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1. APRESENTACAO

As Briofitas sdo um grupo parafilético definido pela auséncia de caracteristicas
derivadas; sdo plantas que carecem de tecido vascular verdadeiro e possuem dominancia
da fase haploide na forma de gametdfito, sendo o espordfito pequeno, efémero e
nutricionalmente dependente do gametofito (Goffinet e Shaw 2009). Essa simplicidade
estrutural, no entanto, ndo se traduz em riqueza floristica € nem previne o seu sucesso
em vastos ecossistemas terrestres. As bridfitas reunem ca. 20.000 espécies e
representam o segundo maior grupo de plantas terrestres, atrds apenas das
Magnoliophyta, com ca. de 350.000 (Glime 2006). Elas colonizam desde florestas
tropicais até ambientes tdo indspitos quanto tundras e desertos. As bridfitas tém sido
qualificadas como grupo modelo para avaliar o impacto da fragmentag¢do e perda de
habitat na sustentabilidade das populacdes em longo prazo. Isto se d4, particularmente
devido a sua ubiqiiidade global, com géneros e familias ocorrendo em escalas regionais
tdo amplas como os opostos do globo, e sua sensibilidade a alteragdes microclimaticas
que ¢ expressa prontamente, devido aos seus curtos ciclos de vida, em respostas
fisiologicas e demograficas (Pharo e Zartman 2007).

A abordagem metapopulacional tem contribuido grandemente para a
conservagao de espécies em paisagens fragmentadas. Relativamente menos atengao tem
sido dada a plantas que a animais, e dentre as plantas, organismos criptogamicos,
especificamente liquens e bridfitas, comecaram a ser estudadas ha trés décadas, mais
intensivamente apenas nos ultimos dez anos. Com base na dindmica metapopulacional
de uma bridfita ameagada de extingdo em florestas boreais, pesquisadores propuseram
em 2003 o primeiro modelo metapopulacional parametrizado tanto na dindmica da
espécie como na dindmica do habitat (Snill et al 2005). Ao mesmo tempo, o primeiro
estudo com uma abordagem explicitamente espacial estava sendo conduzido na
Amazonia com briofitas epifilas (Zartman 2003). Para a Floresta Atlantica, contudo, ndo
existe virtualmente nada atentando para o tema (Alvarenga et al. 2009). Assim, o
conhecimento da dindmica metapopulacional e os pré-requisitos para a conservagao
eficiente de briofitas em florestas tropicais ainda sao largamente inexplorados.

Diante do contexto, o presente estudo visou utilizar uma espécie de musgo
tipicamente adaptado ao crescimento na superficie foliar de plantas vasculares como
modelo para testar diversas premissas da ecologia de metapopulacdes. Os resultados

estdo organizados em trés manuscritos. O primeiro descreve a importancia da



integridade dos niveis de ocupacdo em escala regional para a sustentabilidade da
dindmica de colonizagdes e extingdes de manchas de habitat na espécie. O segundo
manuscrito investiga em escala refinada a reproducdo sexuada da espécie, que
representa diretamente o potencial de dispersdo a longa distancia, ¢ a coloca em um
contexto global, salientando a contribui¢do unica desses resultados para a compreensao
dos padrdes de reprodugdo conhecidos dentre as briofitas. O terceiro manuscrito aborda
a estrutura demografica e a importancia relativa da reproducdo sexuada e assexuada na

dinamica local de populagdes da espécie focal.

2. FUNDAMENTACAO TEORICA

2.1 Dinamica de sistemas espacialmente descontinuos

A crescente necessidade de conservagdo da biodiversidade em escala global tem levado
ecologistas a buscarem abordagens mais holisticas em tempo e espaco para
compreender a dindmica das espécies e seus habitats (Haila 2002). Pioneiros nesse
aspecto, MacArthur e Wilson (1963) e Levins (1969) inseriram em parametros a nogao
de que a persisténcia de grupos bioldgicos em determinado local depende de seu
potencial de migracdo em escalas regionais, isto ¢, comunidades e popula¢des ndo sdo
necessariamente fechadas e tampouco vivem um equilibrio estatico ao longo do tempo.
Os primeiros autores focaram no nivel de “comunidades”, descrevendo as taxas de
riqueza, diversidade e substitui¢do de espécies em funcdo de processos de colonizacdo e
extingdo. Visto que eles utilizaram arquipélagos oceanicos como modelos, seu conjunto
de premissas ficou conhecido como a teoria de Biogeografia de Ilhas. Levins (1969),
por sua vez, reconheceu 0s mesmos processos, porém, na dindmica regional de
“espécies” individuais. Antes disto, a ecologia tradicional previa o crescimento sob
diferentes condicdes de recursos, estrutura etaria, etc., basecado na condi¢do de
populacdes fechadas. O fato, contudo, € que a grande maioria das populagdes esta
sujeita a movimentos migratérios dentro de um cenario mais amplo. Para definir essa
entidade unica, Levins (1969) cunhou o termo “metapopulagdo”, que basicamente se
refere a uma populagao regional constituida de populacdes locais. Nesse tipo de sistema,
populagdes sdo eventualmente extintas em unidades (=manchas) de habitat, ao passo
que colonizam novas manchas. Assim, na dindmica de metapopulagoes ha uma taxa de

substitui¢ao de populagdes vinculada a processos de extingdo e colonizagdo locais, ¢



cada mancha na paisagem pode estar alternativamente ocupada ou desocupada ao longo
do tempo.

As teorias de biogeografia insular e de metapopulagdes constituem construgdes
conceptuais de repercussdes sem paralelo precedente na histéria da biologia da
conservagao, tendo sido elevadas ao nivel de paradigmas e dai por diante
paulatinamente testadas, ratificadas, refutadas e aprimoradas em diferentes diregdes
(e.g. Hanski 1982; Gotelli 1991; Gascon e Lovejoy 1998; Brown e Lomolino 2000;
Gonzalez 2000; Lomolino 2000; Anderson e Wait 2001; Hanski e Gaggiotti 2004;
Triantis et al. 2008). Particularmente, os pressupostos de que as comunidades (ou
metapopulagdes) estdo em equilibrio, de que as espécies (ou populacdes locais), ilhas
(ou manchas de habitats) e a matriz onde estdo inseridas sdo equivalentes e
homogéneas, tém se tornados ténues a medida que aumenta a percep¢dao da
complexidade da natureza (Hanski 1998). Novas linhas tedricas visam englobar essa
complexidade ao maximo sem perda de aplicabilidade em sistemas reais.

No que concerne a metapopulagdes, por exemplo, a possibilidade de contar com
tamanho e qualidade de manchas de habitat e da matriz, bem como isolamento entre
manchas foi introduzida com os Modelos de Fungdo de Incidéncia (IFMs) (Hanski e
Gaggiotti 2004). Um modelo ¢ dito “espacialmente implicito” quando ndo existe um
conjunto de coordenadas espaciais indicando qual mancha estd ocupada ou ndo, mas
sim uma variavel macroscopica: a propor¢do de manchas ocupadas. Ao invés de
analisar apenas a proporcao de sitios ocupados ao longo do tempo como no modelo de
Levins (1969), os “espacialmente explicitos” IFMs prevéem o estado de ocupacdo de
cada mancha de habitat individualmente: o modelo soma tantas equagdes quantas
manchas de habitat existem na paisagem, cada uma das quais regidas por um conjunto
de caracteristicas locais (area, isolamento, etc.). Esses modelos t€ém sido usados para
estudar a dindmica de plantas, insetos, pequenos mamiferos e passaros (Hanski e
Gaggiotti 2004).

Em alguns sistemas, contudo, a estrutura espacial (Fahrig 1992) ou a quantidade
total de habitat na paisagem (Keymer et al. 2000) ndo sdo os principais determinantes da
sustentabilidade da metapopulacdo, mas sim a taxa de substituicdo de manchas de
habitat, no caso de grupos especialistas de substratos muito efémeros em comparagdo
aos seus tempos geracionais (Snéll et al. 2005). Insetos vivendo em substratos

temporarios (eg., matéria organica em decomposicdo), plantas e liquens epifiticos,



fungos saprofagos, etc., ilustram alguns dos fortes candidatos a esse tipo de dinamica
(Snall et al. 2003).

Adicionalmente, a dindmica qualitativa das manchas pode ser decisiva no caso
de muitas plantas vasculares, com a possibilidade de formacao de bancos de sementes,
mediando um mecanismo de dispersdo ndo espacial, mas temporal (Eriksson 1996). A
qualidade das manchas pode influenciar as taxas de exting@o local. Com isso em mente,
Ellner e Fussmann (2003) enfatizaram que tais manchas podem muito bem ndo ser
prontamente re-colonizadas apds uma extingao local, como se assume freqiientemente
nos modelos. As causas da extincdo podem impor um tempo de resiliéncia para a
recuperacdo das propriedades nas manchas que as tornavam proprias para comportar
populacdes. Isso tem implicagdes fundamentais na utilizagio de modelos
metapopulacionais em planejamentos conservacionistas: espécies com requerimentos
diferenciados quanto ao estagio suscessional do habitat ndo podem ser englobadas em
um mesmo plano geral (Ellner e Fussmann 2003; Etienne e Heesterbeek 2001).

Outra simplificacdo do modelo de Levins (1969) diz respeito a insensibilidade
das taxas de exting¢do e colonizagdo a aspectos de ordem demografica, como densidade,
local (nimero de individuos na populacao local) e regional (nimero de populacdes na
paisagem). Hanski (1982) e Saether et al. (1999), para citar alguns exemplos,
argumentaram, em contrapartida, a favor da importancia desses aspectos sobre as taxas
de migracao.

Evidéncia empirica mostra que a densidade de populacdes locais pode afetar
positivamente as taxas de emigragdo, como em espécies sociais, ou negativamente,
como em espécies territoriais. Com isso em mente, Saether et al. (1999) demonstraram
matematicamente que se ha efeitos positivos, isto €, individuos tendem a evadir de
populagdes pequenas (efeito de Allee), migrando para popula¢des mais densas, a faixa
de ocupacao de manchas de habitat em escala regional na qual a metapopulagao ¢ viavel
sera reduzida em relacdo a sistemas onde ndo ha tal denso-dependéncia. Um exemplo
empirico desse fendmeno ¢ dado por Menéndez et al. (2002). Esse padrao de migragdes
mediadas pelo efeito Allee tendendo a decrescer o nivel de ocupacdo em escala de
paisagem representa o oposto do “efeito de resgate” (mas veja Kuussaari et al. 1998 e
Amarasekare 1998), introduzido por Hanski (1982) no ambito de metapopulagdes,
porém ja recorrente nos capitulos de comunidades, na teoria de biogeografia de ilhas.

