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Circle of life

From the day we arrive on the planet

And blinking, step into the sun

There's more to be seen than can ever be seen
More to do than can ever be done

Some say eat or be eaten

Some say live and let live

But all are agreed as they join the stampede
You should never take more than you give

In the circle of life

It's the wheel of fortune

It's the leap of faith

It's the band of hope

Till we find our place

On the path unwinding

In the circle, the circle of life

Some of us fall by the wayside

And some of us soar to the stars

And some of us sail through our troubles
And some have to live with the scars

There's far too much to take in here

More to find than can ever be found

But the sun rolling high through the sapphire sky
Keeps great and small on the endless round (JOHN, 1994)



RESUMO

Os fatores que controlam a sobrevivéncia das espécies podem ser identificados por variacoes
nas propor¢des de individuos em vérias classes de desenvolvimento e nas taxas vitais
(nascimento, reproducdo, crescimento e morte) das populacdes de plantas. Fazer previsoes
futuras sobre a persisténcia de geracfes dessas populacdes é possivel por meio de anélises
desses aspectos populacionais, que também fornecem informacdes vitais sobre a historia da
regeneracdo das espécies em seu habitat. Portanto, o objetivo desta tese foi investigar os
elementos que permitem a persisténcia de espécies de Cyatheaceae em remanescentes de Mata
Atlantica no Nordeste do Brasil. O capitulo 1 investigou os efeitos dos fatores microambientais
(variaveis edéaficas, topograficas e de cobertura do dossel florestal) na estrutura, densidade e
tamanho populacional de cinco espécies de Cyatheaceae distribuidas entre cinco fragmentos,
assim como o status de regeneracao destas populacdes. No capitulo 2 foi analisada a demografia
de populacbes a partir de duas espécies, Cyathea abreviata |I. Fern. e Cyathea praecincta
(Kunze) Domin, determinando quais aspectos demogréaficos estdo envolvidos na persisténcia
em seus habitats. As relagOes entre os fatores microambientais e os aspectos populacionais
foram avaliadas através de modelos lineares generalizados mistos e para a demografia foi
aplicada a analise de modelos populacionais matriciais. No geral, as populacdes apresentaram
proporcdo de juvenis superando a proporcdo de individuos maduros, indicando uma boa
regeneracdo. Foi observado que o microambiente influenciou na estrutura populacional,
indicando o determinismo ambiental como um fator atuante na estruturacdo destas populagdes.
As analises demograficas evidenciaram uma taxa de crescimento finita menor que um,
indicando declinio populacional de C. abreviata e C. praecincta, com a sobrevivéncia dos
juvenis considerada como estagio chave da histdria de vida das espécies. Os resultados obtidos
indicaram que a persisténcia das populacfes analisadas ndo esta severamente ameagada, sendo
capazes de regenerar em seus habitats. No entanto, devido ao atual cenario de mudangas
antropogénicas que acomete a Floresta Atlantica Nordestina, estabelecer um programa de
monitoramento a longo prazo destas e de outras populacdes de Cyatheaceae, centrado nos
principais dados detectados nas analises abordadas nesta tese, se torna essencial na manutencéo
destas espécies nesta regido, que apresentam poucos registros em inventarios floristicos e com

espécies funcionalmente importantes na regeneracdo da vegetacao.

Palavras-chaves: traquedfitas; caracteristicas da populagéo; ecossistema tropical; ecologia.



ABSTRACT

The factors that control species survival can be identified through variations in the proportions
of individuals in various developmental classes and in the vital rates (birth, reproduction,
growth, and death) of plant populations. Making future predictions regarding the persistence of
subsequent generations of these populations is made possible by analyses of these population
features, which also provide vital information on the history of species regeneration in their
habitat. Therefore, the goal of this thesis was to investigate the elements that let the persistence
of Cyatheaceae species in Atlantic Forest remnants in Northeast Brazil. The first chapter
examined the effects of microenvironmental factors on the structure, densities, and population
sizes of five species of Cyatheaceae that were distributed among five fragments, as well as the
regeneration state state of these populations. In Chapter 2, the demography of two species,
Cyathea abreviata I. Fern. and Cyathea praecincta (Kunze) Domin, was examined in order to
ascertain what demographic factors are responsible for the persistence in their habitats.
Relationships between microenvironmental factors and population-related characteristics were
evaluated using Generalized Linear Mixed Models, and an analysis of matrix population models
was used for the study of demography. In general, populations showed a higher proportion of
juvenile than mature individuals, indicating a good regeneration. It was shown that the
microenvironment had an impact on population structure, indicating environmental
determinism as a factor active in the organization of these populations. The demographic
analyses showed a finite population growth rate lower than one, indicating a population decline
in C. abreviata and C. praecincta, with the survival of the young being regarded as the key
stage in the life history of the species. These results show that the populations under study are
capable of regenerating in their natural environments, suggesting that their ability to persist is
not seriously threatened. However, due to the current scenario of anthropogenic changes that
affect the Northeastern Atlantic Forest, establishing a long-term monitoring program for these
and other Cyatheaceae populations centered on the key data from the analyses covered in this
thesis becomes crucial in order to maintain these species in this region, which have few records

in floristic inventories and with functionally important species in the regrowth of vegetation.

Key-words: tracheophyta; population characteristics; tropical ecosystem; ecology.
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1 INTRODUCAO

Diante do atual cenéario de mudancas ambientais, entender os fatores que determinam a
persisténcia das populagcbes em seus habitats se torna essencial para avaliar a futura
sobrevivéncia das espécies. Os estudos das caracteristicas das populacdes de plantas podem
auxiliar na manutencdo do equilibrio dos ecossistemas, uma vez que em um ecossistema 0s
componentes estdo entrelacados em uma rede complexa de interdependéncia, onde o
desaparecimento de uma espécie compromete as condi¢Ges de vida de varias outras espécies
(MACIEL, 2007). Neste sentido, a conservacdo de qualquer espécie em particular na natureza
S0 serd bem sucedida através da manutencdo de suas populacdes constituintes (SIMBERLOFF,
1988; PRIMACK, 1995; MEFFE; CARROLL, 1997). Essa visao surge da concepg¢éo de que a
populacdo é a unidade ecologicamente e evolutivamente funcional (PULLIAM; DUNNING,
1997), e que a variabilidade genética, os processos ecoldgicos e evolutivos e o funcionamento
do ecossistema sdo dependentes da presenca de popula¢des naturais autossustentaveis (MEFFE;
CARROLL, 1997).

A perpetuidade de sucessivas geracOes dentro de uma populacdo pode ser assegurado
através da sua regeneracdo (ZEGEYE; TEKETAY; KELBESSA, 2011), um processo
complexo do ecossistema que envolve reproducdo assexuada e sexuada, dispersdo e
estabelecimento em relacéo a fatores ambientais (PARROTTA; TURNBULL; JONES, 1997,
BARNES et al., 1998; FAN et al., 2018). A regeneracao de espécies de plantas compreende a
producdo e dispersdo de sementes ou esporos, sua germinacdo e posterior crescimento das fases
juvenis até atingirem a maturidade e comecarem a se reproduzir sexuadamente. Assim, 0
sucesso da regeneragdo pode ser previsto com base no crescimento individual e fecundidade
(GUEDJE et al., 2003) e através da estrutura de suas populac¢@es, podendo ser caracterizada
pela presenca de individuos em diferentes estagios de desenvolvimento (POKHRIYAL et al.,
2010).

De uma forma geral, a regeneracdo natural das plantas € um processo que inclui algumas
conexdes importantes da historia da vida, como nascimento, transigdes entre as fases do ciclo
de vida e morte dos individuos, aspectos que regem a dinamica populacional (CASWELL,
2001). As abordagens acerca da dinamica populacional tém como objetivo entender as
mudangas em uma determinada populacdo ao longo do tempo e do espago (GIBSON, 2002) e
permitem projetar as consequéncias a longo prazo através das tendéncias populacionais atuais

em termos de estrutura e crescimento populacional (CASWELL, 2001).
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Estudos ecoldgicos acerca das caracteristicas estruturais e demogréficas das popula¢tes
vegetais se encontram no centro da ecologia de populagdes de plantas (CHAPMAN; REISS,
2001; GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009). Entender os fatores que impulsionam a
dindmica populacional e que estruturam as popula¢des nos habitats é especialmente importante
em areas marcadas pela intensa fragmentacdo da vegetacdo. Um dos principais efeitos da
fragmentacdo é a dramatica alteracdo das condi¢es abidticas (GEHLHAUSEN; SCHWARTZ;
AUGSPURGER, 2000), resultando na reducéo da qualidade e quantidade de habitats adequados
para a manutencdo de populacdes vegetais (HODGSON et al., 2011). Nos tropicos, florestas
anteriormente continuas foram reduzidas a manchas florestais espacialmente segregadas,
resultando em mudangas na qualidade e quantidade de habitats adequados para a manutencéo
de populagbes vegetais (FAHRIG, 2003).

A Floresta Atlantica ¢ a segunda maior floresta tropical do continente americano,
estendendo-se quase continuamente ao longo da costa brasileira, interior sul e leste do Paraguai
e nordeste da Argentina (TABARELLI et al., 2005). Considerada um dos mais importantes
hotspot de biodiversidade (MYERS et al., 2000), a Floresta Atlantica localizada no Brasil teve
sua cobertura vegetal reduzida a fragmentos florestais isolados em uma matriz de monocultura,
fazendas de gado e areas urbanas, que compreende apenas entre 11,4% e 16% de sua area
original (RIBEIRO et al., 2009). A porcdo norte deste dominio esta atualmente reduzida a uma
pequena fracdo de sua extensdo original pré-colombiana, com altos niveis de fragmentacdo
florestal que remontam ao século XVI (GALINDO-LEAL; CAMARA, 2003). Neste sentido,
informacBes sobre os aspectos de suas populacdes podem contribuir no desenvolvimento de
planos de conservacao para espécies funcionalmente importantes na regeneracao da vegetacao,
como as espécies de samamaias arborescentes.

As samambaias arborescentes formam um clado bem estabelecido dentro das
samambaias leptosporangiadas que dominam a ordem Cyatheales (KORALL et al., 2006;
CHRISTENHUSZ; ZHANG; SCHNEIDER, 2011). Nos neotrédpicos, a maioria das especies de
samambaias arboreas pertence a Cyatheaceae ou Dicksoniaceae (Pteridophyte Phylogeny
Group 1, 2016). Cyatheaceae € a familia com maior riquesa, englobando aproximadamente 640
espécies em todo 0 mundo (LARGE; BRAGGINS, 2004; KORALL et al., 2006; SMITH et al.,
2006). A maioria de suas espécies apresentam estruturas semelhantes a troncos, denominados
de caudice compreendendo uma base colunar e um manto de raizes adventicias, e uma regido
superior de estipes mortos (ROBERTS; DALTON; JORDAN, 2005). As caracteristicas unicas
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de seus caudices aumentam a area disponivel para a germinacéo e o estabelecimento de espécies
epifitas e hemiepifitas que seriam incapazes de se estabelecer em serrapilheira profunda, além
de fornecerem vantagens acima do solo da floresta para as plantulas, onde podem ser protegidas
de herbivoria, baixos niveis de luz e baixa fertilidade do solo (COOMES et al., 2005; WARDLE
etal., 2006; GAXIOLA; BURROWS; COOMES, 2008).

No Brasil, Cyatheaceae é representada por 59 espécies, com 15 endémicas para o pais,
estas Ultimas restritas a Floresta Atlantica brasileira (PIETROBOM et al., 2020). Nas florestas
tropicais brasileiras, a maioria dos trabalhos com Cyatheaceae apenas apresentam dados
sucintos sobre a ecologia de suas espécies (e.9. AMBROSIO; BARROS, 1997; PIETROBOM;
BARROS, 2006; KOZERA; RODRIGUES; DITTRICH, 2009; PEREIRA et al., 2013;
ATHAYDE FILHO; FELIZARDO, 2010; GONZATTI et al., 2014; MACEDO; GOES-NETO;
NONATO, 2012; PACIENCIA; PRADO, 2005; SCHWARTSBURD; LABIAK, 2007; HIRALI,
PRADO, 2014; OLIVEIRA et al, 2019). Os estudos populacionais que abordam
especificamente os aspectos ecoldgicos dos representantes dessa familia se concentram nas
regides sul e sudeste do pais, abordando, principalmente, a caracterizacdo estrutural de suas
populagdes (SCHMITT; WINDISCH, 2001; 2005; 2007; 2012; LEHN; RESENDE; 2007;
LEHN; LEUCHTENBERGER, 2008; SCHMITT; SCHNEIDER; WINDISCH, 2009). Nas
formac0es florestais de Floresta Atlantica situadas na regido nordeste, estes estudos abordaram
apenas as caracteristicas fenoldgicas e estruturais de uma Unica espécie (SILVA et al., 2017;
2018). De uma forma geral, as relacdes entre variaveis ambientais e a estrutura populacional de
samambaias foram investigadas por Tuomisto, Doninki e Ruokolainen (2019) na Amazénia.
No entanto, os autores ndo descreveram exclusivamente sobre as samambaias arborescentes,
descrevendo a influéncia do microhabitat sobre as espécies de samambaias como um todo.

