uma das florestas? Esperamos que a abundância de sementes das espécies não seja apenas reflexo da abundância de indivíduos adultos, pois as espécies de sementes pequenas devem produzir quantidades de sementes desproporcionalmente maiores em relação à quantidade de adultos presentes. Assim, o presente estudo reporta pela primeira vez a influência do tamanho de sementes sobre a estruturação de florestas de restinga. 


Resultados Preliminares


Adultos


Considerando as 84 espécies zoocóricas observadas, 44 estiveram presentes nos três ambientes (RAA, RAS e RB), enquanto que 38 espécies estiveram presentes exclusivamente nas RAS e RAA, mas não na RB (Fig 1). Desta forma, a composição da RB aparece como um subconjunto das espécies presentes nas outras duas florestas. 


Os tamanhos de sementes das espécies presentes na RB como indivíduos adultos (mediana=5.0mm) estão concentrados em sua maioria abaixo de 10mm e possuem uma menor amplitude de valores do que os presentes nas RAA e RAS  (medianas= 7 e 7.5mm respectivamente)(Fig 2). Já as espécies exclusivas das RAA e RAS possuem a maior amplitude de valores de tamanho de sementes (mediana=10.9mm), sendo que praticamente metade dos tamanhos de sementes estão acima de 10mm (Fig 2). Assim, a composição da comunidade arbórea adulta da RB aparece como um subconjunto das RAA e RAS, em que predominam espécies com sementes de menos de 10 mm de comprimento. 


Quando se considera as abundâncias de cada espécie como indivíduos adultos, não há nenhuma relação linear singificativa em abundância e tamanho de sementes (p=??). Porém, em todos os ambientes a relação em abundância de adultos e tamanho de sementes aparenta ter um padrão triangular, ou seja, as espécies de sementes pequenas podem ser muito ou pouco abundantes, enquanto que as de sementes grandes são sempre pouco abundantes (Fig 3). 


Chuva de Sementes


Não há relação linear entre a abundância de sementes das espécies capturadas ao longo de quatro anos de coleta  e o tamanhos de semente. Porém, há um padrão triangular na relação entre abundância de sementes e tamanho de sementes (Fig 4). Nos três ambientes as espécies dominantes na chuva de sementes possuem sementes com tamanhos abaixo de 10mm, enquanto que espécies com sementes acima de 15mm são raramente capturadas e quando ocorrem estrão sempre em baixas abundâncias. 


A abundância das sementes presentes na chuva de sementes está positivamente relacionada à abundância de adultos presentes em cada um dos três ambientes, porém a relação é fraca (RAS: p<0,001, r²=0,19; RAA: p=0,01, r²=0.15; RB: p<0,001, r²=0,43, Fig 6). Quando relaciona-se os resíduos desta regressão com o tamanho de sementes, a relação torna-se negativa e significativa, ainda que fraca, para os três ambientes (RAS: p=0,02, r²=0,10; RAA: p=0.01, r²=0.13; RB: p=0,01, r²=0,15, ).


Uma relação triangular também aparece quando se compara a proporção de coletores em que as sementes de cada espécies foram capturadas e o tamanho de sementes (Fig 5), ou seja, espécies de sementes pequenas podem ser muito ou pouco frequentes, enquanto que as de tamanho grandes são sempre pouco frequentes. 
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Fig 1 Diagrama de intersecção mostrando o número de espécies exclusivas de cada um dos três ambientes ( RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa), espécies presentes ao mesmo tempo nos três ambientes e presentes em apenas dois ambientes como indivíduos adultos (DAP>5cm)
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Fig 2: Box-plot do comprimento de semente (mm) das espécies presentes como indivíduos adultos exclusivamente na nas RAA e RAS (Excl.RAA/RAS) e em cada uma dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). 
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Fig 3: Relação entre comprimento de semente (mm) e  abundância relativa dos indivíduos adultos,  em cada uma dos três ambientes (RAS: restinga  alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa.
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Fig 4 Relação entre comprimento de semente (mm) e abundância relativa de sementes capturadas na chuva  de sementes ao longo de 4 anos de coleta, em cada uma  dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA:  restinga alta alagada; RB: restinga baixa). 
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Fig 5 Relação entre a proporção de coletores atingidos por sementes ao longo de 4 anos de coleta e o tamanho de sementes  de cada espécie para cada um dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa)
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Fig 6 Relação linear entre abundância de sementes das espécies presentes na chuva sementes e abundância destas mesmas espécies na comunidade arbórea adulta, em cada um dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). Eixos x e y em escala log base 10. RAS: p<0,001, r²=0,19, y=0,53+0,77x; RAA: p=0,01, r²=0.15, y=0.66+0.63x; RB: p<0,001, r²=0,43, y=0.46+0.86x. 