Para entender o efeito de resgate é preciso uma apreciagdo detalhada dos

principios por detrds dos modelos. A principal novidade introduzida em MacArthur e



Wilson (1963) foi a sugestdo de que colonizagdes e extingdes recorrentes criam um
equilibrio dindmico em que o numero de espécies permanece relativamente constante, a
medida que a identidade dessas espécies muda ao longo do tempo. A taxa em que tal
substituicdo ocorre ¢ inversamente correlacionada com o tamanho da ilha e com a
distancia para a fonte de migrantes (como um continente). Quanto maior a ilha, menor a
chance extingdo das espécies residentes, prevenindo a disponibilizagdo de nichos;
quanto mais isolada a ilha, menor a chance de aporte de novas espécies. As maiores
taxas de substitui¢ao deveriam, portanto, ser esperadas em ilhas pequenas e proximas a
fonte de migrantes.

Brown e Kodric-Brown (1977) notaram que, realisticamente, os mesmos
parametros que influenciam a taxa de colonizacdo por novas espécies (eg., distancia da
fonte de migrantes), também influenciam as taxas de imigra¢do de espécies residentes
nas ilhas, podendo estas serem “resgatadas” da extingdo em estimativas superiores
aquelas originalmente propostas pelo modelo de MacArthur e Wilson (1963). As
maiores taxas de substituicio deveriam ser esperadas em ilhas pequenas, porém,
relativamente distantes da fonte, onde o resgate de espécies existentes ndo ¢ intenso.

Hanski (1982) percebeu a possibilidade do mesmo processo operar em
metapopulacgdes. Ele observou que espécies abundantes em escala regional, i.e., nimero
de populacgdes, eram abundantes também em escala local, i.e., tamanho das populacdes
locais, levando a uma correlagdo positiva entre essas duas magnitudes. Isso se da porque
o aumento na producdo de migrantes (devido a elevada abundancia regional de
populacdes) afeta positivamente tanto o tamanho como a longevidade das populagdes
locais (Hanski e Gaggiotti 2004). Assim, espécies em uma comunidade tendem para um
padrao (abundantes local e regionalmente) ou o outro (raras local e regionalmente)
dependendo do limiar de “efeito de resgate”. Isso significa que a grande maioria das
espécies caird em dois extremos no diagrama de abundancia local versus abundancia
regional, isto €, um padrdo de distribuicdo bimodal. Sua hipotese ficou conhecida como
“core”-satélite, expressando os dois extremos de distribuicdo (“core” — espécies
ocorrendo abundantemente em mais de 90% dos sitios; satélite — espécies ocorrendo
esparsamente em menos de 10% dos sitios, Hanski 1982; Hanski e Gyllenberg 1993).

Retratos dos padrdes de ocupagdo tém sido freqiientemente utilizados para aferir
processos de dispersdao dependentes de distancia, como o efeito de resgate. No entanto,
precaugdo € necessaria nessas inferéncias, especialmente se o retrato ¢ feito em apenas

um momento no tempo, pois tais padrdes podem ser potencialmente explicados por um



bom numero de processos demograficos alternativos (Pharo e Zartman 2007). Por
exemplo, Clinchy et al. (2002) demonstraram que padrdes de ocupagdo de populacdes
de um pequeno mamifero (Ochotona princeps Richardson) nos oeste dos Estados
Unidos poderiam alternativamente ser explicados por eventos de extingdo espacialmente
correlatos.

Gotelli (1991) demonstrou, ainda, que o padrdo de ocupacdo bimodal em
comunidades ndo ¢ gerado apenas pela denso-dependéncia nas taxas de extin¢do, mas
também nas taxas de colonizacdo. O modelo de Levins (1969) ja incorporava a denso-
dependéncia das taxas de colonizagdo: colonizacdes aumentam a medida que a
proporgao de sitios ocupados aumenta na metapopulagao devido ao aumento de fonte de
migrantes, mas inverte a relacdo até o ponto nulo, quando o numero de sitios
disponiveis para colonizacdes ¢ exaurido. Gotelli (1991) sugeriu que a primeira parte
dessa fun¢do pode ndo ser verdadeira se houver alguma fonte de migrantes externa ao
sistema, independente da proporc¢do de sitios ocupados (eg., um banco de sementes
perene), fendmeno batizado de “chuva de propagulos”. O autor demonstrou
matematicamente que se existe chuva de propagulos, o padrdo de bimodalidade nao ¢
atingido, a despeito do potencial de efeito de resgate.

Algumas tentativas de comprovar a chuva de propagulos tem sido feitas (eg.,
Dostal 2005), mas tanto o efeito de resgate como a chuva de propagulos sdo fendémenos
que aguardam ainda provas empiricas. Embora retratar o padrdo de ocupacdo de
comunidades e espécies seja uma ferramenta util para comprovar a limitagdo dispersiva
como mecanismo-causa das densidades reduzidas em habitats isolados (em uma
paisagem com poucos sitios ocupados), estudos quantificando o efeito da abundéancia
regional de populagdes precisamente nas taxas de extingdo e colonizacdo sdo
imprescindiveis. A dificuldade de replicacdao espacial e temporal de metapopulagdes na
grande maioria dos grupos biologicos ¢ um fator complicador (Gotelli 1991; Gonzalez
et al. 1998). Organismos pequenos com ciclos de vida curtos sdo de grande utilidade
nesse caso (Pharo e Zartman 2007). A compreensao cabal do realismo de paisagem, a
dinamica de substratos e a denso-dependéncia de taxas demograficas sdo fundamentais
para a conservacao de metapopulagdes no instavel quadro de disponibilidade de habitat

em que as metapopulagdes vivem.

2.2 Dinamica metapopulacional de briofitas



Briofitas retinem plantas avasculares sem cuticula lignificada, conseqiientemente de
pequeno porte, com ciclo de vida com alternancia de geragdes e predominancia da fase
haploide, representada pelo gametofito (Glime 2006). O gametodfito ¢ clorofilado e
responsavel pela reproducdo sexuada, resultando da qual o esporéfito que permanece
ligado a planta mae durante toda a sua vida e ¢ nutritivamente dependente em estagios
maduros. As briofitas reunem trés grandes filos: Anthocerotophyta (antdceros),
Marchantiophyta (hepaticas) e Bryophyta (musgos) (Glime 2006).

As briofitas tém sido usadas nas ultimas trés décadas como modelos em estudos
da dindmica metapopulacional em ambientes temperados (Soderstrom e Herben 1997;
Snéll et al. 2003, 2004, 2005; Lobel e Rydin 2009, Lobel et al. 2006a, 2006b, 2009) e
mais recentemente em ambientes tropicais (McLetchie e Puterbaugh 2000; Zartman
2003; Zartman e Shaw 2006; Zartman e Nascimento 2006; Garcia-Ramos et al. 2007;
Alvarenga et al. 2009) . Varios fatores apelam para a conveniéncia da inclusdo dessas
plantas nessa linha de pesquisa.

Primeiro, sdo tipicamente adaptadas a vida em habitats descontinuos e exibem
muitas vezes elevada especificidade por substrato (Snéll et al. 2005; Soderstrom e
Herben 1997). Isso reduz o problema freqliente de muitos estudos onde os limites das
manchas de habitat ndo sdo claramente distinguiveis e a matriz ndo ¢ necessariamente
indspita, contradizendo propriedades basicas das entidades metapopulacionais
(Freckleton e Watkinson 2002).

Segundo, as bridfitas freqiientemente se reproduzem por vias assexuadas e
sexuadas, representando uma margem de tamanho de propagulos e alcance de dispersao
interessantes para testar varias hipdteses vinculadas a migracdo em metapopulagdes
(Soderstrom e Diiring 2005; Snéll et al. 2004; Lobel e Rydin 2009, Lobel et al. 2006a,
2006b, 2009).

Terceiro, sdo plantas minutas e com ciclos de vida geralmente mais curtos em
comparagdo a plantas superiores, oferecendo uma oportunidade tnica de quantificar
parametros populacionais em periodos de tempo e espago experimentalmente tratdveis
(Pharo e Zartman 2007). Por exemplo, enquanto que espécies arboreas em florestas
tropicais levam décadas para completar um unico ciclo reprodutivo, briofitas epifilas
nesses mesmos ecossistemas levam ca. 6 meses (Zartman e Nascimento 2006).
Enquanto uma tnica metapopulacdo arbdrea se estende por quilometros a fio, cada
populacdo local consistindo de fragmentos florestais, as metapopulagdes de bridfitas

podem ser contidas em fragmentos individuais, sendo as populacdes locais distribuidas



nos substratos ali presentes (eg., troncos em decomposi¢ao). Essa praticidade em tempo
e espago permite contabilizar a dindmica de substituicdo de manchas de habitat, sem a
qual muitas previsdes a longo-prazo ficam superestimadas.

Os primeiros trabalhos a aferir a estrutura metapopulacional das briofitas, com
suas causas e conseqiiéncias, foram procedidos em florestas boreais (revisados em
Soderstrdom e Herben 1997). Esses estudos se concentraram em levantar o padrdo de
distribui¢do de algumas espécies e correlacionar isso as respectivas capacidades de
dispersdo e historicos de vida. Por exemplo, Soderstrom (1989) observou que embora
dois musgos epixilos, Ptilidium pulcherrimum (G.Web.) Vainio e Tetraphis pellucida
Hedw., possuissem a mesma distribui¢ao “core” na paisagem, a capacidade de produzir
esporos pequenos e facilmente transportados pelo vento explicava o padrao em uma das
espécies ao passo que a insensibilidade a perturbacdes locais explicava o mesmo padrao
na outra. Nesse mesmo sentido, Snéll et al. (2003) observaram que a importancia
relativa da conectividade da paisagem e das condig¢des locais varia entre duas espécies
co-genéricas, Orthotrichum speciosum (Nees) e O. obtusifolium (Brid.), de acordo com
suas habilidades de dispersdo. Kuusinen e Penttinen (1999) e Snill et al. (2004)
compilaram a distribuicdo de Neckera pennata Hedw., ameagada de extingdo, em varias
escalas espaciais e investigaram seus os principais fatores determinantes (cf. também
Wiklund e Rydin 2004a, 2004b). Com base nesses estudos com N. pennata, Snill et al.
(2005) construiram o primeiro modelo na ciéncia parametrizado ndo apenas na dinamica
da espécie mas também das manchas de habitat.