A taxa de desaparecimento de individuos e populacdes nas florestas tropicais é
alarmante e, em muitos casos, com dados quantitativos limitados ou inexistentes para apoiar
acoes de conservacdo (MANDUJANO et al., 2015). Diante deste contexto, o presente trabalho
envolve estudos de populacdes de samambaias arborescentes da familia Cyatheaceae ocorrentes
na Floresta Atlantica na por¢éo localizada ao norte do Rio S&o Francisco. O primeiro capitulo
investigou o status de regeneracdo das populagdes e a influéncia dos fatores microambientais
sobre o0s aspectos populacionais densidade, tamanho e estrutura populacional de cinco especies.
O segundo capitulo tem como objetivo analisar a dindmica populacional de duas populacgdes de

Cyatheaceae pertencentes a duas espécies endémicas da Floresta Atlantica brasileira.
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA
2.1 ESTRUTURA DAS POPULAC}@ES VEGETAIS E FATORES MICROAMBIENTAIS

Nas ultimas décadas, os padrfes estruturais de espécies vegetais, principalmente aquelas
sob risco de extincdo, vem sendo evidenciadas em numerosos estudos (e.g. WILLEMS;
MELSER, 1998; HEGLAND; LEEUWEN; OOSTERMEIJER, 2001; WONG; TICKTIN,
2014). As estruturas das populagdes vegetais sdo descritas de acordo com alguns critérios
relacionados a proporcdo, frequéncia, densidade ou ndmero de individuos em determinadas
classes de tamanho, ontogenéticas, diamétricas ou etarias (RICKLEFS, 2003; GUREVITCH,;
SCHEINER; FOX, 2009). A distribuicdo dos individuos em classes de tamanho tem sido
frequentemente usada nos estudos com plantas vasculares, uma vez que as diferengcas no
tamanho dos individuos podem ser causadas diretamente ou por diferencas nas taxas de
crescimento devido a diferencas de idade, variacdo genética, heterogeneidade de recursos,
herbivoria ou competicdo (WEINER, 1985), ou porque a sobrevivéncia e a fecundidade
parecem ser principalmente determinados pelo tamanho e estagio de desenvolvimento, ao inves
da idade dos individuos dentro de uma populacdo de plantas (WERNER; CASWELL, 1977,
SILVERTOWN; CHARLESWORTH, 2001; GALAL, 2011).

Gatsuk et al. (1980) usaram o termo “estados de idade” para classificar os individuos
em uma base ontogenética ou de desenvolvimento. Eles criaram um esquema de classificacao
que usa critérios bioldgicos para indicar o estado de desenvolvimento de uma planta (por
exemplo, sementes, mudas, juvenis e adultos). Segundo esses autores, o estado de idade de um
individuo pode ser definido por um complexo de caracteristicas quantitativas e qualitativas,
comumente caracterizado pelo aparecimento de estruturas ausentes em estagios iniciais de
desenvolvimento. No entanto, conforme discutido por Wellington e Noble (1985), o uso do
termo “idade” ndo é muito adequado, pois, conforme Gatsuk et al. (1980) apontaram, muitas
vezes nao ha relagdo entre o “estado de idade” bioldgico de uma planta e sua idade propriamente
dita.

Por ter um significado maior do que a distribui¢do por tamanho ou idade dos individuos,
alguns estudos, principalmente com plantas perenes, distribuem os individuos de uma
populacdo em estagios do ciclo de vida na caracterizacdo da estrutura de suas populaces (e.g.
BHARALI; PAUL; KHAN, 2013; KIENBERG; BECKER, 2017; LESTARI; ASIH, 2017;
VELASCO-GARCIA et al., 2017; SA; SCARIOT; FERREIRA, 2020). Esta forma de

caracterizar a estrutura populacional pode elucidar periodos de reproducdo bem-sucedida, de
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alta ou baixa sobrevivéncia e se a populacdo esta em declinio ou em expansdo (MOLLES,
2008). Por exemplo, a estrutura populacional caracterizada por um menor nimero de individuos
juvenis em comparacdo com individuos maduros sugere que a regeneracdo € insuficiente para
a manutencéo da populacgéo, enquanto a auséncia desta fase representa que a populacao nao esta
regenerando (RAHMAN et al., 2011). Por outro lado, a presenca abundante de individuos
juvenis sustenta o debate sobre a persisténcia de populag¢des, fundamentado na premissa de que
populacdes autorregenerativas possuem estruturas com declinio monoténico (LEAK, 1965;
CONDIT et al., 1998). Uma populacdo com estrutura em declinio monotoénico € caracterizada
por uma maior frequéncia de individuos juvenis e um decréscimo gradual de individuos nos
estagios subsequentes, uma estrutura que se encaixa na forma de uma distribuicdo log-normal
(SILVERTOWN; CHARLESWORTH, 2001, SOLIS-MONTERO; FLORES-PALACIOS;
CRUZ-ANGON, 2005), também conhecida como distribuicdo de tamanho/estagio em forma de
J-reverso (LEAK, 1965). Essa distribuicdo dos estigios de desenvolvimento resulta do
equilibrio entre recrutamento continuo e transicdo continua para as classes subsequentes,
determinadas pelo crescimento e mortalidade aproximadamente constante ao longo da
distribuicdo de tamanho (WIEGAND et al., 2000), uma premissa nem sempre preenchida em
populagdes naturais (WRIGHT et al., 2003). Assim, investigar a estrutura de populacfes
naturais representa a maneira mais rapida de avaliar o status de regeneracdo de uma populacdo
em um determinado local (PETERS, 1994).

Nas ultimas décadas, uma consideravel atencdo foi dedicada na caracterizacdo da
estrutura das populacdes para identificar as preferéncias ecoldgicas das espécies e suas relacdes
com o microhabitat (e.g. COLLING; MATTHIES; RECKINGER, 2002; BRANCALION etal.,
2012; MUNCACIU et al., 2010; MAURICE et al., 2012; LESTARI; ASIH, 2017; MARDARI
et al., 2019; SA; SCARIOT; FERREIRA, 2020). Estas abordagens se baseiam na teoria da
historia de vida, que prediz que mudangas no ambiente e respostas adaptativas a essas mudancas
influenciam os processos populacionais e tendem a variar a densidade e a estrutura de uma
populacdo (RICKLEFS, 2003). As alterac6es na estrutura microambiental, quando ultrapassam
a tolerancia fisiologica das espécies, podem inviabilizar o recrutamento de espécies de plantas
vasculares, seja pela sensibilidade dos individuos mais jovens ou pela escassez de locais
adequados para a germinacao e o estabelecimento de novos individuos (BENITEZ-MALVIDO,
1998; BACH; KELLY; HAZLETT, 2005). Neste sentido, as previsdes de persisténcia da

populagéo requerem uma compreensdo de como 0s aspectos populacionais, como a estrutura,
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variam dependendo da heterogeneidade do microhabitat (RUBIO-SALCEDO, MERINERO;
MARTINEZ, 2015).

Nos tropicos, a relacédo entre aspectos ambientais e os padrdes estruturais das populagdes
vegetais se concentraram em caracterizar a estrutura populacional em habitats distintos,
analisando a variacao dos estagios de desenvolvimento/tamanho nos ambientes (e.g. SOUZA,;
MARTINS; MATOS, 2000; PIECHOWSKI; GOTTSBERGER 2008; MOREL et al., 2014;
IRALU; PAO; UPADHAYA, 2020). Esses estudos indicaram um impacto relativo do tipo de
habitat em determinadas classes estruturais das populac6es, mas nao apresentam um sinal claro
da real influéncia de diferentes componentes do habitat nos diferentes estagios de
desenvolvimento. A maioria dos estudos existentes trataram de plantas produtoras de sementes
e consideravelmente menos se sabe sobre esses tipos de interacbes em populacdes de
samambaias. Nas florestas tropicais brasileiras, o conhecimento do padréo estrutural da maioria
das espécies de samambaias, bem como dos fatores que as influenciam, ainda é pouco estudado,
0 que gera diversas lacunas de conhecimento sobre o assunto (MALLMANN; ROCHA;
SCHMITT, 2013).
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2.2 DINAMICA POPULACIONAL DE ESPECIES VEGETAIS

A extincdo de espécies é um tema de debate de diversos estudos ecoldgicos, cujas
abordagens buscam elucidar os requisitos para persisténcia de suas popualacdes (SHAFFER,
1990). O destino de uma espécie em um determinado local pode ser expresso em termos da
variacgao nas taxas vitais de suas populagdes constituintes, que envolvem aspectos chaves como
recrutamento, crescimento dos individuos e mortalidade (WATKINSON; POWEL, 1997). Tais
aspectos descrevem a dindmica de uma populacdo, que tenta fornecer uma explicacdo para as
variacdes ao longo do tempo no tamanho e estrutura observados nas populacdes bioldgicas
(CASWELL, 2001; MENGES, 2000; MORRIS; DOAK, 2002). Nessa perspectiva,
consideravel atencdo empirica se concentrou em caracterizar a dindmica de diversas populactes
vegetais, principalmente de espécies endémicas e ameacadas.

As andlises demograficas, que incluem a dindmica populacional, surgiram durante o
século 19, com o trabalho de Verhulst (1838) apontado como o primeiro tratamento matematico
utilizado nas estatisticas populacionais. Acredita-se que a contribuicdo de Verhulst tenha sido
a primeira explicacdo do que hoje se considera 0 modelo de equacdo logistica ou a curva em
forma de S (VOGELS et al., 1975). No século seguinte, alguns outros métodos de modelagem
populacional foram incorporadas nos estudos demogréficos, incluindo equacdes de diferencas
(e.g. MAY, 1975), modelos baseados em individuos (e.g. van WINKLE; ROSE; CHAMBERS,
1993) e modelos matriciais (e.g. LESLIE, 1945; LEFKOVITCH, 1965). Os modelos de matriz
populacional foram introduzidos com a ideia de projetar um tamanho populacional estruturado
(modelos baseados em idade) em etapas distintas no futuro (LEWIS, 1942). Atualmente, tais
modelos permitem categorizar uma populacdo em diferentes estagios de desenvolvimento, onde
os individuos podem avancar, permanecer no mesmo estagio, crescer, reproduzir ou regredir
um estagio em cada intervalo de tempo (TOWNSEND, BEGON; HARPER, 2010). A taxa de
crescimento populacional (L) ¢ um indice de como uma populagdo € projetada para crescer (A
> 1), declinar (A < 1) ou permanecer estavel (A = 1), se as condicdes abidticas sob as quais a
populacéo foi estudada ndo mudarem (CASWELL, 2001). A taxa de crescimento populacional,
gue integra os efeitos combinados de fatores extrinsecos e intrinsecos em uma Gnica medida de
aptiddo populacional (SIBLY; HONE, 2002), é uma das métricas demogréaficas mais utilizadas
para avaliar o desempenho populacional e o risco de extingdo (TULJAPURKAR; ORZACK
1980; CASWELL, 2001; RAMULA et al., 2008; BUCKLEY etal., 2010; CRONE et al., 2011).
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O aumento total no tamanho populacional é representado pela soma das contribui¢es
de cada individuo durante certo intervalo de tempo (TOWNSEND, BEGON; HARPER, 2010).
A importancia relativa das transi¢cdes demograficas de permanéncia (sobrevivéncia), progressdo
e retrocesso, bem como as contribui¢des per capita da fecundidade, para o A sdo obtidas através
das analises de elasticidade (de KROON et al. 1986). Essa métrica é utilizada principalmente
para avaliar e comparar as contribuicdes relativas de parametros populacionais como
sobrevivéncia, crescimento e fecundidade para as taxas de crescimento populacional em
estagios especificos da historia de vida da populacdo (de KROON; van GROENENDAEL,;
EHRLEN, 2000; HEPPELL; PFISTER; de KROON, 2000). Apds a taxa de crescimento
populacional, é a métrica demografica mais comumente utilizada em estudos populacionais de
plantas (FRANCO; SILVERTOWN, 2004; RAMULA et al., 2008).

Os modelos matriciais foram utilizadas primeiramente para o estudo de populacGes
humanas (LEWIS, 1942), mas foi transformada por um numero impressionante de melhorias e
modificacOes, tornando-se uma ferramenta moderna indispensavel para analises ecologicas.
Lefkovitch (1965) ampliou o uso desses modelos adicionando a ideia de agrupar individuos em
estagios de desenvolvimento. O modelo de matriz populacional de Lefkovitch assume que um
individuo em um determinado estagio pode morrer, permanecer no mesmo estagio ou crescer e
se reproduzir a cada intervalo de tempo, com probabilidades fixas para cada classe (CASWELL,
2001). Este modelo permite a projecdo do crescimento populacional sob diferentes cenarios
teoricos, avaliando a contribuicdo dos diferentes processos demograficos que ocorrem ao longo
do ciclo de vida (SILVERTOWN et al., 1993).

O modelo matricial de Lefkovitch tem sido o mais amplamente utilizado na
modelagem de populagfes naturais em espécies de plantas, principalmente em estudos com
espécies de angiospermas herbaceas (e.g. COLLING; MATTHIES, 2006; DICKINSON et al.,
2007; SULIS etal., 2018; COGONI et al., 2019) e arbédreas (e.g. SHEN et al., 2008; BALDAUF
et al.,, 2015; ROSA; SAMPAIO; MARTINS, 2019; YANG et al., 2021), assim como de
gimnospermas (e.g. RIGG et al., 2010; SOUSA et al., 2017; CASTILLO-LARA; OCTAVIO-
AGUILAR; DE-NOVA, 2018; BERNARDI et al., 2019). Até o presente momento, apenas o
estudo de Bucharova et al. (2010) aplicou este modelo em espécies de samambaias. De uma
forma geral, poucos estudos demograficos foram realizados para samambaias (BREMER,
2004; BREMER; JONGEJANS, 2010; ROE-ANDERSEN; SOUTHWORTH, 2017), tornando

limitada a comparacao acerca dos aspectos que regem a dinamica das populagdes deste grupo.
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As samambaias apresentam uma alternancia de geragdes durante seu ciclo de vida,
existindo duas fases heteromorficas: o gametofito e o esporofito. Os gametofitos sdo geralmente
imperceptivel na natureza e diferem em requisitos ecologicos da fase esporofitica (FARRAR,
1967; PECK; PECK; FARRAR, 1990). Estas caracteristicas provavelmente impediram
avaliacOes detalhadas da dindmica populacional em alguns estudos e, em particular, podem ter
limitado o uso de modelos de matriz de transicdo em populagdes de samambaias. Problemas
semelhantes podem ser encontrados em plantas com sementes, cujas sementes germinam em
locais inacessiveis, como rochas nuas ou fendas rochosas (DINNETZ; NILSSON, 2002;
FORBIS; DOAK, 2004; GARCIA, 2008). Nesses casos, tais estudos demograficos ignoram a
germinagdo e os estagios iniciais do ciclo de vida nos modelos e utilizam apenas os individuos
juvenis e suas transicdes até a fase madura.