Considerações 


As espécies presentes na comunidade arbórea adulta da RB são um subconjunto das espécies que estão presentes também nas RAA e RAS, sendo que este subconjunto possui sementes com uma menor amplitude de tamanhos e com valores concentrados nas menores classes de tamanho em relação ao conjunto total de espécies. A abertura de clareiras de diferentes tamanhos faz com que a disponibilidade de luz no interior das florestas seja heterogênea e desta forma espécies com diferentes níveis de tolerância ao sombreamento podem coexistir. Como as RAA e RAS possuem dosséis mais altos e fechados, é possível que o processo de abertura de clareiras produzam ambientes mais heterogêneos em relação à disponibilidade de luz do que os existentes na RB, em que o dossel é naturalmente mais aberto. Assim, as RAA e RAS devem suportar espécies com diferentes níveis de tolerância ao sombreamento, enquanto que a RB deve privilegiar principalmente as espécies pouco tolerantes ao sombreamento. Dessa forma, o fato de tamanho de semente maiores ser uma característica altamente associada à capacidade de tolerar as condições adversas existentes sob dosséis sombreados explica porquê as RAA e RAS possuiem espécies com maiores amplitudes de tamanho de sementes.  


Apesar da abundância de indivíduos adultos não estar linearmente relacionada com o tamanho de semente em nenhuma das três florestas, em todas elas a relação apresentou um padrão triangular, semelhante ao que já foi descrito em outros estudos (por exemplo Guo et al. 2010). No padrão triangular observado as espécies de sementes grandes são sempre pouco abundantes.


Corroborando o que era esperado inicialmente, as espécies de sementes pequenas dominaram na chuva de sementes dos três ambientes. Sementes grandes (acima de 20mm) raramente foram capturadas na chuva de sementes, e mesmo quando capturadas estiveram sempre em baixas abundâncias. As espécies de sementes grandes são pouco abundantes como indivíduos adultos mesmo nas RAA e RAS, e se estas espécies produzem poucas sementes, é provável que não sejam capturadas pelos coletores de sementes. Este cenário concorda com as previsão do trade-off entre tamanho e número de sementes de que as sementes grandes sejam produzidas em menor número e tenham menor capacidade de dispersão. Como a coleta de sementes cobriu um período relativamente grande de tempo (quatro anos), é pouco provável que as espécies de sementes grandes não tenham sido capturadas simplesmente porque não frutificaram durante o período de estudo. 


Os fatores edáficos são, em geral, considerados os principais fatores atuando sobre a estruturação das florestas de restinga. Se o tamanho de sementes fosse uma característica relevante para o estabelecimento em condições de baixas disponibilidades de nutrientes, esperaria-se que tamanhos maiores estivessem associados às menores disponibildades de nutrientes. Neste cenário, o padrão esperado seria o oposto do observado para nosso sistema de estudo: a RB privilegiaria a ocorrência de espécies de sementes maiores, uma vez que é o ambiente com menor disponibildade de matéria orgânica no solo. Dessa forma, a hipótese de que a disponibilidade de luz é o principal fator atuando sobre a seleção de diferentes tamanhos de sementes é reforçada. 


Se a disponibildade de nutrientes do solo fosse um fator importante para a selação de diferentes tamanhos de sementes esperaria-se que espécies com maiores tamanhos de sementes fossem privilegiadas em condições de menor disponibildade destes recursos. Um padrão oposto a este foi observado em relação às nossas áreas de estudo: na RB, onde a disponibilidade de matéria orgânica é de duas a cinco vezes menor que nas RAA e RAS, dominam espécies de sementes pequenas. Como então explicar que espécies com menores tamanho de sementes e que, consequentemente possuem menores quantidade de reserva para o estabelecimento inicial das plântulas, possam se estabelecer com sucesso na RB? Diversos estudos tem demonstrado que espécies de sementes pequenas, que em geral são espécies de estágios sucessionais iniciais, são mais dependentes da associação com fungos micorrízicos durante a fase inicial de estabelecimento das plântulas. Como a associação com fungos micorrízicos é custosa para as plantas em termos fotossintéticos, esta interação é vantajosa para as plantas em situações de grande disponibildade de luz, como é o caso da RB. Além disso, espécies de sementes pequenas, em geral, possuem cotilédones foliáeos, que permitem a atividade fotossintética desde os estágios mais iniciais das plântulas. Assim, sugerimos que a presença de sementes pequenas possa ser compensada pelas vantagens obtidas com a associação com fungos micorrízicos nas espécies que ocorrem na RB. Já para as espécies que ocorrem também nas RAA e RAS, em que a disponibildade de nutrientes não parece ser limitante, a associação com fungos micorrízicos não deve ser uma característica essencial para o estabelecimento inicial das plântula.  Inclusive, a associação obrigatória com fungos micorrízicos pode ser desvantajosa para as espécies que se estabelecem nas RAA e RAS, uma vez que em condições em  baixas disponibildades de luz a manutenção do fungo micorrízico pode trazer mais custos do que benefícios para as plantas.
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