Visando ampliar as abordagens ndo apenas em detalhamento, mas em
representatividade taxondmica, Lobel et al. (2006a, 2006b, 2009) e Lobel e Rydin
(2009) avaliaram as hipodteses relativas a padroes de ocorréncia e habilidades de
dispersdo para meta-comunidades epifitas, uma lacuna na ciéncia de metapopulacdes
(Hanski e Gagiotti 2004), atentando para as repercussodes nas interagdes competitivas € a
importancia dos sistemas de reproducdo (dioicia e monoicia) e tamanhos de propagulos
(esporos e gemas) na estruturagdo das comunidades.

Todos esses estudos tém se mostrado fundamentais para entender os padrdes de
raridade nas briofitas e enderecar estratégias de conservagdo eficientes em regides
temperadas (eg., Soderstrom e During 2005; Soderstrom 2006; Soderstrom et al.
2007).

Em contraste, enquanto os estudos em regides temperadas somam trés décadas,

pouca aten¢do tem sido dada a tematica em regides tropicais. Visando sanar essa
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disparidade, Zartman (2003) foi pioneiro em retratar os padrdes de riqueza e diversidade
de bridfitas epifilas (habitantes de folhas de plantas superiores) em uma paisagem
fragmentada na Amazonia. Remanescentes florestais menores abrigaram baixa riqueza e
diversidade especifica, e esses indices mostraram estar estritamente vinculados aos
padroes de freqiiéncia em nivel de paisagem, sugerindo limitacdo via dispersao
(Zartman e Nascimento 2006). Particularmente, coloniza¢des reduzidas, e ndo
extingdes, sdo as causas sublineares desses resultados para uma das espécies tomada
como modelo nessa comunidade, Radula flaccida Gott. (Zartman e Shaw 2006).
Embora fatores locais (taxas de crescimento em populagdes locais) em fragmentos
menores respondam a essa tendéncia, ndo sdo suficientes para explicar o padrdo em
nivel de paisagem (taxas de crescimento locais sdo sempre positivas independente do
tamanho do fragmento florestal, porém menores em fragmentos pequenos), reafirmando
a importancia dos processos regionais na manuten¢ao da comunidade epifila (Zartman e
Shaw 2006). Alvarenga et al. (2009), em um breve estudo dos padrdes de ocupacao de
epifilas, confirmaram padroes de riqueza e diversidade com alusdo a limitagdes
dispersivas similares em uma paisagem fragmentada de Floresta Atlantica.

Estes estudos em adicao aqueles realizados em florestas boreais ilustram bem a
necessidade de acompanhamento temporal para a identificagdo dos processos
demogréficos que presidem a dindmica metapopulacional em um conjunto de
circunstancias, de especial interesse a fragmentagao e perda de qualidade e quantidade
de habitat (Fahrig 2003; Pharo e Zartman 2007). Tal perspectiva permitiria, por
exemplo, discernir se uma espécie esta seriamente ameagada ou apenas mostrando sua
dindmica “normal” (During 2006). Soderstrom (2006) coloca que muitas espécies
podem ocorrer naturalmente em esparsas populagdes pequenas na paisagem sem
qualquer sinal de declinio. Acompanhamento temporal e o detalhamento das estratégias
de dispersao e de crescimento local sdo imprescindiveis para discernir qual diregdo as
metapopulagdes estdo realmente tomando (Cleavitt 2005). Um exemplo oportuno ¢ o
caso do musgo Pogonatum dentatum (Brid.) Brid., que tem expandido sua faixa de
ocorréncia de dreas montanas para terras baixas na peninsula escandinava tanto devido a
disponibiliza¢do de nichos (Hassel e Soderstrom 2003) como a selecdo de fendtipos
mais “invasivos”, com maiores capacidades dispersivas (Hassel et al. 2005). Nessa
mesma légica, ¢ provavel que espécies sensiveis e inflexiveis a adaptagdo respondam na
diregdo oposta a supressao de nichos e/ou pressdes negativas as suas estratégias

reprodutivas (Cleavitt 2005).
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A dispersao de briodfitas a longa distancia ¢ principalmente mediada por esporos
(Glime 2006). Gemas usualmente contribuem para a expansdao de populacdes locais
(Longton 2006, mas veja Pohjamo e Laaka Lindberg 2003 como exemplo para
propagulos assexuados pequenos e equivalentes a esporos quanto a distdncia de
dispersdo). Quanto mais efémero o substrato, maior a necessidade de dispersao a longa
distancia (Longton 2006). Assim, todos os fatores que deprimem a reproducdo sexuada
sdo decisivos na dindmica de metapopulacdes. Um exemplo interessante ¢ o caso da
hepatica talosa didica Marchantia inflexa Nees et Mont. onde os sexos apresentam
histéricos de vida diferenciados, porém complementares o suficiente para garantir
razdes sexuais equilibradas em nivel metapopulacional (McLetchie e Puterbaugh 2000;
Garcia-Ramos et al. 2007). Razdes sexuais tendenciosas e segregacdo espacial estdo
entre os principais fatores preventivos do pareamento e fecundagdo cruzada em
bridfitas, (veja Bisang e Hedends 2004 para uma revisao do tema). As mesmas
tendéncias nas razdes sexuais, € mesmo a equivaléncia nos histdricos de vida dos sexos,
teoricamente sdo esperados em metapopulagdes mais dindmicas, como ¢ o caso das
epifilas. Assim, o estudo do tema em florestas tropicais tem muito a contribuir para o

estado da arte a nivel mundial.

2.3 Metapopulagoes epifilas e conservacio de briofitas em florestas tropicais

A parte da iniciacdo liderada por C.T. Zartman na Amazodnia, e em segunda instancia
por N. McLetchie nas ilhas Trinidad, nada existe sobre o conhecimento da dindmica
metapopulacional de bridfitas nos demais ecossistemas tropicais. Pouca informacgao
detalhada existe sobre as ameacas as bridfitas em ambientes tropicais em geral, de
acordo com comités da IUCN (the World Conservation Union) (Hallinbdack e Hodgetts
2000). Concernente ao estudo da biologia reprodutiva de briofitas, ao passo que o
nimero de estudos em dareas temperadas ultrapassa centenas, o conhecimento para
espécies tropicais ainda ¢ limitado (Egunyomi 1979; Odu 1982; Oliveira e Porto 1998,
2001, 2002, 2005; Porto e Oliveira 2002; Silva et al. 2009a, 2009b, 2010). Observagdes
como “reprodu¢do assexuada é mais comum em condi¢des estressantes e por isso ha
maior ocorréncia de espécies com reproducdo assexuada em dareas articas e alpinas que
em regides tropicais” (Schuster 1988 APUD Glime 2006) sao provavelmente mais um
reflexo da falta de conhecimento do que a realidade. Dentre as principais ameagas a

conservagdo de briofitas apontadas por Hallinbdck e Hodgetts (2000) esta a falta de
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informacao. Esses autores reforcam a urgente necessidade de inspe¢do de riqueza e
padrdes de distribuicdo de bridfitas nos paises que abrigam ecossistemas prioritarios
para conservacdo (a Floresta Atlantica ¢ o 3° hotspot mundial para conservacdo da
biodiversidade, Myers et al. 2000), com énfase nos sistemas de reproducao e capacidade
de dispersao das espécies. Como lider na plataforma das prioridades, as briofitas epifilas
compdem uma comunidade exclusiva de florestas tropicais, intimamente associadas a
elevados status de conservagdo (umidade e integridade fisiondmica da floresta) e
reinem uma série de caracteristicas atraentes para estudos reprodutivos e
metapopulacionais (Pharo e Zartman 2007; Sonnleitner et al. 2009).

Portanto, o estudo de metapopulagdes de espécies didicas em ambientes tropicais
representa um campo promissor € urgente virtualmente inexplorado em todos os seus

aspectos.
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Denso dependéncia na dinimica de colonizacio e extincio em uma metapopulacio

epifila de Floresta Atlantica

Resumo

A compreensdo das causas sub-lineares dos padrdoes de ocupacdo das espécies em
sistemas fragmentados ¢ fundamental para a conservagdo de metapopulagdes. O
presente estudo visou utilizar bridfitas epifilas de Floresta Atlantica para testar a
importancia do efeito de resgate, traduzido como a denso-dependéncia regional das
taxas de extingdo, e a chuva de propagulos, i.e., denso-independéncia regional das taxas
de colonizagdao em uma dada escala espacial, na sustentabilidade da metapopulagdo. Os
niveis de densidade regional de populagdes do musgo Crossomitrium patrisiae (Brid.)
Miill. Hal. foram manipulados e as taxas de extin¢ao e colonizacdo em forofitos focais
foram seguidas durante dois anos em um fragmento florestal bem preservado de
Floresta Atlantica ao Nordeste do Brasil. O nivel de ocupacdo de C. patrisiae na éarea
estudada mostrou ser principalmente modulado pela dispersdo via esporos e coloniza¢ao
de novos sitios, sem o resgate de populagdes ja existentes. A denso-dependéncia das
taxas de colonizacdo sugere que ndo hd um banco de didsporos (=esporos) persistente na
escala espacial (400m?) e no lapso temporal (dois anos) abrangidos no estudo. E uma
expectativa realistica, portanto, que escalas espaciais de interrupcdo de migragdo
maiores causem impactos consideraveis, mesmo irreversiveis, na distribuicao em nivel
de paisagem da espécie estudada, bem como também de outros grupos com dindmica

metapopulacional e sob condi¢des ecoldgicas similares.