Embora as comparacgdes sejam imprecisas, hd algumas conclusdes gerais extraidas dos
estudos demogréficos com populacdes de samambaias que se comparam com dados obtidos em
analises de grupos de plantas vasculares de vida-longa. Dentre eles, se destaca a fecundidade
como o processo demografico que menos contribui para o crescimento populacional (e.g.
Asplenium adulterinum e A. cuneifolium, BUCHAROVA; MUNZBERGOVA; TAJEK, 2010;
Pterocereus gaumeri, MENDEZ et al., 2004; Liatris ohlingerae, TYE et al., 2016). A maioria
das mudangas proporcionais na taxa de crescimento populacional em espécies de vida longa é
causada pela permanéncia dos individuos em um mesmo estagio (e.g. MENDEZ et al., 2004;
KOOP; HORVITZ, 2005; COGONI et al., 2019). Neste sentido, a sobrevivéncia e a transi¢ao
entre 0s estagios de desenvolvimento podem ser os processos demograficos com maior
contribuicdo para as taxas de crescimento populacional de espécies de samambaias.
Observacdes distintas sobre diversos aspectos da historia de vida estdo disponiveis para varias
espécies de samambaias (e.g. estabelecimento de esporofito, BROCK et al., 2019; fenologia,
MULLER et al., 2019), mas estudos demograficos baseados em modelagens sdo necessarios

antes que possamos categorizar ainda mais seus padrdes populacionais.
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2.3 CYATHEACEAE

As samambaias arborescentes (Cyatheales), com seu habito arbéreo caracteristico e
folhas grandes e compostas, compdem a segunda maior ordem de samambaias (ca. 660
espécies; SMITH et al., 2008). Suas espécies sdo consideradas 0s elementos mais conspicuos
das florestas tropicais e subtropicais, representando 5,6% do total de espécies de samambaias
existentes conhecidas (LARGE; BRAGGINS, 2004; SHARPE; MEHLTRETER, 2010). Oito
familias sdo consideradas dentro de Cyatheales e todas estdo distribuidas no Novo Mundo
(Cibotiaceae, Culcitaceae, Cyatheaceae, Dicksoniaceae, Loxomataceae, Metaxyaceae,
Plagiogyriaceae e Thyrsopteridaceae; SMITH et al., 2008). Cyatheaceae Kaulf. se apresenta
como a familia com maior diversidade dentre as samambaias arborescentes, com
aproximadamente 640 espécies em todo o mundo (LARGE; BRAGGINS, 2004; KORALL et
al., 2006; SMITH et al., 2006). A analise filogenética sugere que Cyatheaceae pode ser dividida
em quatro linhagens no nivel de género: Cyathea, Sphaeropteris, Alsophila, Gymnosphaeris
(KORALL; PRYER, 2014).

A origem de Cyatheaceae remonta ao final do Jurassico (PRYER etal., 2004; KORALL;
PRYER, 2014), com os n6s mais profundos divergindo no Cretaceo (JANSSEN et al., 2008).
Evidéncias recentes apontam para o isolamento histérico como um importante mecanismo de
diferenciacdo de suas espécies, mostrando que os padrdes de distribuicdo global dessa familia
sdo consistentes com a fragmentacdo de Gondwana (KORALL; PRYER, 2014). Atualmente,
suas especies estdo distribuidas nos trépicos Umidos e no hemisfério sul temperado
(LEHNERT, 2009), regides em que as temperaturas minimas raramente caem abaixo de zero e
as chuvas sdo abundantes e uniformemente distribuidas ao longo do ano (WATKINS; MACK;
MULKEY, 2007; BYSTRIAKOVA; SCHNEIDER; COOMES, 2011). As florestas nubladas
da América tropical abrigam a maioria das espécies de Cyatheaceae, principalmente na
Mesoameérica, norte dos Andes, sudeste do Brasil e Antilhas (ARENS; BARACALDO, 1998;
ARENS, 2001; KLUGE; KESSLER, 2001; RAMIREZ-BARAHONA; LUNA-VEJA;
TEJERO-DIEZ, 2011).

Viana et al. (2020) indicaram que o clado monofilético de Cyatheaceae pode diferir em
requisitos ecologicos de seus parentes herbaceos. Temperatura e precipitacdo estdo
correlacionados com a distribuicéo de seus representantes em escala global (BYSTRIAKOVA,;
SCHNEIDER; COOMES, 2011). Em escala local, uma variedade de condicdes hidroldgicas e

guimicas do solo, declividade do terreno e incidéncia de luz sdo relacionados a ocorréncia de
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esporofitos de Cyatheaceae (e.g. ARENS, 2001; JONES et al., 2007; BROCK; PERRY;
BURNS, 2016; HO et al., 2016). Apesar deste conjunto de informagdes acerca dos requisitos
microambientais associado a estas samambaias arborescentes, ainda ha uma caréncia de estudos
sobre a influéncia dos fatores microambientais nos parametros populacionais de suas espécies
(i.e. PEREZ-PAREDES; SANCHEZ-GONZALES; TEJERO-DIEZ, 2014)

Os representantes de Cyatheaceae atuam na dindmica dos ecossistemas através da sua
influéncia na regeneracédo de espécies lenhosas e ciclagem de nutrientes (BROCK; PERRY;
BURNS, 2016). Além disso, contribuem para o processo de sucessao ecoldgica (ARENS;
BARACALDO, 2000) e para o estoque de biomassa em florestas tropicais, respondendo por
mais de 6% da biomassa aérea total em locais com grande densidade de individuos
(MEDEIROS; AIDAR, 2011). Suas espécies apresentam geralmente um tronco longo e ereto,
muitas vezes rigido e espinhoso, e coberto por um manto de raizes adventicias (LARGE;
BRAGGINS, 2004). Devido a este manto radicular, Cyatheaceae desempenha um papel
importante em seus habitats, particularmente por fornecer microhabitat adequado para muitas
espécies de epifitas vasculares, algumas delas ocorrendo exclusivamente em seus caudices
(WAGNER; MENDIETA-LEIVA; ZOTZ, 2015), e abrigo para espécies de invertebrados,
bridfitas, liquens e fungos (e.g. MORAN; KLIMAS; CARLSEN, 2003; SCHMITT;
WINDISCH 2005; 2010; FRAGA; SILVA; SCHMITT, 2008).

As espécies de Cyatheaceae sdo elementos abundantes nas florestas tropicais e
subtropicais (RANIL et al., 2011; BROCK; PERRY; BURNS, 2016) e por vezes estabelecem
florestas monodominantes (GASPER et al., 2011). Nas florestas subtropicais brasileiras, suas
espécies figuram entre as espécies arborescentes mais abundantes sob o dossel florestal (e.g.
LINGNER; SCHORN; VIBRANS, 2013; SCHWARTZ; GASPER, 2020). No entanto, a
intensa fragmentacéao de seus habitats aliado & exploracéo para fins comerciais acarretaram no
esgotamento de algumas populagdes naturais (WINDISCH, 2002). Na unidade biogeogréafica
do Nordeste da Floresta Atlantica, regido mais fragmentada e perturbada deste dominio
(RANTA etal., 1998; SILVA; TABARELLI, 2000), sdo registradas 11 espécies, representando
a Unica familia de samambaias arborescentes, com sete endémicas da Floresta Atlantica
(PIETROBOM et al., 2020). Suas espécies figuram com poucos registros em inventarios
floristicos quando comparadas a outras espécies de samambaias (e.g. AMBROSIO; BARROS,
1997; PIETROBOM; BARROS, 2006; KOZERA; RODRIGUES; DITTRICH, 2009;
PEREIRA et al., 2013; ATHAYDE FILHO; FELIZARDO, 2010; GONZATTI et al., 2014;
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MACEDO; GOES-NETO; NONATO, 2012; PACIENCIA; PRADO, 2005;
SCHWARTSBURD; LABIAK, 2007; HIRAI; PRADO, 2014) e ndo se tem conhecimento
sobre o atual status de suas populagdes. Os estudos referentes as caracteristicas populacionais
das espécies de Cyatheaceae da Floresta Atlantica Nordestina sdo importantes ferramentas para
a implementacéo de planos de conservacéo de suas populagdes naturais, sendo essenciais para

avaliar a futura sobrevivéncia destas espécies.
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Resumo

Compreender como os fatores ambientais locais afetam os parametros das populagdes vegetais
sdo cruciais para a conservacao da biodiversidade, especialmente em ambientes severamente
antropizados. No presente estudo, foi analisado o status de regeneracdo e os efeitos das
condicdes microambientais na estrutura, densidade e tamanho de populagbes de Cyatheaceae
na Floresta Atlantica, nordeste do Brasil. Os parametros populacionais e microambientais foram
obtidas de 14 populacdes de cinco espécies de Cyatheaceae em cinco remanescentes florestais.
Para identificar a relacdo entre os estigios de desenvolvimento, tamanho e densidade das
populagdes com os fatores ambientais locais, foram utilizados inferéncias de modelos lineares
generalizados mistos (GLMM). De uma forma geral, as populacdes apresentaram proporc¢éo de
juvenis superando a propor¢cdo de maduros na maioria das populacBes com regeneracao
variando entre ‘moderada’ ou ‘boa’ na maioria das populagdes. Foi observado que a estrutura
das populacGes e o status de regeneracdo podem ser explicados pela variacdo na estrutura
microambiental. Estes resultados indicam que os locais apresentam condi¢cdes favoraveis a
persisténcia das populacbes e destacam um papel proeminente da filtragem ambiental na

regulacao dos parametros populacionais de Cyatheaceae na Floresta Atlantica.

Palavras-chave: conservacao; populacdes de plantas; demografia; florestas tropicais; reservas

ecologicas.

Introducéo

A organizagéo das comunidades e a manutencgdo da diversidade podem ser discutidas a
partir de avaliacOes populacionais (Matthies et al. 1995). A regeneracéo de populacGes naturais
possibilita a continuidade de uma floresta tanto no espaco quanto no tempo (Getachew et al.
2010). Sabe-se que fatores ambientais influenciam principalmente a estrutura populacional de

plantas e que dados referentes a densidade e tamanho das popula¢ées podem evidenciar as



26

caracteristicas demograficas de uma populagdo no tempo ou ao longo de gradientes ambientais
(e.g. Lestari e Asih 2017; Mardari et al. 2019). Desta forma, previsdes sobre a persisténcia de
populacdes de plantas requerem uma compreensdo de como a estrutura e 0 desempenho da
populacdo variam dependendo dos fatores microambientais. Em regides cada vez mais
caracterizadas pela degradacdo ambiental, vincular os aspectos populacionais com as
caracteristicas do habitat se torna essencial para avaliar a futura sobrevivéncia das espécies.

O comportamento de regeneracao de espécies vegetais pode ser revelado a partir da
estrutura populacional (Tiwari et al. 2018). Por abranger aspectos-chave dos processos que
moldam as populagdes, como recrutamento, crescimento individual, reproducéo e mortalidade
(Clark 1994), a caracterizacdo estrutural de populagdes vegetais permite identificar o tipo de
habitat que oferece melhores condi¢bes para a sobrevivéncia da espécie e as relacbes dos
diferentes estagios de desenvolvimento com os fatores ambientais (Hegland et al. 2001;
Kienberg e Becker 2017). Consequentemente, a estrutura populacional tem sido utilizada para
identificar os efeitos das condi¢des do habitat na persisténcia de populacGes (Hegland et al.
2001, Endels et al. 2004, Sa et al. 2020). Na maioria dos estudos anteriores, populactes
consideradas viaveis sdo aquelas que apresentam reproducdo e recrutamento continuos e sdo
caracterizadas por uma maior proporcao de individuos em estagios iniciais, menos em estagios
intermediarios e poucos individuos maduros (e.g. Primack 1995; Elzinga et al. 2001), uma
estrutura que se assemelha a forma de uma distribuicdo log-normal, também denominada de J-
inverso (Silvertown e Charlesworth 2001; Solis-Montero et al. 2005). Em contraste, a presenca
de poucos ou nenhum individuo nos estagios juvenis podem servir como indicadores de alerta
precoce de problemas com a persisténcia das populacgdes (Silvertown 1987; Dhyani et al. 2017).

Nas samambaias, estudos ecoldgicos que investigam a influéncia do microambiente em
suas espécies se concentram em entender o papel dos fatores ambientais na estruturagdo,
distribuicéo, diversidade e composicao de suas comunidades, fornecendo poucas informagoes
a nivel populacional. Estes estudos indicaram que a maior parte das variacGes observadas nas
assembleias de samambaias em escala local séo atribuidas principalmente as propriedades
fisicas (i.e. concentragdo de silte e argila: Silva et al. 2013, Zuquim et al. 2012) e quimicas do
solo (i.e. pH e teor de bases trocéveis: Costa et al. 2019, concentracdo de cations: Zuquim et al.
2012; Tuomisto et al. 2014), incidéncia de luz (e.g. Viana et al. 2020), declividade do terreno e
umidade do solo (e.g. Karst et al. 2005). No entanto, a resposta espécies de samambaias aos

fatores microambientais podem depender da filogenia neste grupo. Viana et al. (2020)
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indicaram que o clado monofilético de Cyatheaceae, que inclui as samambaias arbdreas, podem
diferir em requisitos ecolégicos de seus parentes herbaceos. Estudos realizados sobre ecologia
dos representantes de Cyatheaceae revelaram que a especializacdo do habitat € crucial para seu
desenvolvimento. Jones et al. (2007) relataram sobre a importancia das variaveis quimicas do
solo na ocorréncia de algumas destas espécies. Em escala local, outros fatores ambientais, além
das caracteristicas quimicas do solo, foram atribuidos ao crescimento dos esporéfitos de
Cyatheaceae, incluindo a incidéncia de luz e drenagem do solo (e.g. Arens 2001; Brock et al.
2016; Ho et al. 2016). Apesar deste conjunto de informacbes acerca dos requisitos
microambientais associado a estas samambaias arborescentes, hd uma caréncia de estudos sobre
a influéncia dos fatores microambientais nos pardmetros populacionais de suas espécies (i.e.
Pérez-Paredes et al. 2014), principalmente para as espécies distribuidas na porcdo norte da
regido da Floresta Atlantica brasileira, regido mais fragmentada e menos conservada deste
dominio (Trindade et al. 2008).