Palavras-chave: Efeito de resgate, chuva de propagulos, fragmentacdao, dispersao,

processos locais

Abstract

The understanding of the underlying causes of occupancy patterns is fundamental for
the conservation of metapopulations. The present study aimed to use epiphyll
bryophytes as a model to test the importance of rescue effect, that is the regional
density-dependence of extinction rates, and the propagules rain, as a regional density-
independence of colonization rates, in the metapopulation. The levels of regional

abundance of populations of the moss Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. Hal. were
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manipulated and the colonization — extinction dynamics were followed along a two-year
period inside a well preserved Atlantic rainforest remnant in the Northeast of Brazil.
The occupancy of this species showed to be mainly controlled by dispersion via spores
and colonization of new sites, without any evidence of rescue of living populations.
This regional density-dependence of colonization rates suggest that there is no a
persistent diaspores bank (=spores) in the spatial scale (400m?) and in the lag-time (2
years) studied. It is therefore a realistic expectative interruption of migration in spatial
scales greater than this cause a significant impact, even irreversible, on the distribution
of the species studied and also in other metapopulation groups with similar traits and

under similar ecologic conditions.

Key-words. Rescue effect, propagulerain, fragmentation, dispersion, local processes

Introducio

De acordo com a teoria de metapopulagdes, a excedente presenga de imigrantes
produzidos por numerosas populacdes em escala regional pode prevenir eventos de
extingdo local e ajudar a manter populagdes localmente grandes, levando a uma
correlacdo positiva em abundancia regional e local de populacdes (Hanski 1982). Esse
fenomeno ¢ conhecido como efeito de resgate (Brown e Kodric-Brown 1977, Hanski
1989) e tem sido detectado para um numero de espécies de briofitas de florestas
temperadas e tropicais (Lobel et al. 2006a, Zartman 2003, Zartman e Nascimento 2006).
A abundancia regional de populagdes ¢ também influente nas taxas de colonizagdo.
Estas sdao positivamente correlacionadas visto que o numero de populagdes reflete
fontes de imigrantes, mas negativamente correlacionadas a partir do momento que a
escassez de sitios livres comega a prevenir novas colonizagdes, até o ponto em que nao
ha mais sitios disponiveis para serem colonizados (Levins 1969).

O nivel de ocupagdo reflete tanto a quantidade como a conectividade dos sitios
ocupados, ambos se traduzindo em limitagdo dispersiva (Hanski 1998). Em ultima
instdncia, a dindmica metapopulacional e a riqueza de espécies das comunidades
refletem os padrdes de ocupagao e a limitacdo dispersiva (Zartman e Shaw 2006, Pharo
e Zartman 2007, Virtanen e Oksanen 2007). Por exemplo, bridfitas tém mostrado
padroes de distribuigdo agregados (Sndll et al. 2003, 2004b, Lobel et al. 2006b),

tendendo a colonizar predominantemente arvores na vizinhanga de sitios colonizados
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(Snéll et al. 2005), e exibindo padrdes de distribuicao bimodal (et al. 2006a ¢ 2006b,
Zartman 2003, Zartman e Nascimento 2006). Contudo, visto que tais padrdes de
distribuicdo, especialmente se investigados em um inico momento no tempo, podem ser
potencialmente explicados por um bom numero de processos demograficos alternativos,
tais como extingdes espacialmente correlacionadas (eg. Clinchy et al. 2002), a
influencia da abundancia regional de populagdes diretamente sobre taxas de colonizagado
e extingdo ainda aguardam evidéncia empirica (Pharo e Zartman 2007).

A escala espacial na qual as redugdes no nivel de ocupacdo em bridfitas
perceptivelmente afeta taxas de colonizagdo ou preclude o efeito de resgate ¢ importante
para propositos de conservacdo (Pharo e Zartman 2007). Em florestas temperadas,
andlises genéticas revelaram que distdncias de até 350 m tendem a exibir maior
similaridade genética que pares separados por distancias maiores que esta, sugerindo
que os efeitos do isolamento atuam nessa escala espacial (Snéll et al. 2004a). Estudos na
Amazobnia central tém indicado que a base demografica para a perda de riqueza em
fragmentos florestais de 1 e 10 hectares em comunidades epifilas sdo as taxas de
colonizagdo (Zartman 2003, Zartman e Shaw 2006). Contudo, os limites abaixo dos
quais a dinamica metapopulacional ¢ sustentavel ¢ um tema promissor ainda pouco
investigado, especialmente em ecossistemas tropicas.

No presente estudo, nds visamos investigar tais limites em termos de escala
espacial e abundancia regional de populacdes, aplicando uma abordagem manipulativa.
Nos controlamos a abundancia regional de colonias do musgo tipicamente epifilo
Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. Hal. e acompanhamos as sub-seqlientes taxas
demograficas em forofitos focais. Nos lancamos duas hipdteses: 1) alteracdes em areas
minimas tais como 400m? serdo suficientes para a interrup¢ao nessas taxas, visto que
epifilas tem mostrado uma marcada interdependéncia localizada na dinamica
metapopulacional (Zartman e Shaw 2006), o que implica assumir que ndo ha um influxo
constante de migrantes vindo de fora dessa area (Gotelli 1991) e 2) a falta do efeito de
resgate sera aparente nos sitios submetidos a deplecao de colonias quando contrastados
com sitios inalterados. Nos testamos essas relacdes por descrever, debaixo de diferentes
situacdes de abundancia regional de coldnias, as taxas de colonizacdo e extingdo, as
taxas de substitui¢dao (razao entre colonizagdes e extingdes estocasticas) € os niveis de
ocupagdo (proporcdo de folhas ocupadas) dentro dos forofitos focais. Fatores
ambientais, bem como qualidades dos substratos e da biologia reprodutiva das coldnias,

foram incluidos nas analises como parametros co-variantes.
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Material e métodos

Espécie focal

Crossomitrium patrisiae (Hookeriaceae) ¢ um musgo pleurocarpico, que produz
espordfitos em ramos laterais, com forma de crescimento tipicamente prostrada,
pertencente a familia Hookeriaceae (Buck 1998; Goffinet e Shaw 2009). O género
Crossomitrium Miill. Hal. compreende o tinico grupo de musgos caracteristicamente
epifilos, isto ¢, exclusivo da comunidade epifila, ocorrendo apenas acidentalmente em
outros substratos (Buck 1998; Gradstein 1997). E endémico e amplamente distribuido
nos neotropicos, desde o sudeste do México, alcancando florestas tropicais imidas no
sudeste do Brasil (Allen 1990, Vaz e Costa 2006). A espécie apresenta gametofitos
firmemente aderidos no substrato (folhas de plantas no sub-bosque e sub-dossel) através
de densos tufos de rizdides na superficie ventral.

Crossomitrium patrisiae ¢ uma espécie didica, se reproduz sexuadamente
através de unido gamética com formacdo de esporofitos e assexuadamente através de
propagulos filamentosos produzidos principalmente agrupados em ramos especializados
tipicamente encurvados e com filidios curtos e densamente imbricados. Os esporos de
C. patrisiae sao pequenos (20 um) e as gemas grandes (ca.0,4 mm em comprimento).
Esta espécie foi escolhida para o estudo por apresentar quatro caracteristicas
interessantes para um experimento manipulativo in situ de processos demograficos em
uma pequena escala espacial e temporal: 1) os gametofitos, esporofito e ramos
especializados na producdo de gemas sdo facilmente vistos a olho nu (cf. Allen 1990);
2) a espécie tem ciclo de vida curto (Gradstein 1997); 3) a metapopulagdo exibe rapidos
ciclos de colonizagdo e extingdo de colonias (cf. Sonnleitner et al. 2009) e 4) a espécie
mostrou grande abundancia no fragmento estudado (Alvarenga et al. 2009).

A maioria das folhas recém-colonizadas por C. patrisiae abriga menos de trés
individuos, mas estes sdo suficientes para alcangar consideraveis graus de cobertura e
indices de reproducdo sexuada bem sucedida (Alvarenga et al., dados ndo publicados).
No entanto, nés denominamos essas folhas colonizadas como ‘colonias’ ao invés de
‘populagdes’ em vista da incerteza sobre a diversidade de entidades genéticas nas
mesmas, podendo estas ser constituidas, por exemplo, apenas de clones de um Unica

entidade.
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Area de estudo

O estudo foi realizado na Estacdo Ecoldgica Murici, situada nos municipios de Murici e
Messias, Alagoas, Brasil, entre os paralelos 9°11°057- 9°16’48”S e 35°45°207-
35°55°1270. A Reserva foi criada em maio de 2001, possui 6.116 ha e constitui uma
importante unidade de prote¢do da Floresta Atlantica no Nordeste do Brasil. A area
apresenta terreno montanhoso, com altitudes variando entre 100 e 650 m, entre vales
rasos e largos, tipicos da superficie do Planalto da Borborema, na transicdo para a
planicie costeira (IBGE 1985). O clima ¢ tropical, quente e imido, com temperatura e
pluviosidade média anual de 24°C e 2.200 mm, respectivamente, e uma distinta
sazonalidade no regime de precipitacdo, sendo maio, junho e julho, os meses mais
chuvosos e dezembro, janeiro e fevereiro, os mais secos (Instituto Nacional de
Meteorologia, dados referentes aos anos de 1961 a 1990).

A Estacdo Ecoldgica inclui um conjunto de remanescentes de tamanhos
variados, usualmente restritos aos topos de morro, com cobertura original de Floresta
Atlantica Ombroéfila Aberta Submontana (Veloso et al. 1991), dentro de uma matriz de
cana-de-aglcar ou pastagem. A area ¢ considerada prioritaria para a conservagao para
varios grupos bioldgicos, devido as altas taxas de riqueza e endemismo, particularmente
para aves (Brasil - MMA 2002). O maior e mais conservado fragmento florestal na area
(ca. 2.700 ha) foi o unico a abrigar inumeras colonias de C. patrisiae. Como ¢ tipico das
paisagens fragmentadas na Floresta Atlantica, o remanescente ¢ confinado a topos de
morro, ¢ durante a estacdo chuvosa, quando a temperatura oscila em uma média de
16°C, ¢ freqiientemente permeado por névoa. Todo o experimento foi procedido no

centro deste fragmento.

Trabalho de campo

Para testar o efeito da densidade regional de populagdes sobre as taxas de
mograficas foram procedidos experimentos de manipulagdo demografica em parcelas
permanentes de 400m? (20 x 20m). Previamente as manipulac¢des, foi investigada a
abundancia natural média de populacdes na area. Para isso, foram estabelecidas parcelas
de 25m? (5 x 5m) para contagem do numero total de folhas colonizadas por C. patrisiae.
Obtendo valores médios de densidade de coldnias de 4.08 = 0.50 colonias/m?, o que

representou ca. 8% das folhas disponiveis nessa unidade amostral. Com base nesse
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valor, quatro niveis de depressdo demografica foram procedidos: 0%, 40%, 70% e
100% de populagdes extintas. Cuidado foi tomado para manipular também a densidade
de coldnias ocorrendo até altura de 4 metros acima do solo, até onde foram observadas
esporadicamente colonias de C. patrisiae de acordo com estudos prévios na area
(Alvarenga et al. 2010). Cada tratamento foi aplicado em trés parcelas permanente de
400 m? distribuidas aleatoriamente no fragmento florestal. Dentro de cada parcela, oito
plots de 1 x Im foram deixados intactos, onde todas as folhas portando colonias de C.
patrisiae foram enumeradas e acompanhadas quanto as taxas de colonizacao e exting¢ao.
Com raras excegoes, cada plot abrigou apenas um foréfito, cada um usualmente com
oito a dez populagdes em média. Fotos hemisféricas, a 1,5 m do solo e em horério
padronizado, foram tomadas em todos os plots para verificagdo do grau de abertura do
dossel. Para isto foi utilizada camera digital Nikkon Coolpix 5400 e lente de 8mm (olho
de peixe) (Frazer et al. 2000). Posteriormente, as fotos foram analisadas utilizando-se o
programa GAP LIGTH ANALIZER vs. 2.0.

Dentro dos plots centrais, o nimero de folhas colonizadas foi contabilizado em
nove censos trimestrais a partir de janeiro de 2008 até janeiro de 2010. A escolha de
quatro censos anuais objetivou captar a sazonalidade climatica a qual as populacdes
estdo submetidas, e posicionaram-se especificamente no auge da estagdo seca (janeiro),
inicio da estagdo chuvosa (abril), auge da estagdo chuvosa (julho) e inicio da estacdo
seca (outubro). Esses quatro momentos climaticos foram enumerados em ordem
crescente de precipitacao, isto ¢, janeiro — outubro — abril — julho, e esses valores foram
usados como parametro categorico de estagcdo climdatica nas andlises estatisticas.

Em cada censo, um registro fotografico com escala de medida de referéncia de
todas as colonias foi feito para computar a presenga de competidores em contato direto
com C. patrisiae na colonia, dano no substrato, isto €, na folha, e presenca de estruturas
reprodutivas  sexuadas (espordfitos) e assexuadas (ramos propaguliferos).
Adicionalmente, e a area foliar foi computada para ca. 40% das réplicas, e a area
coberta pela espécie em ca. 20% das réplicas, utilizando-se o software scion images for
Windows (2000-2001 Scion corporation).

Todas as colonias dentro dos plots foram demarcadas e enumeradas
individualmente, e assim, foi possivel acompanhar o surgimento de novas colonias
(folhas vazias que se tornaram ocupadas no periodo entre censos), a extincdo de
coldnias existentes por evento deterministico (morte da colonia por queda da folha) ou

estocastico (morte da colonia sem queda da folha) e eventos de re-colonizagao (folhas
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que perderam a coldnia de C. patrisiae por estocasticidade qualquer e em censos
posteriores novamente colonizadas). O nimero de folhas desocupadas nos plots centrais
foi contabilizado em dois momentos, dezembro de 2008 e dezembro de 2009.

No presente estudo, taxa de colonizagdo se refere a propor¢ao de folhas
desocupadas (valor fixo deduzido da média das medidas obtidas em dezembro de 2008
e dezembro de 2009) que vieram a ser colonizadas em cada censo (novas colonias), € a
taxa de extingdo se refere a propor¢ao de coldnias existentes no censo # que nao foram
registradas no censo n+/. Taxas de colonizagdo usualmente implicam a contabilizagao
dos sitios disponiveis a cada censo. Contudo, a demanda em termos de tempo e logistica
geral de mapear a dindmica de folhas desocupadas, estimadas ser ca. 10.000 na escala
abrangida no presente estudo, resultaria na necessidade de aumentar o intervalo entre os
censos, € portanto, perda quanto as informacgdes a variagdo sazonal esperada no regime
climatico da area de estudo. Assim, optou-se por estimar indiretamente o numero de
folhas disponiveis através das médias de duas contagens realizadas, assumindo que essa
variavel ndo oscila muito ao longo do tempo (observagdes pessoais).

Ao final do estudo, todos os foréfitos acompanhados foram trazidos a
Universidade Federal de Pernambuco (UFPE) e com apoio de especialistas a identidade
dos mesmos pelo menos em nivel de familia foi obtida. Nenhuma das espécies possuia
folhas pilosas (usualmente evitadas por epifilas) e a identidade do for6fito usualmente
tem efeitos irrelevantes na distribuicao de bridfitas epifilas (cf. Sonnleitner et al. 2009)

e nao foi entdo incluida nas analises.

Analise de dados

Os efeitos da densidade regional de colonias, estagdo climatica e dos fatores locais sobre
as taxas de colonizacdo ¢ extin¢cdo foram analisados através de Modelos Lineares com
Efeitos Mistos (Crawley 2007). A densidade regional de coldnias, aqui expressa pelo
tratamento, e as varidveis locais foram tratadas como fatores fixos ao passo que parcela,
como fator aleatdrio. Os fatores locais aqui dizem respeito as seguintes variaveis 1)
propor¢ao de folhas com incidéncia de competidores em contato direto com C.
patrisiae; 2) propor¢do de folhas com incidéncia de individuos portando propagulos
assexuados (gemas); 3) numero de folhas com incidéncia de individuos portando
propagulos sexuados (esporofitos); 4) propor¢do de folhas apresentando dano foliar; 5)

area foliar média; 6) radiacdo solar difusa. A varidvel referente a presenga de
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esporodfitos foi inserida em valores inteiros porque a produg¢dao de um unico esporéfito
significa aporte de milhares de esporos, e reduzir essa informacdo a proporc¢des pareceu
biologicamente inadequado.

Taxas de colonizagdo foram modeladas como funcao da estagdo climatica,
densidade regional de colonias, incidéncia de reproducdo sexuada, assexuada e a
radiagdo solar difusa. Todas as demais variaveis locais (incidéncia de competidores,
dano foliar e area foliar) ndo foram incluidas porque descrevem apenas folhas recém
colonizadas, e ndao desocupadas, as quais intuitivamente influenciam a chace de
colonizagdo. De toda forma, para fins descritivos, diferengas na freqiiéncia de
ocorréncia desses parametros debaixo de diferentes tratamentos de abundéncia regional
de colonias foram testadas através de Andlises de Variancia (ANOV As). Por outro lado,
todas as condi¢des locais poderiam influenciar as chances de extingdo estocdstica e,
portanto foram inseridas no modelo inicial. Inicialmente todos os fatores preditivos
foram inseridos em um modelo geral, o qual foi seguidamente simplificado por remover
as interacdes e as variaveis ndo significativas, uma a uma. O modelo final escolhido foi
aquele que apresentou o menor AIC (Akaike’s Information Criterion) (Crawley 2007) o
qual penaliza modelos com mais parametros, mesmo que tais modelos inevitavelmente
reduzam a soma dos quadrados (Gotelli e Ellison 2004). As taxas de substitui¢cdo (razao
entre colonizacdes e extingdes estocasticas) e o nivel de ocupagdo (razdo entre folhas
ocupadas e desocupadas) nos forofitos focais foram testados para a influéncia da
densidade regional de colonias, estacdo climatica e todos os parametros locais que
influenciaram significativamente as taxas de colonizagdo e extingdo. NOs usamos
modelos lineares gerais seguindo o mesmo protocolo de simplificagdo por eliminagdo
de interagdes nao significativas (Crawley 2007).

Uma estimativa da expectativa de vida foi atribuida para todas as colonias que
naseceram e morreram dentro do periodo estudando. Assim, todas as colonias presentes
no primeiro censo foram excluidas em vista da impossibilidade de determinar com
exatiddo as suas idades. A expectativa de vida média nos diferentes tratamentos foi
comparada através de modelos lineares gerais. Novamente, os testes tomaram como
preditores abundancia regional de coldnias, estagdo climatica e fatores locais que
influenciaram significativamente taxas de extingdo e colonizacao.

Dados de logenvidade e taxas de substituicdo foram transformados na base de
logaritmo natural e todas as demais variaveis, inclusive as taxs de colonizacdo e

extingdo, foram transformadas em arcoseno previamente aos testes. Todas as analises
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estatisticas foram realizadas utilizando o software R versao 2.10.1 1 (R Development
Core Team 2003) com adigdo das bibliotecas Ime4n, nlme e MASS (Venables ¢ Smith
1999).

Resultados

Duas mil cento e trinta e oito colonias de C. patrisiae foram registradas em pelo menos
um censo ao longo dos dois anos de estudo. O numero de coldnias por censo variou de
614 a 980 (média 783 = 119 SD), sugerindo uma taxa de substitui¢do consideravel
mediada por colonizacdes e extingdes entre censos. A presenca de espordfitos, gemas e
a densidade regional de colonias foram influenciaram significativamente as taxas de
colonizag¢do de C. patrisiae, enquanto radiacdo solar difusa foi irrelevante (Tabela 1,
Figura 1). Nao houve sazonalidade significativa referente as estagdes climaticas, sendo
observadas até tendéncias opostas nos mesmos periodos dos diferentes anos (eg., julho
— outubro) (Figura 1). Plots inalterados quanto a densidade regional de coldnias
mostraram sempre taxas de colonizagdo superiores independente da estacdo climatica
(Figura 1).