Cyatheaceae constitue um componente conspicuo das florestas tropicais (Brock et al.
2016; Ranil et al. 2011) e por vezes formam densas populacGes (Gasper et al. 2011). A
relevancia ecoldgica destas samambaias arbdreas tem sido documentada em varias regides do
mundo, particularmente no sub-bosque, atuando na ciclagem de nutrientes e como um filtro
ecoldgico diferencial nos processos de regeneracdo de espécies lenhosas (Coomes et al. 2005;
Wardle et al. 2006; Gaxiola et al. 2008). Diante da importancia ecolégica dos representantes
desta familia e da escassez de estudos que abordem a influéncia dos fatores microambientais
em suas populacdes, o objetivo do presente estudo foi compreender a influéncia dos fatores
microambientais no tamanho, densidade e estrutura de populagdes de espécies de Cyatheaceae
em remanescentes da Floresta Atlantica Nordestina. Neste estudo foi testada a seguinte
hipotese: variagdes em escala fina nas condi¢des e recursos ambientais resultam em mudancas

importantes nos parametros populacionais de espécies de Cyatheaceae em escala local.
Materiais e métodos

Areas de estudo

Para a realizacdo deste estudo, foram realizadas buscas sistematicas a populacfes de
Cyatheaceae em cinco remanescentes de Floresta Atlantica (Tab. 1). Os remanescentes foram
escolhidos considerando o estado de conservacdo do local de estudo (populagcdes em area
natural protegida e auséncia de pressdao antropica direta) e com registros de espécies desta
familia na plataforma de dados de herbarios SpeciesLink. O levantamento de dados ocorreu
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entre os anos de 2018 e 2019, durante a estacdo chuvosa de cada regido onde se localizavam os
remanescentes florestais. Os fragmentos, situados entre os estados de Pernambuco e Alagoas,
nordeste do Brasil, se distribuem ao longo de um gradiente altitudinal, resultando em diferencas
nas médias de pluviosidade e temperatura anuais, e apresentam clima variando entre tropical

com chuvas de inverno (AS) e clima quente de mongéo (Am) (Fig. 1).

Tabela 1 Populagdes de Cyatheaceae encontradas em cinco remanestes florestais localizados na Floresta Atlantica,
nordeste do Brasil.

Localidade Caracteristicas da area Populaces Abrev. Tamar_lho
populacional
Vegetacéo CAB 36
RPPN Pedra D’Anta Floresta Ombrofila Cyathea abreviata
Densa Submontana
Altitude méaxima ) CMI1 76
(8°41'38.4"S 35°51'22.5"W) ca. 800 m Cyathea microdonta
Tamanho do fragmento Cyathea microdonta CMI2 367
ca. 325 ha
Cyathea phalerata CPH1 98
Cyathea praecincta CPR1 114
Vegetacéo CPR2 74
RPPN Trapiche Floresta Ombrofila Cyathea praecincta
Densa de Terras baixas
Altitude méxima
(8°34'10.7"S 35°10'11.9"W) ca. 85m
Tamanho do fragmento
ca. 280 ha
Vegetacéo CMI3 43
REBIO Pedra Talhada Floresta Ombrofila *Cyathea microdonta
Densa Submontana
Altitude maxima CPH3 80
(9°15'33.1"S 36°25'50.3"W) ca. 900 m Cyathea phalerata
Tamanho do fragmento - CPU 12
ca. 3800 ha Cyathea pungens
Usina S Grand Vegetacgao Cvath ierod CMI4 26
sina Serra Grande Ombrofila Aberta yathea microdonta
Altitude méaxima CPH2 35

(9°00'28.1"S 35°51'41.0"W) ca. 900m Cyathea phalerata
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Fig. 1 Localizagdes geograficas das areas de estudo na Floresta Atlantica, estados de Alagoas e Pernambuco,

nordeste do Brasil.

Desenho amostral e descri¢do das espécies no campo

O critério escolhido para definir uma populacao foi baseado na presenca de a0 menos

10 individuos ocorrendo dentro de uma unidade amostral de 800 m? (20 x 40 m), demarcada no

local de maior concentracdo de individuos. Unidades amostrais com uma area minima de 400

m? sdo consideradas adequadas para caracterizacdo da estrutura populacional em espécies de
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samambaias arborescentes (Schmitt et al. 2009; Alfonso-Moreno et al. 2011; Pérez-Paredes et
al. 2014). No entanto, utilizamos o equivalente a duas unidades amostrais contiguas para uma
melhor caracteriza¢do das populacdes grandes ou com individuos distribuidos em uma area
estreita.

No total, foram encontradas 14 populac6es de cinco espécies de Cyatheaceae nas areas
de estudo: Cyathea abreviata I. Fern. (uma populacéo), C. microdonta (Desv.) Domin (quatro
populagdes), C. phalerata Mart. (cinco populacdes), C. praecincta (Kunze) Domin (trés
populacdes) e C. pungens (Willd.) Domin (uma populacdo). Em cada area de estudo, foram
encontradas diferentes espécies de Cyatheaceae formando populagdes isoladas em habitats
distintos, com excecao de uma populacédo de C. microdonta e da Unica populacédo de C. pungens,
encontradas no mesmo habitat (Tab. 1). Segundo Lellinger (1987), Cyathea difere dos demais
géneros de Cyatheaceae pelas escamas do peciolo sem seta apical nigrescente e sem espinhos
negros com lamina foliar geralmente 2-pinado-pinatifida. Para a Floresta Atlantica Nordestina
sdo citadas 11 espécies distribuidas entre os estados de Pernambuco e Alagoas (Windisch e
Santiago 2020). C. abreviata caracteriza-se pelas pinulas com apices que se tornam abreviados
e obtusos na porc¢éo apical das folhas e pinas e pelos peciolos castanhos-escuros com espinhos
diminutos e delicados. C. microdonta apresentou morfologia varidvel entre algumas
populagdes, com plantas menores e apresentando espinhos diminutos e escassos nas regides de
interior florestal. Independente da forma, C. microdonta caracteriza-se pelos espinhos que se
distribuem desde a base do peciolo até a raquiola e pela presenca de escamas monocromaticas
castanhas-amareladas na base do peciolo, com alguns individuos apresentando escamas com
coloracdo mais clara nas margens. C. phalerata € uma espécie que apresenta espinhos diminutos
e escamas douradas com &pice longamente acuminado, ambos concentrados na base do peciolo.
Os soros ocorrem entre a venacdo média das pinulas férteis e a borda da lIamina, geralmente
préximos a costa. C. praecincta distingue-se das demais espécies de Cyatheaceae encontradas
nas areas pelas escamas da base do peciolo grandes e alvas e pelos soros proximos a margen da
pinula. C. pungens € caracterizada por possuir peciolo e espinhos castanhos e escamas na base
bicolores (castanho-escuro no centro e margem castanho-clara). Rague com espinhos apenas na
porcao proximal e soros supramedianos, sobre a bifurcagéo das nervuras. A caracterizacdo das
especies foi realizada segundo literatura especializada para a familia Cyatheaceae (Tryon e
Tryon 1982; Fernandes 2003; Weigand e Lehnert 2016).
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Parametros populacionais

Em cada unidade amostral, foram contabilizados todos os individuos das espécies
estudadas e registradas a presenca de folhas férteis e estéreis, o comprimento do caudice desde
o nivel do solo até a insercdo das folhas e o comprimento da maior folha de cada individuo.
Neste estudo, cada coroa de folhas apresentando um céaudice foi reconhecido como um
individuo e ndo foram consideradas as conexdes subterraneas entre os caudices, adotando o
sistema de amostragem utilizado em outros estudos populacionais com samambaias
arborescentes (Schmitt e Windisch 2005; Lehn e Rezende 2007; Silva et al. 2017; Santos-Silva
et al. 2019). A partir destes dados, a estrutura das populacfes foi caracterizada atraves da
proporcdo de individuos em quatro estagios de desenvolvimento, definidos da seguinte forma:
juvenil (estagio 1), individuos sem folhas férteis, caudice < 0,1 m; imaturas (estagio 2),
individuos sem folhas férteis, caudice > 0,1 m; maduras iniciais (estagio 3), individuos com
folhas férteis e estéreis; madura (estagio 4), individuos apresentando apenas folhas férteis (Fig.
2). Individuos com comprimento foliar muito acima da média encontrada para cada estagio em
cada populacdo foram colocados em estagios subsequentes, obedecendo o critério de presenca
e auséncia de folhas férteis. Este critério foi adotado devido a ocorréncia de individuos cujos
caudices foram soterrados. A densidade populacional foi determinada com base no numero
médio de individuos por 100m? em cada unidade amostral, de acordo com os critérios
empregados por Schmitt e Windisch (2005).

Fig. 2 Estagios de desenvolvimento de Cyatheaceae em remanescentes de Floresta Atlantica, Nordeste do Brasil.
A = estégio juvenil; B = estdgio imaturo; C = estdgio maduro inicial; D = estagio maduro.
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O status de regeneracédo das populagdes foi determinado com base na proporgédo de
individuos em cada estagio de desenvolvimento (Khan et al. 1987, com adaptac6es): (i) boa
regeneracdo, se juvenis > estagios sintermediarios > maduros; (ii) regeneracdo moderada, se
juvenis > imaturos < maduros iniciais/'maduros ou juvenis > maduros, quando ausente
individuos nos estagios intermedidrios; (iii) regeneracdo insuficiente, juvenis < estagios
intermedidrios < maduros; (iv) ndo regenerante, se nas populacdes estiverem ausentes

individuos juvenis e imaturos e presenca de individuos maduros iniciais e/ou maduros; e (v)

nova, se as populacdes forem compostas apenas de juvenis.
Fatores microambientais

A caracteriza¢do microambiental de cada populacgéo foi definida através de um conjunto
de variaveis edéficas, topograficas e de cobertura do dossel florestal coletadas de pontos
distribuidos dentro de cada unidade amostral. A cobertura do dossel foi calculada através da
média entre os Indices de cobertura do dossel (CD) (sensu Gonsamo et al. 2013), obtidos através
de trés fotos hemisféricas retiradas em locais distintos das unidades amostrais, calculado atraves
do software ‘GLAMA’ (Gap Light Analysis Mobile Application). O software foi executado
usando o sistema operacional Android (Tichy 2014; Tichy 2016). A declividade do terreno
(DC) foi determinada através da media obtida entre 10 pontos distribuidos dentro das unidades
amostrais com o auxilio de um inclinémetro.

As propriedades fisico-quimicas do solo foram obtidas através de amostras de solo
superficial (0-20 cm de profundidade) coletadas em 10 pontos das unidades amostrais, com
auxilio de uma pa pequena, e misturadas em uma unica amostra (500 g) e posteriormente
levadas para serem andlisadas no laboratorio de andlises ambientais Agrolab (Recife,
Pernambuco, Brasil). O conjunto de variaveis edaficas consistiu: a) pH, calculado em solucéo
aquosa com pHmetro; b) teor de areia grossa e fina, argila e silte, determinado de acordo com
0 método de pipeta (Fontana et al. 2017); c) relacdo entre silte e argila (SA), calculada
dividindo-se os teores de silte pelos de argila obtidos da andlise granulometrica; d)
concentragdes de Ca, Mg, K, Na, Al, H, C organico, N e P foram obtidas por métodos distintos.
Concentragdes disponiveis de Ca e Mg, foram extraidas pelo método de complexometria com
etilenodiaminotetracético, K e Na obtidos através da técnica de fotometria de chama, Al e H
obtidas pelo método de extracdo com KCI 1 mol/L e determinacéo pelo espectrofotdmetro de
absorcéo atdmica, C organico pela oxidacdo via umida com dicromato de potassio, N pelo

método Kjeldahl de destilacdo a vapor e P extraidas pelo método de extragdo Mehlich 1, com
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determinacéo por espectrofotometria; e) capacidade efetiva de troca cationica (CTC), com base
na soma das concentracdes de K, Ca, Mg e Al do solo; f) saturacdo por bases (SB), calculada
da seguinte forma: m(%)=100 x AI**/t, onde m ¢ a saturacao por bases e t é a capacidade efetiva
de troca cationica do solo; g) saturacdo por aluminio (SAI), que foi determinada pela férmula
V(%)=100 x SB/T, onde V é a saturacdo de aluminio do solo, SB € a saturacdo por bases do
solo e T é a capacidade efetiva de troca de cations do solo em pH 7,0; h) saturacdo por sddio
(SNa) que foi determinada pela férmula NaS(%)=100 x Na*/T, onde SNa é a saturacdo de sddio
do solo, Na* é a concentragdo de sddio trocavel no solo e T é a capacidade efetiva de troca de
cations do solo em pH 7,0; i) relagdo entre carbono e nitrogénio (CN), obtida através da
proporcdo de carbono contida no solo em relagcdo ao nitrogénio; j) soma de bases trocaveis
(SoB) determinada pela soma dos teores de cations permutaveis (Ca%*, Mg?*, K* e Na*); e k)
teor de matéria organica (MO), quantificado pela diferenca entre a massa do solo seco em estufa

e a massa do residuo obtido ap6s a incineragdo em mufla.
Anélise de dados

Para avaliar as diferencas nas densidades e proporcGes dos estagios de
desenvolvimento entre as populacdes, foi utilizado uma tabela de contingéncia com teste do
qui-quadrado. Posteriormente, em razdo da elevada quantidade de variaveis ambientais e para
minimizar o efeito da multicolinearidade, foi utilizado um procedimento de reducdo de
variaveis consistindo em uma analise de componente principal (PCA) e uma analise de
correlacdo simples (coeficientes de correlacdo de Pearson) com a funcdo PCA no pacote
'FactoMineR' e a funcdo cor, respectivamente, no ambiente R (versdo 4.1.1, R Core Team,
2020). A primeira etapa consistiu na sele¢do das varidveis com coeficiente de correlacdo
superior a 0,5 com qualquer um dos dois primeiros eixos da PCA (Jagadamma et al. 2008) (Tab.
2; Fig. S1). Na segunda etapa foi testada a colinearidade entre as variaveis ambientais
selecionadas na PCA com a matriz de correlacdo de Pearson. Varidveis colineares (r < 0,7) e
fracamente correlacionadas com qualquer um dos dois primeiros eixos da PCA (r < 0,4) foram
excluidas (Pacheco et al. 2013). Para os pares de variaveis colineares, ficou retida aquela que
explica a maior parte da variagdo entre os dos primeiros eixos da PCA. No entanto, variaveis
com diferentes implicagfes ecolégicas foram mantidas, apesar de sua colinearidade. Por
exemplo, apesar de haver uma correlagdo estatistica forte e positiva entre soma de bases e
saturacdo por aluminio (Tab. S1), ambas as variaveis foram mantidas uma vez que fornecem

informagdes ecoldgicas diferentes (em resumo, a soma de bases esta relacionada ao contetdo
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de cétions essenciais, enquanto que a saturacdo por aluminio esta relacionada a toxicidade do
solo). Posteriormente, foi executado uma segunda PCA com todas as variaveis retidas (ou seja,
DC, SA, SAl e P) com o objetivo de analisar a estrutura ambiental em relacdo ao status de

regeneracdo das populacdes.