Setecentos e quarenta e nove eventos de extingdo deterministica e 547 de
extingdo estocastica, dos quais apenas um foi seguido de re-colonizagdo, foram
registrados durante o estudo. Nenhuma das varidveis incluidas neste estudo influenciou
as taxs de extincdo (mas veja adiante para presenca de gemas). Manipulagdes na
abundancia regional de colonias ndo causaram aumentos nas taxas de extin¢ao (Figura
2), conforme era esperado, tampouco levaram a expectativas de vida diferenciadas
(baseado em 303 coldnias que surgiram e se exinguiram por causas estocasticas no
periodo estudado). A expectativa média de vida na area em geral foi ca. 2,75 (£1,81 SD)
censos, ou seja, um maximo de aproximadamente 9 meses. Esporofitos foram raros em
situagdes atendendo os pré-requisitos para analise da longevidade e, portanto, pouco
pode ser dito sobre sua influéncia nesse dado. No entanto, a producdo de gemas mostrou
um forte efeito positivo sobre longevidade (modelo linear geral, coeficiente 3.195¢-01,
p <0.0001). Em concordancia, essa diminui¢do na chance de extingdo, traduzida aqui
como maior longevidade, que parece ser causada pela produ¢do de gemas
aparentemente repercutiu em menores taxas de substituicdo nos forofitos focais (um
efeito negativo da producdo de gemas foi observado sobre a taxa de substitui¢do

(modelo linear geral, coefficient: -0.309; p <0.05). Esporofitos, por sua vez,
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influenciaram positivamente (modelo linear geral coeficiente: 0.086; p <0.05). A
abundancia regional de colonias e a estacdo climatica, por sua vez, ndo afetaram taxas
de substitui¢do. Todos os plotes focais em todos os censos exibiram taxas de
substitui¢do > 1 (Figura 3), o que indica que colonizagdes em geral superam extingoes,
em ultima instancia explicando o aumento observado nos niveis de ocupagao (Figura 4).
O nivel de ocupacdo foi marcadamente distinto entre os diferentes tratamentos de
adundancia regional de colonias (modelo linear geral, coeficiente: -0.002; p <0.0001) e
seguiu tendéncias crescentes em todos, exceto no tratamento de 100% de deplegao
regional de coldnias (Figura 4).

A érea foliar média das folhas colonizadas por C. patrisiae nao diferiu entre
tratamentos (ANOVA, F3, 92 = 116.2, p = 0.96). A area proporcional ocupada pela
espécie sobre a folha e o numero de individuos na populagdo médios foram 10 (+0,05
SD)% e 2,27 (£3,16 SD), respectivamente. A maioria das folhas colonizadas por C.
patrisiae (63%) apresentou algum tipo de dano foliar, sendo que em média tal dano
afetou ca. 1% da area disponivel, com raros casos de contato direto com individuos da
espécie focal e de danificacio adquirida; colonizagdes ocorreram em folhas ja
danificadas na quase totalidade dos casos. A propor¢ao de folhas colonizadas por C.
patrisiae exibindo dano foliar foi superior no tratamento 100% (média 84% + 16 SD)
em relagdo aos demais tratamentos (sempre abaixo de 70%) (F 3, 92 = 0.25, p <0.05),
mas o tempo de vida de populacdes em folhas com dano versus sem dano ndo foi
significativamente diferente (t = 0.4443, df = 300, p = 0.65), podendo dano foliar ser
considerado irrelevante para a chance de extingdo estocastica, como de fato o foi. A
queda da folha, traduzida na taxa de extin¢do deterministica, também ndo foi afetada
por essa variavel, conforme mencionado anteriormente. A propor¢do de folhas
colonizadas onde C. patrisiae esteve em contato direto com competidores foi superior
no tratamento 0% (média 21% =+ 21 SD), seguido do tratamento 40% (14% + 16 SD),
70% (12% + 14 SD) e 100% (5% + 11 SD) (ANOVA, F 3,92 =0.11, p <0.05), porém a
presenga de competidores ndo afetou a expectativa de vida da populagdo (t = 1.0654, df

=32.429, P = 0.29).

Discussao

Regentes da dinamica de colonizagdo e extingdo de C. patrisiae
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O nivel de ocupacdao de C. patrisiae na area estudada mostrou ser principalmente
modulado pela colonizagdo de novos sitios, sem o resgate de populagdes ja existentes.
Tais colonizagdes provém de imigrantes produzidos localmente, ie., esporofitos, mas
também regionalmente, indicado pelas respostas aos niveis de abundancia regional. A
denso-dependéncia das taxas de colonizagdo sugere que nao hd um banco de diasporos
(=esporos) persistente na escala espacial (400m?) e no lapso temporal (dois anos)
abrangidos no estudo, confirmando nossa primeira hipdtese. Por sua vez, a denso-
independéncia das taxas de extincdo, isto ¢, a insensibilidade desse parametro a
densidade regional de populagdes, dispensa a possibilidade de efeito de resgate no
sistema, contrario a nossas expectativas expressas na segunda hipdtese. Ademais, o
limite em termos de densidade regional de coldnias abaixo do qual a metapopulacio se
sustenta ndo ficou evidente, pois em todos os tratamentos, colonizagdes superaram
extingodes (taxas de substituicdo) e a repercussdo nos niveis de ocupacao nos forofitos
focais evidenciou um maximo de estagna¢do (no caso do tratamento 100%), e ndo de
diminuicao.

Uma fonte externa de migrantes independentes dos niveis de ocupagdo regional
na epifila estudada poderia se sustentar com base na existéncia de um banco de
diasporos aéreo. Disponibilidade de propagulos em tempo e espago ¢ reconhecidamente
uma fungdo tanto de dispersdo ex situ por vias aéreas como de persisténcia in sifu via
propagulos enterrados em um banco terrestre (Ross-Davis e Frego 1994). O banco aéreo
pode refletir o aporte local, regional (comunidades vizinhas) e at¢ mesmo global de
esporos e gemas minutas (Van Zanten e Pocs 1981). Embora o padrao de disposicao de
esporos de briodfitas seja altamente leptocurtico, dentro de um raio maximo de 2 metros
(Pohjamo et al. 2006; Rydin 2009), a propor¢ao de esporos depositados sempre difere
do total produzido na fonte, indicando que fracdes sao carregadas por distancias maiores
(Hutsemekers et al. 2008). As distincias através das quais esporos podem ser
transportados dentro de florestas tropicais ¢ completamente desconhecida, mas os
resultados do presente estudo sugerem bancos aéreos sdo limitados em areas de 400m?
para epifilas didicas com esporos de tamanho similar a C. patrisiae.

Apesar da relativa auséncia de fontes externas de migrantes e da direta
dependéncia das colonizagdes em relacdo a quantidade manipulada de fonte de
migrantes, esses migrantes parecem ndo resgatar populagdes locais nem afetar sua
longevidade. Aparentemente, migrantes de C. patrisiae sao mais bem vindos em sitios

vazios, em coeréncia com a virtual auséncia de re-colonizagdes observadas no estudo. A
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presenca de individuos precludirem a germinagdo de esporos via substancias
alelopaticas (eg. Kato-Noguchi et al. 2000) ou estes exaurirem os recursos locais,
embora o substrato pouco oferece a bridfita nesse sentido (Monge-Néagera e Blanco
1995, Wanek e Portl 2005 mas veja Boyd et al. 1999; Hietz et al. 2002), sdo
possibilidades remotas. O mais provavel ¢ que o tempo de vida remanescente de sitios
apos extingdes estocasticas de populagdes ndo seja longo o suficiente para incorrer boas
chances de re-colonizacao.

Nenhum dos fatores incluidos no presente estudo mostrou qualquer influéncia
significativa nas taxas de extingdo de C. patrisiae (exceto o efeito indireto da produgao
de gemas aferido nas andlises de longevidade). Referente a competicdo, um estudo
minucioso, com a estimativa do grau de interagdo entre competidores, ainda ¢
necessario para saber o efeito dessa interacdo na mortalidade de individuos de C.
patrisiae. Competicdo ¢ assunto controverso nas bridfitas, sendo reportados tanto
efeitos positivos (Pedersen et al. 2001) como negativos (Okland e Okland 1996,
Wiklund e Rydin 2004, Crowley et al. 2005). Comunidades epifitas sdo usualmente nao
interativas (Snall et al. 2004b, Lobel et al. 2006a) e provavelmente o mesmo se da em
epifilas, devido as elevadas taxas de substitui¢ao de substrato (Zartman e Shaw 2006).
No entanto, altos indices de cobertura (25 - 45% da area foliar) e diversidade de
espécies (casos de 25 -30 espécies em uma Unica folha ja foram registrados) (Lucking
1997, Coley et al. 1993, Sonnleitner et al. 2009) sdo associados a condic¢des
microclimaticas favoraveis (Coley et al. 1993; Sonnleitner et al. 2009). Padrdes
conclusivos quanto a competi¢do em sistemas epifilos ainda ndo sdo claros e merecem
estudos em escala refinada (mas veja Coley 1993 para competi¢do entre hepaticas e
liquens em uma floresta tmida no Panama).

Ao passo que dano no substrato foi irrizorio em termos de area afetada e
irrelevante na longevidade ou nas chances de extingdo, a irrelevancia da area do
substrato foi inédita para uma metapopulacdo de bridfita. Em florestas temperadas, o
diametro das arvores ¢ um indicativo de tempo sob o qual o substrato esteve disponivel
para colonizacdo bem como da chance de dispersdo de gemas por pequenos animais
(Snall et al. 2003) ou mesmo da qualidade do substrato (Glime 2006). No caso de folhas
em florestas tropicais, contudo, rea ¢ uma caracteristica taxondmica e ndo genealogica,
e assim, pouco remete a qualidade ou idade, isto ¢, tempo de exposi¢do. O sub-bosque
abriga folhas na escala de milhares de unidades, as quais apresentam uma faixa de

variacdo em tamanho relativamente estreita, ¢ intuitivamente, a mesma chance de serem
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colonizadas. Somando-se a isto, epifilas mesmo nas mais favoraveis condigdes nao
ocupam todas as folhas disponiveis na floresta; os efeitos positivos da interagcdo
(Mueller e Wolf-Mueller 1991) poderiam ndo compensar os negativos (Coley et al.
1993) e a interagao ser ecologicamente insustentavel. No caso de C. patrisiae, o qual
ocorre com elevada abundancia nos fragmento florestal estudado (ca. 5 coldnias por
m?), a espécie coloniza apenas 8% das folhas disponiveis na area. Por fim, epifilas ndo
respondem ao total de espaco disponivel (graus de cobertura superiores a 40% sao
raros). Assim, ¢ extremamente improvavel que area “alvo” disponivel para colonizagdes
seja exaurida e represente algum problema para sistemas epifilos, em coeréncia com os
resultados do presente estudo.

A proporcao normal de sitios ocupados por C. patrisiae, embora baixa, € a priori
suficiente para sustentar metapopulacdes viaveis da espécie na area. Com larga
disponibilidade de sitios disponiveis, o resgate de populagdes parece ser estratégia de
pouco uso para C. patrisiae, sendo a habilidade de alcangar com sucesso novos sitios
mais importantes para a persisténcia em longo prazo. No presente estudo, os efeitos
deletérios da reducao de populagdes vizinhas nas taxas de colonizagao foram suficientes
para freiar o aumento nos niveis de ocupacdo nos plots focais dos tratamentos mais
extremos (100% de eliminagdo de populagdes regionais), aumento este observado em
todos os demais tramtamentos (Figura 5).

O modelo de manchas dindmicas (Snall et al. 2003) os quais designam bem as
condi¢des epifitas (Snall et al. 2003; Lobel et al. 2006a, 2006b) e, intuitivamente,
também as condi¢des epifilas (Zartman e Nascimento 2006), assumem que as taxas de
extingdo sdo governadas pela substituicdo de manchas, ao passo que extingdes
estocasticas com respectiva integridade da mancha sao menospreziveis. O modelo pode
adequadamente descrever a dindmica de espécies com baixas habilidades dispersivas,
entre elas as suscecionais tardias (Lobel et al. 2006a). Este ndo parece ser o caso das
epifilas, apesar do extremo dinamismo dos seus substratos: tanto em R. flaccida na
Amazoénia (Zartman et al., dados ndo publicados) como em C. patrisiae na Floresta
Atlantica no presente estudo, causas estocasticas perfazem 40% do total de extingdes.
Ademais, igualmente as espécies suscecionais tardias, essas colonistas transitorias
dependem enormemente de habilidade de dispersdo para assegurar a persisténcia da
metapopulacdo em longo prazo.

Padrdes de ocupagdo (abundancia local versus abundancia regional) sao

tipicamente usados para inferir processos de colonizagdo dependentes de distancia (Gu
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et al. 2001; Snall et al. 2003; Zartman e Nascimento 2006; Lobel 2006a). Precaucao ¢
necessaria, contudo, visto que tais padrdes, especialmente se estudados em apenas um
ponto no tempo, podem ser potencialmente explicados por processos demograficos
alternativos (e.g. Clinchy et al. 2002). Ademais, a existéncia de padrdes adicionais
aqueles descritos por Hanski (1982) como “urbano” e “rural” no contexto das bridfitas
(Soderstrom e Herben 1997) sugerem que os niveis de ocupagdo podem ser, ao invés de
estaticos, status constantemente mutaveis nas espécies. Por exemplo, espécies rurais sdo
distribuidas em uma larga faixa regional, mas sempre com populacdes pequenas. Esse
padrao provavelmente nao existe em estabilidade (Soderstrom 1988). Se dispersao ¢
eficiente o suficiente para colonizar longas distancias, deveria supostamente ser
eficiente em escala local. E muito mais provavel que espécies rurais estejam ou
decrescendo ou expandindo em tamanho populacional aonde o habitat vem mudando
mais rapido que a dindmica populacional tem tido tempo de regular suas ocorréncias,
como diante da fragmentagcdo das florestas (Soderstrom 1988). Como um exemplo,
Hassel e Soderstrom (2003) apresentam evidéncia de que a recente expansdo de areas
montanas para terras baixas na peninsula escandinava do musgo Pogonatum dentatum
(Brid.) Brid. ¢ vinculada a necessidade da espécie de manchas de habitat pequenas e
agrupadas quem vem se tornando mais comuns em terras baixas com a constru¢do de
vias rodovidrias. Ademais, Hassel et al. (2005) descobriram que fenotipos de
populagdes em terras baixas (referente a estratégias reprodutivas) sdo mais invasivos.
Intuitivamente, assim como esta espécie tem desenvolvido um comportamento invasivo,
bridfitas com histdricos de vida menos flexiveis, como as residentes perenes, podem ser
mais suscetiveis a alteragdes da configuracdo de habitat na paisagem, provavelmente

respondendo com contragdes em seu padrdo de ocorréncia.

Conservagao e pesquisas futuras

A necessidade de confirmar o enorme montante de evidéncia indireta da
importancia da dispersdo através de estudos quantitativos especificamente das taxas de
colonizacdo e extingdo ¢ fundamental para esclarecer quais parametros demograficos
sdo mais sensiveis aos efeitos da recorrente fragmentagdo do habitat, oferecendo cartas -
chave para estratégias de conservagdo mais eficientes para bridfitas (Pharo e Zartman
2007). Em vista disso, noés objetivamos na presente pesquisa detectar os limites em

escala espacial e em termos de abundancia regional de colonias, bem como os processos
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demograficos nos quais esses parametros atuam, para uma espécie singular de epifilas
em floresta Atlantica. Nossos resultados sugerem que depressdes nos niveis de
ocupacdo em uma escala tdo pequena quanto 400m? afetam consideravelmente taxas de
colonizagdo levando a estagnagdo nos niveis de ocupacdo em fordfitos focais. Nos
acreditamos que as repercussdes nos niveis de ocupagao poderiam ser mais evidentes se
o experimento incluisse a manuten¢do, com deplecdes periddicas de coldnias recém-
chegadas, dos niveis de abundancia de coldnias nas parcelas permanentes, o que ndo foi
0 caso. Também cogitamos a possibilidade da dindmica intra-foro6fito mascarar os
efeitos a largo prazo da varidvel regional. Em toda instancia, as respostas nas taxas de
colonizacdo sugerem que ¢ uma expectativa realistica que escalas espaciais de
interrup¢do de migragdo maiores de 400m? causem impactos consideraveis na
distribuicao da espécie em nivel de paisagem.

Diferencas substanciais no investimento reprodutivo siao esperadas entre
metapopulagdes briofiticas de acordo com o nivel de instabilidade do substrato, e assim,
a biologia reprodutiva dessas plantas em ambientes tropicais, com epifilas liderando as
candidatas mais oportunas, representa um campo promissor para futuras pesquisas.
Enquanto o tempo despreendido entre o estabelecimento e a primeira produgdo de
esporos em bridfitas de metacomunidades em florestas boreais ¢ grande (eg., 19 — 29
anos em Neckera pennata Hedw., Wiklund & Rydin 2004), levando a lapsos de tempo
enormes entre a alteracdo do habitat e a resposta da briofita, bridfitas epifilas completam
ciclos de vida em menos de 12 meses e certamente respondem de forma imediata a
perturbagdes. Isto acresce o suporte para a inclusdo das epifilas como bioindicadores-
chave em florestas tropicais.

Os padrdes encontrados em C. patrisie quanto ao efeito de resgate ndo devem
ser interpretados incondicionalmente. Um estudo similar ao presente recentemente
conduzido com Radula flaccida na Amazonia (Zartman et al., dados ndo publicados)
trouxe indicativos do efeito de resgate nessa espécie. Eventos de re-colonizagdo
ocorreram em uma freqiiéncia de 10%, em contraste com C. patrisiae, onde foram
ausentes. No entanto, em ambas as espécies, taxas de colonizagdo responderam
prontamente aos experimentos. Nos sugerimos, portanto, que a conservacgao de briofitas
epifilas deve focar em fatores que afetam a habilidade de dispersdo, com condi¢des
microclimaticas lideres nesse aspecto (Coley 1993; Sonnleitner et al. 2009).
Microclima, i.e., umidade relativa e disponibilidade de luz, sdo reconhecidas como os

principais condutores da distribuicdo de epifilas (Coley et al. 1993; Monge-N4ajera
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1989; Richards 1984; Wu et al. 1987), mas nos acreditamos que a faixa de variagdo da
unica varidvel microclimatica aferida no presente estudo — incidéncia luminosa - foi
curta para especulagdes no tema.

A sincronia da propor¢do de sitios ocupados entre tratamentos ao longo do
tempo sugerem que o universo estudado estd subordinado ao mesmo regime ambiental.
Nao ¢ possivel avaliar o papel de microclima como principal regente do desempenho de
dispersdo. No entanto, essa possibilidade ¢ real, indicado pela completa auséncia de C.
patrisiae em fragmentos pequenos e perturbados na area estudada (Alvarenga et al.
2009). Dispersao rege provavelmente ndo apenas a distribuicdo nos fragmentos, mas
também dentro deles; espécies com reproducdo sexual freqiiente colonizam mais sitios
nos fragmentos (Alvarenga et al. 2009) mostraram que. Portanto, nds sugerimos que
estudos futuros devem abordar mais espécies, em uma paisagem mais ampla com
diversas situagdes microclimaticas para uma compreensao mais cabal dos processos que
governam a dindmica de metapopulagdes desse grupo chave para a conservagdo da

brioflora de florestas tropicais.
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Tabela 1. Resultados do melhor modelo linear misto das taxas de colonizacao e extingdo de C.
patrisiae na Estacdo Ecoldgica Murici.

Variavel preditiva Coeficiente S.D. d.f. t-value p

(Intercept) 0.1884 0.0232 754 8.0998 0.0000
Regional abundance of colonies -0.0013 0.0003 10 -3.8652 <0.05*
Proportion of colonies producing gemmae -0.0787 0.0301 754 -2.6093 <0.05*
Total number of colonies producing sporophytes 0.0205 0.0082 754 2.5010 <0.05*

AIC=-312.76
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Figura 1. Taxas de colonizagdo (niimero de folhas colonizadas no momento ¢# + 1 /
nimero de folhas desocupadas no momento ) de C. patrisiae nos plots permanentes
debaixo dos tratamentos de depressdao demografica manipulada ao longo dos censos na
Estacdo Ecoldgica Murici. Valores médios = 95% de interval de confianga sdo
mostrados. Circulos, quadrados, estrelas e tridngulos representam, respectivamente, 0%,
40%, 70% e 100% de deplecao regional de populacdes.
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Figura 2. Taxas de extingdo (numero de folhas extintas no momento ¢ + 1 / nimero de
folhas colonizadas no momento ¢) de C. patrisiae. Valores médios = 95% de interval de
confianga sdo mostrados. Circulos, quadrados, estrelas e tridngulos representam,
respectivamente, 0%, 40%, 70% e 100% de deplecao regional de populagdes.
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Figura 3. Taxas de substituicdo, isto ¢, razao entre o nimero absoluto de colonizagdes e
extingdes de populacdes de C. patrisiae, nos plots permanentes debaixo dos tratamentos
de depressdao demografica manipulada. Valores médios £ 95% de interval de confianca
sao mostrados. Circulos, quadrados, estrelas e tridngulos representam, respectivamente,
0%, 40%, 70% e 100% de deplecao regional de populacdes.
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Figura 4. Proporg¢ao de folhas ocupadas por C. patrisiae nos plots permanentes debaixo
dos tratamentos de depressao demografica manipulada na area. Valores médios + 95%
de interval de confianga sdo mostrados. Circulos, quadrados, estrelas e tridngulos
representam, respectivamente, 0%, 40%, 70% e 100% de deple¢do regional de
populagdes.
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Razao sexual, segregacio espacial e taxas de fertilizacio em uma metapopulacio

do musgo epifilo neotropical Crossomitrium patrisiae (Brid.) Mull. Hal.