Tabela 2 Fatores ambientais e suas correlagdes com os dois primeiros eixos (PCs) da Analise de Componentes
Principais de 14 populacGes de Cyatheaceae na Floresta Atlantica, Nordeste do Brasil.

Fatores ambientais Cgﬂﬁg%ear;zes
Média Min Max PC1 PC2
indice de abertura do dossel (%) 43.58+9.03 34.49 45.44 -0.26 0.44
Umidade do solo (%) 26.75+9.22 20.25 57.83 0.89 -0.11
Declividade do terreno (°) * 24.14+13.70 5 50 -0.60 -0.11
Areia grossa (g.kg 1) 379.57+£139.86 185 653 0.33 0.06
Areia fina (g.kg ) 209.93+67.62 105 325 0.42 0.37
Silte (g.kg 1) 158.21+76.15 55 288 -0.49 0.10
Argila (g.kg %) 252.28+79.79 158 398 -0.47 -0.52
Relacdo Silte/Argila (g.kg 1) * 0.64+0.31 0.35 1.27 -0.31 0.52
pH do solo 4.3240.31 3.9 4.7 0.22 0.91
Calcio (cmol c.kg?) 0.92+0.40 0.6 19 0.38 0.80
Magnésio (cmol c.kg™?) 0.71+0.36 0.2 13 0.35 0.79
Potassio (cmol c.kg™) 0.18+0.10 0.07 0.25 0.26 0.85
Sadio (cmol c.kg™) 0.06+0.04 0.007 0.18 0.71 0.09
Soma de Bases (cmol ¢.kg?) * 1.88+0.82 0.71 3.68 0.41 0.85
Hidrogénio (cmol c.kg™?) 6.92+3.93 0.68 18.21 0.83 -0.35
Aluminio (cmol c.kg™?) 1.34+0.68 0.09 2.58 0.36 -0.81
Capacidade de troca catiénica (cmol c.kg™?) 10.14+4.48 4.45 23.68 0.86 -0.27
Saturagdo por bases (%) 22.28+18.45 8 83 -0.18 0.90
Saturacdo por aluminio (%) * 42.44+20.18 2.39 71.83 -0.07 -0.94
Saturacdo por sodio (%) 0.73+0.31 0.32 1.35 -0.17 0.47
Carbono (g.kg 1) 26.79+9.69 18.9 55.2 0.90 -0.22
Nitrogénio (g.kg ) 2.01+0.72 1.3 4.3 0.90 -0.24
Relacdo Carbono/Nitrogénio (g.kg %) 13.34+1.12 11.2 15.71 0.13 -0.24
Matéria organica (g.kg ) 46.17+17.72 29.65 95.16 0.90 -0.22
Fosforo assimilavel (mg.kg %) * 5.43+3.15 4 15 0.92 0.16
Proporcéo da variancia explicada (%) 31,5 28,9

Nota. Valores em negrito foram considerados altos (r > 0,5). * Variaveis selecionadas para a contrucdo dos
modelos lineares generalizados

Para avaliar os efeitos dos fatores ambientais nos parametros populacionais (proporcao
de individuos em cada classe de desenvolvimento, densidade e tamanho das populagdes), assim

como as relagdes da densidade e tamanho populacional com proporcéo de plantas em diferentes



35

estagios de desenvolvimento, foi conduzido modelos lineares generalizados mistos (GLMM)
com a funcéo glmer.nb no pacote 'Ime4' do R. As distribui¢es para as variaveis respostas foram
assumidas como binomial negativa devido a superdispersdo dos residuos (Zuur et al. 2009).
Cada aspecto populacional foi utilizado como a variavel resposta em modelos separados e as
variaveis ambientais retidas para o segundo PCA e a estrutura populacional foram os efeitos
fixos. A érea de cada fragmento foi adicionada a cada modelo como um efeito aleatério com o
objetivo de controlar a potencial autocorrelacdo espacial. Os modelos com melhor suporte
foram selecionados de acordo com o critério de informacao de Akaike corrigido para amostra
pequena (AICc) (Burnham e Anderson 2002). Modelos completos (incluindo todas as
combinagdes de varidveis ambientais) foram construidos, mas apenas aqueles com AAICc <2

foram selecionados (fun¢do dredge do pacote ‘MuMIn do R).
Resultados
Parametros populacionais e status de regeneracao

A proporcao relativa de juvenis, imaturas, maduras iniciais € maduras variou entre as
populagdes (x° = 356.6, df = 3, p < 0.001). Os individuos juvenis foram os mais frequentes na
maioria das populacdes, representando 43,38% da proporcdo total de individuos. A menor
proporcdo de individuos foi registrada para os maduros (13,92%), seguido de imaturos
(14,43%) e maduros iniciais (28,27%). As populagbes de Cyatheaceae diferiram
significativamente quanto a sua densidade (¥ = 187,87, df = 13, p < 0.001), apresentando em
média 6,56 (£ 7,63) individuos por 100 m2. Popula¢cdes com tamanhos maiores e mais densas
apresentaram uma proporcdo menor de individuos adultos (Tab.3). A probabilidade prevista de
uma planta ser um individuo adulto foi 0,3 vezes menor nas popula¢des maiores e menos densas
(Tab.3).

Tabela 3 Modelos lineares generalizados mistos da relacdo entre densidade e tamanho
populacional e propor¢do de individuos por classes de desenvolvimento de populacfes de
Cyatheaceae na Floresta Atlantica, nordeste do Brasil. Estimativas, erros padrdo e
diregdes (+, positivo, —, negativo) dos efeitos de cada variavel sao fornecidos apenas para
os fatores ambientais com influéncia significativa. ** p < 0,01, n.s.: ndo significativo

Classes de desenvolvimento Estimativas dos modelos globais
Densidade Tamanho
Jovem n.s. n.s.
Imaturas n.s. n.s.
Pré-adulto n.s. n.s.

Adulto -0.0311+0.0118** -0.0363+0.0111**
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Fig. 3 Diagrama biplot da Analise de Componentes Principais (PCA) mostrando as relagdes entre as vriaveis
ambientais e suas contribuicdes (%) para os dois primeiros eixos, bem como a distribui¢do dos microhabitats
em relacdo a regeneragdono espaco ambiental multivariado para as 14 populagdes de Cyatheaceae em
remanescentes de Floresta Atlantica Atlantica, nordeste do Brasil.
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A estrutura populacional das espécies analisadas, em termos da distribuicdo de
individuos em cada estagio de desenvolvimento, exibiu tanto distribui¢cbes descontinuas,
caracterizada pela auséncia de individuos em algumas das classes de desenvolvimento, quanto
distribuicdes continuas (Fig. 3). As populacdes apresentaram status de regeneracao variando de
‘boa’ a ‘insuficiente, ndo apresentando populagdes ‘ndo regenerantes’ ou ‘novas’ (Fig. 3). Das
14 populagdes, oito apresentaram regeneracdo ‘moderada’, seguida de ‘boa’ regeneragdo
(quatro populagdes) e regeneragdo ‘insuficiente’ (duas populacdes). Individuos imaturos
estavam ausentes em trés populagdes com regeneragdo ‘moderada’, enquanto que individuos
maduros estavam ausentes em uma populagdo com ‘boa’ regeneragdo € em uma com
regeneracdo ‘insuficiente’. Individuos juvenis e maduros iniciais ocorreram em todas as

populacgdes (Fig. 3).
Parametros populacionais e ambientais e suas relacfes

A PCA realizada com as varidveis ambientais retidas explicou 47,49% e 30,89% da
variabilidade dos dados nos dois primeiros eixos, respectivamente (Fig. 4; Tab. 3). O primeiro
eixo apresentou uma elevada correlacéo positiva com SoB (r = 0,90; contribui¢do = 33,95%) e
negativa com SAl (r = —0,82; 28,37%). Apenas a SA apresentou uma forte correlagdo com o
segundo eixo da PCA (r=0,71; 32,66%). Em relacéo ao status de regeneracao, popula¢des com
regeneracdo ‘insuficiente’ formaram um grupo proéximo, enquanto populagdes com regeneragédo
‘boa’ ¢ ‘moderada’ formaram grupos distintos que se distribuiam em uma ampla faixa ao longo
de ambos os eixos (Fig. 4). Populagdes com regeneracdo ‘insuficiente’ foram associadas a
menores valores de P e menores DC. Populagdes com ‘boa’ regeneragdo foram encontradas
principalmente em locais com maiores SoB e SA e menor SAI. Dentre as populagdes com
regeneracdo ‘moderada’, C. praecincta e C. abreviata foram associadas a locais com maior SoB
e SA e a uma menor SAl, enquanto que C. microdonta e C. phalerata foram associadas a
diferentes locais.

Os fatores ambientais utilizados para a constru¢do dos modelos globais mostraram
diferencas em suas importancias relativas nos aspectos populacionais. A declividade foi a
variavel com maior importancia relativa nos modelos mais ajustados, enquanto que a SAI
apresentou uma menor importancia nas variagdes dos parametros populacionais (Tab.4). Os
locais com maior inclinacdo apresentaram menor propor¢do de plantas imaturas e uma
tendéncia de aumento na densidade e tamanho das populacdes, mas essa relacdo foi mais

significativa para a propor¢do de individuos maduros (Tab.4). No melhor modelo para a
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proporcdo de maduros iniciais, a SA foi a variavel explicativa mais significativa e apresentou

correlacdo negativa com este estagio. A maior propor¢édo de juvenis foi associada a um aumento

no SoB e uma diminuicao no teor de P entre as unidades amostrais (Tab.4).

PCA - Biplot

5.0

Regeneracgao

Fig. 4 Diagrama biplot da Anélise de Componentes Principais (PCA) mostrando as relagfes entre as vriaveis
ambientais e suas contribuicBes (%) para os dois primeiros eixos, bem como a distribui¢do dos microhabitats
em relacdo a regeneracdono espago ambiental multivariado para as 14 populaces de Cyatheaceae em
remanescentes de Floresta Atlantica Atlantica, nordeste do Brasil. RM = regeneracdo moderada; BR = boa

regeneracdo; Rl = regeneracgdo insuficiente.

Tabela 4 Modelos lineares generalizados mistos mais bem classificados (AAICc < 2)da relagdo entre os
aspectos populacionais e fatores ambientais de populagdes de Cyatheaceae na Floresta Atlantica, nordeste do
Brasil. Estimativas padronizadas médias (B), dire¢des (+, positivo, —, negativo) e importancia relativa (RVI)
dos efeitos de cada varidvel sdo fornecidos apenas para os fatores ambientais com influéncia nos melhores
modelos de acordo com os Critérios de Informagéo de Akaike (AlCc).

Modelo

AlCc

AAICci

Wi

B

RVI

Densidade DC

Tamanho Intercepto
DC

Juvenis P + SoB

97.3

1535
154.0

126.5

0.00

0.00
0.50

0.00

0.374

0.352
0.274

0.516

DC 0.03072

SA
SoB
SAl
P
DC
SA
SoB
SAl
p
DC
SA
SoB
SAl

0.0263

0.262

0.6

0.4

0.7
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P -0.108 0.8
Imaturas Intercepto 108.4 0.00 0.288 DC -0.0475 0.3
DC 109.2 0.87 0.186 SA
SAl 109.9 1.56 0.132 SoB
SAl  -0.0271 0.2
P
Maduros iniciais SA 123.1 0.00 0.265 DC
SA + SoB 123.4 0.32 0.226 SA -0.8289 0.7
SA+S§(I); 1243 123 0.143 SoB  -0.2543 0.4
SoB 125.0 1.95 0.100 SAl  0.0096 0.2
P
Maduros DC 115.0 0.00 0.585 DC -0.0520 0.8
SA
SoB
SAl
P

Nota. Valores em negrito indicam influéncia significativa (RVI >0.7). DC: declividade do terreno, SA:
relacéo silte/argila, SoB: soma de bases, SAI: saturacdo por aluminio, P: teor de fosforo assimilavel.

Discussao
Parametros populacionais e status de regeneracao

O namero médio de individuos por populacao foi relativamente semelhante aos valores
obtidos para outras espécies de samambaias arborescentes nas florestas tropicais, como C.
spinulosa Wall. ex Hook. (4,07 individuos /100 m?) (Nagano e Suzuki 2007), Alsophila firma
(Baker) DS Conant (8,1 individuos /100 m?) e C. fulva (M. Martens & Galeotti) Fée (4,4/100
m?) (Pérez-Paredes et al. 2014). No Brasil, densidades superiores a 10 individuos por 100 m?
foram registradas para C. delgadii Sternb. (11,5 individuos /100 m?, Schmitt e Windisch 2007;
e 42 individuos /100 m?, Oliveira et al. 2019) e A. setosa Kaulf. (Schmitt e Windisch 2005) na
Floresta Atlantica do sul/sudeste, e 12,9 individuos por 100 m? para C. delgadii no Cerrado
(Lehn e Resende 2007). A variagdo na densidade populacional em samambaias arborescentes
tem sido associada a cobertura vegetal (Dicksonia sellowiana Hook., Reyes-Ortiz et al. 2019;
A. firma, Pérez-Paredes et al. 2014), inclinacdo do terreno (A. firma, Pérez-Paredes et al. 2014)
e intensidade da luz que atinge o sub-bosque (C. fulva, Pérez-Paredes et al. 2014; D. sellowiana,
Weber et al. 2015). A inclinago do terreno foi a variavel que melhor explicou as diferencas
nos valores de densidade populacional das populac6es do presente estudo. A declividade € um
dos fatores que controlam os processos de infiltracdo das aguas superficiais no subsolo
(Morbidelli et al. 2018). Huat et al. (2006) e Neris et al. (2013) relataram que a infiltracéo de
agua diminuiu com o aumento da inclinacéo do terreno. Resultados obtidos por Ho et al. (2016)
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para populagdes de C. lepifera (J. Sm. ex Hook.) Copel., indicaram que encostas ingremes
curtas e encostas ingremes moderadas (entre 15°— 40° de inclina¢do) foram &reas associadas a
uma ampla distribuicdo das populacGes, uma vez que a agua pode ser retida nessas areas.
Ambientes Umidos sdo essenciais para a germinacao e crescimento de esporos de samambaias
(Sharpe e Mehltreter 2010) e, como observado neste presente estudo, para o desenvolvimento
bem-sucedido de populagdes de Cyatheaceae na Floresta Atlantica Nordestina.

Populacdes mais densas e maiores foram caracterizadas por menores proporcoes de
individuos maduros, contudo a densidade e o tamanho parecem néo influenciar no recrutamento
de juvenis. Isto sugere que as populacbes se encontram em habitats relativamente estaveis e que
a presenga de poucos individuos maduros ndo € um fator limitante para o crescimento destas
populacdes. A maioria das populacGes pequenas e menos densas (< 20 individuos)
apresentaram individuos juvenis e uma maior proporcdo da classe de individuos maduros
iniciais, que incluiu individuos que apresentam folhas férteis e que contribuem para a producédo
de propégulos. Neste sentido, um grande tamanho populacional pode ser um indicador de
condicdes relativamente estaveis para populagdes vegetais, mas populacdes pequenas também
podem ter taxas de recrutamento consideravelmente altas (Kienberg e Becker 2017).

A andlise da estrutura geral das populacdes de Cyatheaceae indicou uma maior
proporcao de individuos juvenis, seguida por maduros iniciais, imaturos e maduros. Uma maior
contribuicdo de individuos na primeira classe de desenvolvimento, composta principalmente
por individuos regenerantes, para a populacéo total também foi relatada para outras espécies de
plantas vasculares (e.g. Khumbongmayum et al. 2006; Sa et al. 2020; Iralu et al. 2020), sendo
considerado como um indicador de populacGes que se auto-substituem (Condit et al. 1998). A
presenca de individuos maduros iniciais, que incluiu individuos férteis, em todas as populagdes
indicam que as populagdes estudadas sdo autorregenerativas e que conseguem persistir sob o
dossel florestal, uma vez que a presenga de individuos maduros € vital para a manutencéo de
uma populacao viavel na natureza e também para a recuperacao futura (Iralu et al. 2020).

Embora as populagdes apresentassem individuos jovens, a proporcéo relativa dessa
classe em relacdo as demais diferiu entre as populagdes. A maioria das populagbes de
Cyatheaceae apresentaram uma maior propor¢do de juvenis em comparacao aos individuos
férteis (maduros iniciais e maduros). Estas populagcdes exibiram uma regeneracdo variando
entre ‘boa’ e ‘moderada’ que, de uma perspectiva geral, indica estabilidade ou expansao

populacional (e.g. Sahu et al. 2012; Condit et al. 1998). A presenca de juvenis em uma maior
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proporcdo pode ser considerada como um indicador de que as condigOes ambientais s&o
adequadas para germinacdo de esporos, formacdo de gametdfitos, reproducdo sexuada e
estabelecimento de espordéfito, como mencionado para espécies de samambaias arborescentes
(Large e Braggins 2004; Sharpe e Mehltreter 2010). A auséncia de individuos imaturos em
algumas destas populacGes sugere eventos de perturbacdo moderada, sejam naturais ou
causados por atividades humanas, que frequentemente ocasiona periodos de falha no

recrutamento em samambaias arborescentes (Pérez-Paredes et al. 2014).
Parametros populacionais e ambientais e suas relacfes

Os fatores microambientais mostraram uma influéncia significativa nos parametros
populacionais das espécies de Cyatheaceae. Esses resultados corroboram com estudos
anteriores que destacaram o papel proeminente da disponibilidade de nutrientes do solo e
inclinacdo do terreno na estruturacdo de plantas vasculares (e.g., Kienberg e Becker 2017;
Mardari et al. 2019; Sa et al. 2020). No presente estudo, foi observado que o status de
regeneracdo das populagdes pode ser explicado pela variagdo na estrutura microambiental.
Populagdes com regeneragao ‘insuficiente e ‘boa’ formaram grupos distintos em relacdo aos
fatores ambientais, enquanto populagdes com regeneragdo ‘moderada’ se distribuiram ao longo
de uma ampla faixa ambiental. Estas variacbes podem ser parcialmente atribuidas a estrutura
heterogénea da Floresta Atlantica, que oferece sitios com caracteristicas ambientais distintas
que afetam a germinac&o e/ou a conversao bem-sucedida de gametdfito em espordfito.

A declividade foi um importante fator que influenciou as populac6es de Cyatheaceae
em relacdo ao tamanho, densidade e proporcdo de individuos maduros. As espécies de
Cyatheaceae na Floresta Atlantica ao norte do rio S&o Francisco apresentam preferéncia por
ambientes inclinados, como barrancos e encostas (e.g., Pietrobom e Barros 2006; Santiago et
al. 2004; Pietrobom e Barros 2007). No entanto, resultados contrastantes foram encontrados
para espécies de Cyatheaceae em formacdes florestais na Nova Zelandia (C. dealbata, Burns e
Smale 1990), na Costa Rica (C. multiflora e C. ursina, Jones et al. 2007) e México (C.
costaricensis, Olvera-Vargas et al. 2021), com as especies apresentando preferéncia por locais
menos ingremes. A relagdo positiva entre o tamanho e densidade populacional com a
declividade pode ser interpretada como um efeito indireto da quantidade de serrapilheira no
local. Areas mais ingremes podem favorecer o deslocamento da serapilheira, criando assim
manchas de solo nu, que podem ser melhores micrositios para a germinacdo de esporos de

samambaias (Watkins et al. 2007; Rodrigues e Costa 2012), facilitando o recrutamento de novos
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individuos e consequente aumento na densidade e tamanho populacional. Ambientes mais
ingremes parecem desfavoraveis para os individuos maduros, uma vez que foi observado uma
diminuicdo na proporcdo deste estagio em locais mais inclinados. Estes locais apresentam
desniveis mais frequentes e maiores ocorréncias de deslizamentos de terra e queda de arvores
(Ferry et al. 2009), acarretando em queda ou quebra dos individuos maduros, que, no geral,
foram os mais altos das populagdes.

Os modelos que melhor explicaram as proporcdes de jovens, imaturos e maduros
iniciaisdemonstraram influéncias distintas do microhabitat nestas classes de desenvolvimento.
A concentracdo de P foi associado negativamente apenas a propor¢do de jovens, enquanto que
a soma de bases foi associado positivamente com este estagio e negativamente com 0s
individuos maduros iniciais, assim como a saturacdo por aluminio, que influenciou
negativamente a proporcdo de individuos imaturos e positivamente os individuos maduros
iniciais. Essas diferengas nas exigéncias nutricionais podem reduzir a transicdo bem-sucedida
entre os estagios de desenvolvimento (Barot et al. 1999; Sa et al. 2020), destacando o
microambiente como fator chave da presenca de diferentes padrfes estruturais das samambaias
arborescentes.

A relacgdo entre a concentragdo de P e a proporcéo de individuos juvenis indica que esse
estagio de desenvolvimento pode ser favorecido em ambientes estressantes. Reis Moura et al.
(2012) sugerem que o fosforo é importante para o desenvolvimento de gametéfitos e produgédo
de espordfitos. No entanto, as baixas concentrac@es de P parece ndo limitar o desenvolvimento
de esporofitos das populacdes estudadas. Neste sentido, a maior frequéncia de individuos jovens
em solos pobres em fésforo pode ser, em parte, uma consequéncia de adaptacdes especializadas
desse estagio de desenvolvimento. Em compensacdo, 0 aumento na proporc¢ao destes individuos
entre as populaces foi associado positivamente com a soma de bases intercambiéveis que estdo
diretamente ligadas a disponibilidade de nutrientes do solo (Bedford et al. 1999). A
concentracédo de cations no solo parecem ser fatores importantes para a germinacao de esporos
e estabelecimento de plantulas das espécies estudadas.

Em relagdo aos individuos imaturos, o modelo mais plausivel ndo relacionou a
proporcao desse estagio com os fatores abioticos. Além disso, foram observadas ligagdes fracas
entre a proporcdo de individuos imaturos e as caracteristicas microambientais medidas. A
amostragem do presente estudo ndo detectou possiveis associagcbes provavelmente porque

individuos imaturos ocorrem em manchas que sdo adequadas para o estagio de vida anterior,
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com habitat heterogéneo causando diferentes padroes de mortalidade dentro das populagdes
(Barot et al. 1999).

Os resultados obtidos neste estudo destacam a importancia no microhabitat nos aspectos
populacionais de Cyatheaceae, acrescentando informacdes relevantes sobre o status das
populagcdes de samambaias na Floresta Atlantica brasileira. Tais resultados trazem novas
questBes para a conservacdo das samambaias arborescentes nesta unidade biogeografica da
Floresta Atlantica brasileira, principalmente quando considerado a intensa atividade antropica
nesta regido (Silva e Tabarelli 2000). Isso é especialmente relevante, uma vez que a maioria das
atividades antropicas afetam as caracteristicas microambientais, particularmente a
disponibilidade de nutrientes (Borrelli et al. 2017), resultando em modificagdes no
recrutamento e persisténcia destas populacdes. Neste sentido, sugerimos que estudos com
monitoramentos a longo prazo destas populacdes em habitats distintos seja realizados, com o
objetivo de entender como o crescimento dessas populacdes s&o influenciadas pelo

microambiente.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Fig. S1: Diagrama de Analise de Componentes Principais (PCA) mostrando relagdes entre os fatores
ambientais e suas contribui¢fes para os dois primeiros eixos para as 14 populacdes de Cyatheaceae ao
longo das areas de Floresta Atlantica, nordeste do Brasil. A linha tracejada indica a contribuigdo média
esperada com base na distribuicdo das espécies ao longo dos componentes principais. Variaveis com
uma contribuicdo acima da linha tracejada podem ser consideradas importantes na contribuigdo para o

componente.
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Tab. S1: Coeficiente de correlacdo de Pearson das relagdes entre as varidveis ambientais e entre os dois primeiros eixos da Analise de Componentes Principais e as variaveis
ambientais. CD: estimativa da cobertura do dossel; US: umidade do solo; DC: declividade; AG: areia grossa; AF: areia fina; S: silte; Arg: argila; SA: relacdo silte/argila; CS:
classificacdo do solo; SoB: soma de bases; CTC: capacidade efetiva de troca catidnica; SB: saturacdo de base; AlS: saturagdo de aluminio; SNa: saturagdo de sddio; CN:
relacdo carbono/nitrogénio; MO: matéria organica.
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4 DINAMICA POPULACIONAL DAS ESPECIES ENDEMICAS CYATHEA
ABREVIATA E CYATHEA PRAECINCTA EM UMA FLORESTA TROPICAL
SUBMONTANA, BRASIL ®)

Mayara M. Silva® & Iva C. L. Barros®

*) Artigo a ser enviado ao periodico Journal of Tropical Ecology. Formatagdo realizada segundo as normas do
periddico.
@) Departamento de Botéanica, Universidade Federal de Pernambuco, 50560 901, Recife, Pernambuco, Brasil.

Resumo

Estabelecer os padrbes populacionais que estdo relacionados a persisténcia de espécies
endémicas sdo essenciais para o estabelecimento de estratégias efetivas de conservacdo. Neste
estudo, foi realizado uma investigacdo da dindmica populacional de duas populacdes de
Cyathea abreviata e Cyathea praecincta (Cyatheaceae) com o objetivo de determinar quais
aspectos demograficos estdo envolvidos na persisténcia destas popula¢es. A permanéncia e
transicdo dos individuos nos estagios de desenvolvimento (juvenil, imaturo e reprodutivo),
assim como a fecundidade e crescimento da populacdo foram analisados com o uso de modelos
matriciais para avaliar a dindmica das populagdes. Os modelos matriciais mostraram uma taxa
de crescimento finita (A) menor que um, indicando declinio populacional nas duas populacdes.
Os valores de elasticidade indicaram que a permanéncia dos individuos reprodutivos na
populacdo de C. praecincta e dos juvenis em C. abreviata sdo o0s estagios com maior impacto
na persisténcia das populagdes. Simulagdes nas entradas da matriz revelaram que a trasicéo
entre o estagio juvenil para o estagio subsequente parecem favorecer o crescimento no tamanho
dessas populagdes. Os resultados obtidos evidenciaram gque o crescimento das populacdes ndo
estd severamente limitada e fornecem informacGes pioneiras nos estudos demograficos de

samambaias arborescentes.

Palavras-chave: conservacao; populacdes de plantas; demografia; florestas tropicais; reservas

ecologicas.
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Introducéo

Durante as ultimas décadas, diversos estudos ecoldgicos debateram acerca dos
mecanismos envolvidos na persisténcia de populacdes em seus habitats, com implicagdes
importantes na conservacao de espécies endémicas (e.g. Garcia 2003, Gross & Mackay 2014;
Shefferson et al. 2020). A persisténcia de uma populacéo esta relacionada, entre outros fatores,
a sua capacidade de crescer ou diminuir ao longo tempo e envolve aspectos chaves como
regeneracdo, sobrevivéncia e crescimento de individuos (Nicolé et al. 2005, Tang et al. 2013).
Estes aspectos populacionais séo utilizados como indicadores de alerta precoce tanto de
problemas com a manutencdo das populagdes quanto de deterioracdo do habitat (Botzat et al.
2015, Volis 2019) e vem se tornando cada vez mais relevante devido ao atual cenario de estresse
antropogénico e seu impacto na biodiversidade.

Abordagens que envolvem o crescimento e/ou regeneracdo populacional de espécies
vegetais tém sido utilizados em espécies com diferentes historias de vida (i.e. espécies de vida
longa e de vida curta; Gross & Mackay, 2014) e inseridas em contextos ambientais particulares
com dimensionamentos geograficos distintos (i.e. escalas locais e regionais; Watkinson et al.
2000). Em escala local, as questdes relacionadas a persisténcia das populacdes de plantas
incluem questes estruturais, descritas de acordo com alguns critérios relacionados a proporcéo,
frequéncia, densidade ou nimero de individuos em determinadas classes de idade, tamanho ou
estdgio de desenvolvimento (Oostermeijer et al., 1994) e demograficas, relacionadas as
variacdes ao longo do tempo no tamanho e estrutura das populacdes bioldgicas (Caswell 2001).
As informacgOes extraidas dessas analises permitem inferir o status de regeneragdo atual e
passada das populacdes, fazer previsdes futuras a partir das tendéncias populacionais atuais e
revelar os estagios mais vulneraveis do ciclo de vida (Harper 1977, Caswell 2001).

Devido as mudancas dos fatores bioticos e abidticos e seus efeitos negativos nas taxas
vitais, consideravel atencdo empirica se concentrou em documentar 0s parametros
demogréaficos de populagdes de espécies endémicas em paisagens fragmentadas (Neal et al.
2010, Tang et al. 2011, Prada-Rios & Garcia 2020, Yang et al. 2021). Nestes ambientes, a
persisténcia a longo prazo é geralmente associado ao equilibrio entre recrutamento continuo,
transicdo para os estagios de desenvolvimento subsequentes e a elevada taxa de sobrevivéncia
de individuos em estagios reprodutivos (e.g. Octavio-Aguilar et al. 2017, Yang et al. 2021). No
entanto, relativamente poucos estudos investigando o conjunto de processos demograficos que

contribuem para o crescimento ou declinio populacional foram realizados em comunidades de
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plantas tropicais (Bruna et al. 2009). Nas florestas tropicais brasileiras, onde grande parte da
vegetacdo natural foi convertida em culturas agricolas e pastagens, a maioria desses estudos
focou em espécies dominantes, abundantes ou comuns (Matos et al. 1999, Muler et al. 2014,
Souza et al. 2018, Bernardi et al. 2019) e pouco é conhecido sobre os processos demograficos
de populagbes de espécies endémicas. Essa escassez é ainda mais pronunciada quando se
considera as espécies endémicas de samambaias, cujos estudos demograficos sdo praticamente
ausentes.

A familia Cyatheaceae se destaca entre as samambaias por apresentar um elevado
nimero de taxons endémicos, sendo reportadas 51 espécies para o Brasil, com 17 endémicas
para o pais (Weigand & Lehnert 2016). Na unidade biogeogréfica do Nordeste da Floresta
Atlantica brasileira sdo encontradas quatro das nove espécies endémicas da Floresta Atlantica
brasileira, sendo a Unica familia de samambaias arborescentes encontrada nessa regido
(Windisch & Santigo 2020). A Floresta Atlantica Nordestina (FAN) tem um histoérico de intensa
perturbagdo antropogénica de maneira que a maioria dos remanescentes florestais sdo pequenos
e isolados (Ribeiro et al. 2009, Rezende et al. 2018). Diante deste contexto, 0 objetivo deste
estudo foi determinar quais aspectos da historia de vida de Cyathea abreviata I. Fern. e Cyathea
praecincta (Kunze) Domin (Cyatheaceae) permitem a persisténcia destas espécies em um
remanescente de Floresta Atlantica no nordeste do Brasil através de anélises da dindmica de
suas populacdes. Foram abordadas as seguintes questdes: (i) Qual o crescimento geral das
populacdes? (ii) Qual importancia de cada parametro demografico para o crescimento da
populacdo? (iii) Quais sdo os estagios de vida mais criticos no ciclo de vida e quais

caracteristicas vitais contribuem para a taxa de crescimento populacional?
Materiais e métodos

Area de estudo

O estudo foi conduzido na Reserva Particular do Patrimdnio Natural (RPPN) Pedra
D'Anta (8°41°37.3”’S — 35°51°22.4°°W), inserida no complexo florestal da Serra do Urubu,
dentro dos municipios da Lagoa dos Gatos, Sdo Benedito do Sul e Jaqueira no Estado de
Pernambuco, Nordeste do Brasil. A vegetacdo € classificada como Floresta Ombrofila
Submontana com base nos tipos de vegetacao propostos por Veloso (1992).

A éarea apresenta aproximadamente 325 hectares com relevo fortemente acidentado,

apresentando fundos de vales, encostas ingremes e topos planos. De acordo com Peel et al.
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(2007), o clima é considerado tropical imido e seco (Aw), com quatro a cinco meses de estacdo
seca entre outubro e fevereiro e a estacdo chuvosa se estendendo de marco a setembro (Agéncia
Pernambucana de Aguas e Clima, APAC). A regifo recebe precipitacdo média anual de
aproximadamente 1300 mm e temperaturas que variam de 18° C a 30° C (LAMEPE / ITEP).

Espécies estudadas e desenho amostral

Cyathea abreviata e Cyathea praecincta sdo espécies de samambaias arborescente de
vida longa endémicas da Floresta Atlantica brasileira (Windisch & Santiago 2020). C. abreviata
apresenta distribuicéo restrita ao Nordeste do Brasil (Windisch & Santiago 2020) e raramente
foi registrada em inventarios floristicos (e.g. Santiago et al. 2004, Pietrobom & Barros 2007,
Pereira et al. 2013). Até o presente momento, ndo ha informacGes sobre seu status de
vulnerabilidade, ecologia assim como sobre seu uso por populagdes locais ou em atividades
econémicas. Em C. abreviata as folhas sdo monomérficas e mantém as bases dos peciolos fixos
a seu caudice. No presente estudo, a populacdo apresentou caudice variando entre 1 e 36 cm de
comprimento e até cinco folhas vivas por individuo. C. praecincta ocorre naturalmente da
regido nordeste a regido sul do Brasil, sendo classificada como vulneravel de acordo com 0s
critérios da IUCN (Weigand & Lehnert 2016). A espécie € monomorfica, apresentou caudice
de 1a 170 cm e até 10 folhas vivas por individuo, mantendo as bases dos peciolos antigos.

As espécies foram encontradas formando apenas duas populagdes distintas em toda area
de estudo. Uma analise prévia da distribuicdo espacial de cada populacdo foi realizada para
auxiliar no estabelecimento de uma unidade amostral de 20 m x 20 m (400 m?) no local de
maior concentracdo de individuos (Fig. S1). Todos os individuos encontrados dentro da unidade
amostral foram identificados com uma etiqueta numerada e mapeados usando coordenadas
cartesianas (X e y, em metros) em setembro de 2018. Neste estudo, cada caudice ereto com uma
coroa de folhas foi reconhecido como um individuo e as conexdes subterrdneas entre 0s
caudices foram desconsideradas. A presenca de folhas férteis, o comprimento do caudice desde
o0 nivel do solo até a insercéo das folhas e o comprimento da maior folha de cada individuo
foram usados para classificar cada individuo em trés estagios de desenvolvimento: juvenil
(plantas sem folhas férteis, cdudice < 0,1 m), imaturo (plantas sem folhas férteis, cdudice > 0,1
m), e reprodutivos (plantas com folhas férteis). Individuos com comprimento foliar muito acima
da média encontrada para cada estagio de desenvolvimento em cada populagédo foram colocados

em estagios subsequentes, obedecendo o critério de presenca e auséncia de folhas férteis. Este
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critério foi adotado devido a ocorréncia de individuos cujos caudices foram soterrados. As taxas
de crescimento médio anual dos estagios de desenvolvimento foram calculadas através da
média do comprimento dos caudices.

Os individuos mapeados na unidade amostral foram reamostrados em setembro de 2019
e todos os novos individuos encontrados foram considerados como plantas recrutadas na
populagéo. Devido a forma de vida rizomantosa e ao padrdo agregado das populagdes (Fig. S1),
plantas recrutadas em até 20 metros de distancia dos limites das unidades amostrais foram

incluidas em analises posteriores.

Dinamica populacional

A taxa de crescimento populacional foi estimada usando o modelo de matriz
populacional de Lefkovitch, que analisa a contribuicdo de cada individuo para o crescimento
populacional de acordo com as diferentes fases dos seus ciclos de vida (Lefkovitch, 1965)
(Figura 1A). Este modelo assume que cada estagio de desenvolvimento difere das demais
classes; um individuo em um determinado estagio pode morrer, permanecer no mesmo estagio
ou crescer e se reproduzir a cada intervalo de tempo; todos os individuos se comportam da
mesma forma dentro de cada classe; as taxas permanecem constantes ao longo do tempo; a
populacdo esta em um estagio de distribuicdo estavel; e as mudancas ambientais ao longo do

tempo séo desconsideradas (Caswell 2001).

/ ] AN Matriz de Transicdo
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| 3 ’/—4\ 1 — 2 /\
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Fig.1. (A) Ciclo de vida de Cyathea abreviata e C. praecincta. Os nimeros representam diferentes estagios de
desenvolvimento: recrutados (0), juvenis (1), imaturos (2) e reprodutivos (3). As setas representam transicoes
possiveis entre os trés estagios (G), incluindo permanéncia (S) e fecundidade (F). (B) Elementos de transicéo da
matriz A que representam fecundidade (F), sobrevivéncia (S) e crescimento (G). J=Juvenis, I=Imaturos e
R=Reprodutivos.
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As principais caracteristicas demogréaficas estimadas para cada estagio foram: i) Mx,
taxa de mortalidade; ii) Sx, sobreviventes que permaneceram na mesma classe; e iii) Gx,
individuos que passaram para a proxima classe. A fecundidade (F) foi calculada como o nimero
de plantas recrutadas entre o intervalo de tempo t (2018) e t + 1 (2019) dividido pelo numero
de individuos adultos em t. A matriz de transi¢do foi construida considerando os estagios de
desenvolvimento das espécies no tempo t e sua classe de estdgio em t + 1, que resumiu o
comportamento demografico em um intervalo de tempo e os diferentes atributos que descrevem
uma populacdo com base em caracteristicas demograficas temporais. A matriz de transi¢ao
(Figura 1B) incluiu as probabilidades de transicao e contribui¢des dos individuos em diferentes
estagios durante um intervalo de tempo unitario, neste caso um ano.

A matriz de transicdo foi analisada seguindo os procedimentos padrdo de analise de
matrizes (Caswell 2001, Keyfitz & Caswell 2005). Em qualquer momento (t+1), 0 nimero de
individuos em qualquer classe de tamanho é uma funcdo do nimero de individuos no tempo t
e da fertilidade, crescimento, mortalidade e recrutamento de uma classe de tamanho para outra
durante esse periodo de tempo. Usando a notagao matricial:

Nt+1=ANt,

onde A (Figura 1B) é uma matriz de transicdo quadrada em um determinado tempo e Nte Ni+1
sd0 os vetores coluna para estagios em pontos sucessivos no tempo. A matriz A foi usada para
calcular a taxa de crescimento da populacao (1), a elasticidade e a distribuigdo de estagio estavel
(Caswell 2001). Taxa de crescimento populacional finita (A) menor que um (A < 1) indica que
a populacéo esta diminuindo, maior que um (A > 1) indica crescimento da populagdo e igual a
um (A = 1) estabilidade no tamanho populacional (Caswell 2001). Analises de elasticidade
foram realizadas para caracterizar a contribuicdo relativa de cada elemento da matriz para as
taxas de crescimento populacional (Caswell 2001, Kroon et al. 2000). Todas as analises de
populacéo de matriz padrdo foram realizadas com o software R 4.0.5 (R Development Core
Team, 2012) usando o pacote ‘popbio’ (Stubben & Milligan 2007).

Para explorar o efeito de mudancas na sobrevivéncia, crescimento ou fecundidade das
plantas na taxa finita de crescimento populacional, foi utilizado uma analise transitoria da
dindmica populacional (Groenendijk et al. 2011). As entradas da matriz A (matriz contendo o
atual cenario das populagdes) que apresentaram altos valores de elasticidade foram alteradas

para explorar a contribuicdo de cada entrada para a taxa de crescimento populacional e
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determinar o valor onde encontramos o aumento (ou seja, A > 1) ou diminuigdo (ou seja, A < 1)
da populacdo. A primeira simulacdo alterou os elementos correspondentes a sobrevivéncia, 0
que equivaleria a aumentar ou diminuir o recrutamento (S11, Figura 1B) e a sobrevivéncia nas
duas classes de desenvolvimento (S22 e Ss3, Figura 1B). A segunda simulagdo teve como
objetivo explorar o efeito da passagem dos individuos para os estagios subsequentes (G21 e Gz,
Figura 1B).

Resultados
Crescimento dos estagios de desenvolvimento

C. abreviata apresentou taxa média de crescimento absoluto igual a 7,4 (+ 6,9) cm ano”
L e C. praecincta de 9,3 (+ 9,8) cm ano™. Individuos imaturos de C. abreviata apresentaram a
maior taxa de crescimento (16,66 + 5,77 cm ano™) entre as duas populacdes, seguidos pelos
reprodutivos (7,85 + 5,78 cm ano™) e juvenis (5,51 + 6,15 cm ano). Na populagio de C.
praecincta foram os individuos reprodutivos que apresentaram as maiores taxas de crescimento
(10 + 7,38 cm ano™), seguidos pelos imaturos (8,57 * 8,32 cm ano™) e juvenis (7 = 7,81 cm

ano™).
Elementos da matriz

A taxa de permanéncia de individuos no mesmao estagio foi elevada para todas as classes
de desenvolvimento e ultrapassou 81% para os juvenis, 60% para imaturos e 86% para
reprodutivos em C. abreviata e 95%, 66% e 93%, respectivamente, em C. praecincta. Para
ambas as espécies, as taxas de transicao entre os estagios de desenvolvimento foi maior de
juvenis para imaturos em relacdo a imaturos para reprodutivos (Tabela 1). As taxas de
fecundidade para ambas as espécies foram baixas (F = 1,3 para C. abreviata e F = 1,1 para C.
praecincta), com poucos individuos sendo recrutados (Tabela 1).

Crescimento populacional (1), distribuicdo do estagio estdavel (w) e elasticidade

A taxa de crescimento populacional assintética foi menor que um para ambas as
populagdes (Tabela 1), indicando diminui¢do no tamanho populacional. A distribuicéo estavel
dos estagios de desenvolvimento apresentou diferencas entre as duas populagdes. De acordo
com a matriz, a distribuicdo de estagio de desenvolvimento esperada no equilibrio para C.
abreviata incluiria 100% da populacdo no estagio juvenil, enquanto a populacdo de C.

praecincta seria composta por 83% no estagio juvenil, 7,4% no estagio imaturos e 9,6% no
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estagio reprodutivo (Tabela 1). O maior valor de elasticidade foi atribuido a sobrevivéncia dos
individuos juvenis em C. abreviata e sobrevivéncia de individuos reprodutivos em C.
Tabela 1. Matrizes de projecao e matrizes de elasticidade para as transi¢cdes anuais de 2018 a 2019 e

a matriz média para as populacdes de Cyathea abreviata e Cyathea praecincta e sua distribui¢éo de
estagios estaveis.

Matriz Demogréfica w Matriz de elasticidade
Cyathea abreviata
(A=0.95)
Estagiode | R 3 | R
desenvolvimento
J 095 0.00 1.33 1.000 1.00 0.00 0.00
I 0.00 0.66 0.00 0.000 0.00 0.00 0.00
R 0.00 0.33 0.93 0.000 0.00 0.00 0.00
Cyathea praecincta
(A=0.93)
Estagiode | R ] | R
desenvolvimento
J 081 0.00 1.1 0.83 0.28 0.00 0.04
I 0.00 0.6 0.00 0.07 0.04  0.079 0.00
R 0.03 0.1 0.86 0.095 0.00 0.04 0.5
Nota. J=Juvenil, | = Imaturo, R = Reprodutivo. w = distribuicdo de estagio estavel

praecincta (Tabela 1).

SimulagBes numéricas

As entradas da matriz A foram modificadas para determinar o valor onde ocorresse um
aumento na taxa de crescimento populacional, uma vez que ambas as populagdes apresentaram
A < 1. As simulagdes resultantes de modificagdes na sobrevivéncia dos estagios de
desenvolvimento, que incluiu aumento indireto no recrutamento e fecundidade, nédo resultou
em aumento no crescimento das populagdes. Alterar a permanéncia de individuos no altimo
estagio de desenvolvimento (equivalente a reduzir a mortalidade de individuos reprodutivos)
ndo aumentou significativamente o crescimento populacional. No entanto, quando as entradas
de crescimento do estagio juvenil (i.e. relacionado a passagem desses individuos para o estagio
subsequente) foram aumentadas, as mudancas resultantes em A foram mais perceptiveis,

atingindo um valor estavel (ou seja, A = 1) para C. praecincta quando o crescimento foi 20%
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maior que o valor original e um valor crescente (ou seja, A > 1) para C. abreviata quando o

crescimento foi apenas 5% maior.
Discussao

Os resultados deste estudo mostraram que as populacées de C. abreviata e C. praecincta
apresentaram semelhancas em seus aspectos demograficos. A literatura descreve as espécies de
Cyatheaceae como plantas com crescimento do caudice tipicamente abaixo 10 cm ano™, assim
como observado no presente estudo (Tabela 2). C. abreviata e C. praecincta sdo plantas de sub-
bosque, de modo que as arvores que compoem o dossel florestal parece influenciar no aumento
em altura dos seus individuos (e.g. Arisaema heterophyllum; Muraoka et al. 1997, Eucalyptus
globulus; Becerra et al. 2017, Austrocedrus chilensis e Nothofagus dombeyi; Casellia et al.
2021). Individuos juvenis cresceram mais lentamente quando comparados aos individuos nos
demais estagios de desenvolvimento, um padrdo conhecido em certas monocotiled6neas
arborescentes sem crescimento secundario, como Butia purpurascens Glassman (Ressela &
Guilherme 2022) e Lodoicea maldivica (J.F. Gmel.) Pers. (Rist et al. 2010). Nestas espécies,
ocorre um processo chamado de “crescimento de estabelecimento”, que corresponde a um
conjunto de mudancas no nivel morfolégico e fisiologico, essencial para o estabelecimento do
eixo primario (Tomlinson, 1990). O “crescimento de estabelecimento” € necessariamente um
processo gradual em que o didmetro dos sucessivos entrends aumenta a medida que a planta
cresce em altura (Tomlinson & Esler 1973). Assim como nas monocotileddneas, Prugnolle et
al. (2000) relataram que a fase juvenil de populacdes de Cyathea muricata Willd. foi
caracterizada por um aumento do diametro do caudice, que foi de 0 a 11 cm, engquanto a altura
do eixo do caudice permaneceu baixa (de 0 a 30 cm de altura). O espessamento do caudice,
principalmente em sua base, desempenha um papel importante na manutencdo da samambaia

em uma posicao vertical (Hallé 1966).

Tabela 2. Taxas anuais de crescimento do caudice de espécies de Cyatheaceae nos neotropicos.

Crescimento

Espécies Local anual do caudice Referencia
(cmano™)
Cyathea caracasana Colombia 16.80 Arens (2001)
Cyathea praecincta Brasil 9.31 Presente estudo

Cyathea abreviata Brasil 7.42 Presente estudo
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Cyathea pubescens Jamaica 6.66 Tanner (1983); Shreve (1914)
Cyathea corcovadensis Brasil 6.63" Neumann et al. (2014)
Alsophila setosa Brasil 6.32 Schmitt & Windisch (2006)
Cyathea delgadii Brasil 4.65 Schmitt & Windisch (2007)
Cyathea atrovirens Brasil 1.73" Schmitt & Windisch (2012)

*Média de 3 anos; ""Média de 5 anos

Os resultados das analises matriciais indicaram que as taxas de crescimento
populacional de C. abreviata e C. praecincta tenderam a um declinio, considerado como
resultado do baixo recrutamento e transicdo entre classes em numero insuficiente para
compensar para as altas taxas de mortalidade (Paludo et al. 2016). As populagdes do presente
estudo estdo inseridas em uma Unidade de Conservacdo, sem ocorréncia de perturbagéo
antropica severa ou incidéncias de fogo, e localizadas no interior florestal, regido onde foi
observado mortes de muitos individuos das populac@es analisadas devido a quebra de seus
caudices em decorréncia de quedas de grandes galhos e arvores. Ash (1987) observou que o
caudice e folhas de samambaias arborescentes sdo frequentemente danificadas pela queda de
galhos e esse dano pode ocasionalmente matar o individuo. Neste sentido, os valores obtidos
para a taxa de crescimento populacional pode ser um reflexo de uma flutuacdo tipica na
dindmica populacional das espécies, sujeitas a periodos intercalados de aumento e declinio
devido a eventos de pertubacdes naturais moderadas durante o periodo de estudo.

As analises de elasticidade indicaram que o processo demografico com maior
contribuicdo para as taxas de crescimento populacional foi a permanéncia dos individuos em
seu estdgio de desenvolvimento atual (“estase”), com baixos valores para fecundidade e
transicdo entre os estagios de desenvolvimento. A maioria das mudangas proporcionais na taxa
de crescimento populacional em espécies de vida longa ¢ causada por mudancgas na “estase”
(i.e. Méndez et al. 2004, Koop & Horvitz 2005, Cogoni et al. 2019). Os valores de elasticidade
para a populacdo de C. praecincta mostraram que entre todos os elementos da matriz de
projecao as taxas de “estase” de individuos reprodutivos tém o maior impacto relativo no
crescimento populacional. 1sso ressalta a importancia da manutengéo de individuos adultos na
populacdo, fator que tem sido reconhecido nos esforgos de conservacdo de espécies de
endémicas (e.g. Neal et al. 2010, Ferrer-Cervantes et al. 2012, Cogoni et al. 2019, Yang et al.
2021). Na populacdo de C. abreviata os valores de elasticidade foram atribuidos unicamente a

“estase” dos juvenis e espera-se que a manutencdo de individuos juvenis e 0 aumento da
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reproducdo em adultos possam ser caminhos potenciais para aumentar a taxa global do tamanho
da populacdo. As distribuicdes de tamanho estdveis projetadas também atribuiram aos
individuos juvenis um papel importante na manutencéo do equilibrio das populacGes a longo
prazo. As projecdes indicaram que, sob condicdes deterministicas, as populac6es analisadas sao
dominadas principalmente pelo estagio juvenil. Do ponto de vista ecoldgico, a elevada
proporcdo de individuos nesse estagio de desenvolvimento em Cyatheaeae indicam habitats
adequados para o estabelecimento e desenvolvimento inicial do esporéfito (Schmitt &
Windisch 2007).

O recrutamento de novos individuos para as populac6es nédo foi considerado como uma
taxa vital que impulsionaria o crescimento das populac¢des analisadas, uma vez que os modelos
simulados de mudancas nessa taxa demogréfica ndo projetaram efeitos positivos sobre a taxa
de crescimento populacional de maneira significativa. Resultados contrastantes foram
observados por Contreras & Valverde (2002) para uma populacdo de Mammillaria crucigera
Martius, um cacto raro endémico de uma pequena regidao no México Central, e Prada-Rios &
Garcia (2020), para populagdes de Attalea nucifera H. Karst.,, uma espécie de palmeira
endémica da Colémbia. Os autores observaram que simulacdes de matrizes indicaram que
apenas aumentos significativos na sobrevivéncia de estagios juvenis resultaram em valores de
A positivos. Pequenas variagdes de temperatura e chuvas intensas interferem no crescimento ou
em outros processos de desenvolvimento das plantas arborescentes (Larcher 2000). Nesse
sentido, periodos climaticos que favorecam o crescimento dos individuos jovens e sua
consequente passagem para estagios subsequentes pode favorecer o crescimento no tamanho
dessas populagdes.

Os resultados obtidos destacam que a permanéncia futura das populacfes analisadas
depende principalmente dos estagios juvenis e adultos, que foram considerados como
elementos chaves para aumentar a taxa de crescimento populacional. Considerando o estado de
conservacao do local de estudo (populagdes em area natural protegida e auséncia de pressao
antropica direta), sugerem gue a capacidade de crescimento populacional ndo esta severamente
limitada. No entanto, se faz necessario estudos que avaliem as necessidades fisioldgicas e
restri¢fes das espécies durante os estagios iniciais de desenvolvimento, padrdes de distribuicéo
das populacdes e locais colonizaveis dentro da area de estudo, bem como da estrutura genética
das populagdes gque, juntamente com nossos dados demograficos, ofereceriam uma visao mais

detalhada da probabilidade de persisténcia destas populacoes.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Fig S1. Distribuicdo espacial de Cyathea praecincta e C. abreviata em um fragmento de
Floresta Atlantica no Nordeste do Brasil. A. Distribuicéo espacial de C. abreviata em 1200m?;
B. Distribuicfo espacial de C. praecincta em 1200m?; la= indice de agregacdo (la > 1, indica
distribuicdo agrupada dos individuos); o local de maior concentracdo de individuos é
representado pelas manchas mais escuras.

A B

854 - 554 o

la=21;p=0.001 la=2,6; p=0.0002
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5 CONCLUSOES

As contribui¢Oes apresentadas nessa tese atualizam o estado da arte das pesquisas
envolvendo samambaias arborescentes ocorrentes nas florestas tropicais brasileiras e fornecem
subsidios tedricos, outrora ndo realizados com essas espécies, que permitem realizacfes de
futuros estudos. Os resultados aqui obtidos reforcam a importancia da compreenséo acerca das
variagfes microambientais e demogréficas na persisténcia de espécies de Cyatheaceae na
Floresta Atlantica Nordestina, regido mais degradada deste dominio, menos conservada e que
resguarda uma flora endémica rara, na maioria das vezes localizadas fora de Unidades de
Conservacao.

Observamos mudancas significativas na estrutura populacional em relacdo ao
microhabitat das espécies, mesmo em gradientes ambientais curtos, enfatizando os fatores
edaficos e topograficos como elementos estruturadores dos estagios do ciclo de vida da fase
esporofitica de Cyatheaceae. Considerando o atual cenério de distdrbios ambientais causados
pela fragmentacdo da Floresta Atlantica Nordestina, este resultado é especialmente relevante,
uma vez que a maioria das atividades antropicas afeta as caracteristicas do solo, principalmente
a disponibilidade de nutrientes. Até mesmo pequenas mudancas tém o potencial de ter efeitos
significativos na estrutura das populacbes de Cyatheaceae nesta regido e, consequentemente,
na funcdo destas samambaias no ecossistema.

De uma forma geral, fornecemos informacGes pioneiras acerca da dindmica
populacional de samambaias arborescentes através de modelos de matriz de transicao,
avaliando a viabilidade e estabilidade das populacdes e identificando estagios criticos do ciclo
de vida. Nos estudos demogréaficos ndo foi verificada uma situacdo de elevada vulnerabilidade
das duas populacdes analisadas, no entanto, a redugdo nas taxas de crescimento atrelado ao
crescente processo de fragmentacdo da Floresta Atlantica Nordestina, regido que apresenta
remanescentes florestais menores que o fragmento estudado, é esperado que as demais
populacdes de espécies endémicas de Cyatheaceae possam estar passando por um processo de
reducdo do seu tamanho populacional e possiveis extingdes locais.

Os dados acerca do tamanho, estrutura e dindmica das populacdes analisadas néo
suportam a afirmacdo de que as populactes de Cyatheaceae na Floresta Atlantica Nordestina
estdo ameacadas. No entanto, poucas populacdes foram encontradas nas areas de estudos,
refletindo uma condicdo das espécies desta familia na regido. Reduzir os distdrbios

antropogénicos sensibilizando os moradores de comunidades proximas aos fragmentos sobre a
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importancia dos representantes de Cyatheaceae e fornecer incentivos para a conservacao dos
fragmentos existentes seriam ag¢fes importantes para a conservagdo destas espécies. Uma vez
que as espécies se comportam como tipicas plantas de vida-longa, com crescimento lento e
longa permanéncia nos estdgios de desenvolvimento, estabelecer um programa de
monitoramento a longo prazo, centrado nos principais dados detectados nas anélises abordadas
nesta tese, permitira a implementacdo de estratégias de conservacao, principalmente das suas

espécies ameacadas.
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