Resumo

Briodfitas sdo tipicamente adaptadas a vida em habitats naturalmente fragmentados e,
portanto dependem fundamentalmente de eficientes estratégias dispersivas. No presente
estudo, nds investigamos a biologia reprodutiva do musgo neotropical Crossomitrium
patrisiae (Brid.) Miill. Hal em Floresta Atlantica para investigar quais estratégias
asseguram a sobrevivéncia do mesmo no dinamico sistema epifilo em que se vive.
Exemplares de C. patrisiae foram coletados ao longo de dois anos em ca. 150 foréfitos
com coldnias integras e individuos de C. patrisiae saudéaveis. Todos os individuos
dentro das colonias foram estudados quanto ao tamanho do gameto6fito, expressao
sexual (presenca e numero de gametoécios) e, no caso de individuos femininos, nimero
de arquegodnios fertilizados (i.e, esporofitos) e distdncia para o individuo do sexo
masculino mais proximo. O padrdo de domindncia do sexo feminino recorrente nas
briofitas ndo foi observado em C. patrisiae. Ao contrario, tanto em nivel de
metapopulacdo como em nivel de individuos a predominancia foi tendenciosa para o
sexo masculino, na razdo de 0.409: 13 (das coldnias unissexuais) e 0.439: 1J (dos
individuos expressando o sexo), respectivamente. As elevadas taxas de expressdo sexual
(76%) e de fertilizagdo (90% das colonias bissexuais, 40% do total de individuos
femininos estudados, e 75% das que ocorreram em colonias bissexuais) registradas
neste estudo para C. patrisiae ndo encontram precedentes em quase nenhuma bridfita
didica estudada até entdo. Tais resultados apontam para a interdependéncia da dindmica
metapopulacional e biologia reprodutiva e contribuem para o entendimento dos fatores
sublineares das razoes sexuais tendenciosas recorrentes dentre as briofitas.

Palavras-chave: Dioicia, dispersdo, epifilas, dindmica metapopulacional

Abstract

Bryophytes develop on spatially fragmented habitats and rely on efficient dispersal for
the long-term survival. In this study we aimed to investigate the reproductive biology of
the neotropical moss Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. Hal. in Atlantic rainforest to
to investigate which strategies ensure its survival under such an unstable and patchy
epiphyllous system where it grows. For this, samples of C. patrisiae were collected

along two years in nearly 150 phorophytes harbouring healthy colonies. All shoots in
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the colonies were studied regarding size, sexual expression (presence and number of
gametoecia produced), and in the case of females, also the number of gametoecia
fertilized and the distance for the nearest male. The so-common bias toward the female
gender was not observed in C. patrisiae. On the opposite, the male sex dominated in
individual (0.40%: 13 of individuals expressing sex) and metapopulational (0.439: 138
of unisexual populations) levels. The high rates of sexual expression (76% of examined
shoots) and fertilization (90% of bisexual populations, 40% of total females and 75% of
females occurring in bisexual colonies) has never been reported before for any
bryophyte. Our results point for a strong dependence of reproductive biology and
maintenance of metapopulation dynamics and help to understand the underlying causes
of biased sex ratios on bryophytes.

Key-words: Dioicy, epiphylls, metapopulation dynamics

Introducio

Organismos adaptados a vida em ambientes instdveis delegam sua sobrevivéncia a
elevada produgdo de migrantes, quer para estagios de dorméncia quer para colonizagao
de novos sitios (Soderstrom e Herben 1997). Bridfitas comumente exibem
especializacdo por susbtratos efémeros em ambientes florestais (Glime 2006). Visto que
propagulos sexuais sdo menores e alcancam maiores distancias (Longton 2006), fatores
que previnem o sucesso da reproducdo sexuada sdo de importancia fundamental na
dindmica metapopulacional das briofitas em ambientes florestais.

O sucesso reprodutivo sexual de bridfitas didicas ¢ menor que das monodicas
(Soderstrom e During 2005, Glime 2006) e, portanto, as primeiras usualmente
dependem de vias assexuadas para expansdo e manuten¢do de populagdes locais
(Longton 2006). Tais expansdes por vias assexuadas levam a segregacao espacial dos
sexos, resultando em ultima instancia na auséncia de um dos sexos em escala local
(Shaw 1993), regional (McLetchie e Puterbaugh 2000) ou mesmo global, sendo um dos
sexos desconhecido para algumas espécies de bridfitas (Bisang e Hedends 2005).
Populagdes completamente femininas sdo mais comuns, € quando ocorrendo ambos os
sexos na populacdo, o padrdo de dominancia feminina em nimero de individuos se
repete (Glime 2006). Taxas de germinagdo diferenciadas tém sido reportadas para
algumas espécies (Shaw e Gaughan 1993, McLethcie 1992), mas aspectos ambientais

parecem ser mais importantes na questao.
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Algumas espécies exibem especializacao de habitat sexo-especifica, onde muitas
vezes a presenca de individuos masculinos e o nivel de investimento em estruturas
sexuadas nestes ¢ vinculada a micro-sitios mais amenos (cf. Stark et al. 2005 ¢
referéncias similares para sete espécies listadas por eles), mas evidéncia contundente
para esta regra ainda ¢ escassa (Bisang e Hedends 2005). A possibilidade de
predisposicdo genética controlar a expressdo sexual foi sugerida por Cronberg et al.
(2006), que nao encontraram predominancia de qualquer sexo nas proporcdes de
identidades genéticas uma populag’ao de Hylocomium splendens (Hedw.) B.S.G., um
musgo perene de florestas boreais que tem sido consistentemente registrado na mesma
populacdo com taxas de razdo sexual de identidades fenotipicas tendenciosas (2.69:13)
(Rydgren e @kland 2002). Ainda estudos sugerem que incompatibilidade genética pode
previnir a producdo de esporofitos mesmo em situagdo de pareamento sexual
(McLetchie 1992, 1996, Bisang e Hedenis 2008).

Quaisquer que sejam as causas sublineares que deprimem diretamente o sucesso
de reproducdo sexual, bridfitas tém notavelmente sido bem sucedidas em habitats
naturais tipicamente fragmentados. Investigar a variagdo reprodutiva entre espécies de
bridfitas efémeras ou anuais pode prover informacdes valiosas para compreensao dos
mecanismos que facilitam, previnem e/ou compensam a reprodu¢do sexuada. No
presente estudo, nods visamos investigar a biologia reprodutiva de Crossomitrium
patrisiae (Brid.) Mull. Hal., um musgo tipicamente adaptado a vida na superficie de
folhas em sub-bosque de florestas tropicais para testar as causas mais imediatas que
usualmente previnem o sucesso de reproducgdo sexuada (Figura 1).

Estudos sobre a ecologia populacional de epifilas ainda sdo escassos, mas tém
indicado forte dependéncia da dindmica metapopulacional a aspectos denso-
demograficos, mediada principalmente por dispersdo a longa e média distancia
(Zartman 2003, Alvarenga et al. 2009). Com isto em mente, nos partimos do
pressuposto principal que nenhum dos eventos limitantes imediatos do sucesso de
fertilizacdo (Figura 1) ocorrem em C. patrisiae. As causas sublineares, isto €, o historico
de vida diferenciado entre os sexos ¢ objeto de estudos futuros. Assim, no presente
estudo foram investigados 1) a razdo sexual (total de individuos masculinos e
femininos, propor¢do de colonias masculinas, femininas e mistas, e propor¢do de
individuos masculinos e femininos em coldnias individuais), 2) a expressdo sexual
(proporgdo de colonias e de individuos expressando o sexo), 3) a taxa de fertilizagdo

(proporg¢do de colonias e de individuos femininos portando esporofitos) e 4) a escala
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espacial efetiva para fecundacdo, testando para a distdncia minima dos individuos do

sexo oposto e a influéncia da abundéancia de gametoécios de ambos os sexos.

Material e métodos

Espécie estudada

Crossomitrium patrisiae ¢ um musgo pleurocarpico didico pertencente a familia
Hookeriaceae, com ocorréncia restrita ao Neotropico e amplamente distribuido nas
florestas tropicais do Brasil (Allen 1990, Vaz ¢ Costa 2006). E uma espécie que exibe
preferéncia por substrato, ocorrendo freqlientemente sobre a superficie de folhas e
acidentalmente em galhos finos de plantas superiores no sub-bosque e eventualmente no
sub-dossel em pequenas clareiras e principalmente em areas sombreadas no interior da
floresta. Os gametofitos crescem firmemente aderidos ao substrato através de densos
tufos de rizéides na por¢do basal de filidios inferiores. Os gemetofitos possuem
dimorfismo foliar, com duas fileiras de filidios menores centrais crescendo uni-
direcionalmente na parte superior do caulidio, e duas fileiras de filidios mais compridos
crescendo lateralmente abaixo destes (Buck 1998). Gametangios masculinos e
femininos ocorrem em individuos separados, € os gametoécios (conjunto de bracteas e
os gametangios protegidos por estas, denominados periquécios e perigdnios nos
individuos femininos e masculinos, respectivamente) se desenvolvem entre os filidios
superiores e laterais e sdo facilmente distinguidos sem necessidade de técnicas
destrutivas: periquécios sdo usualmente mais compridos, de acordo com a forma tipica
dos arquegodnios, e perigdnios, sdo curtos e arredondados, abrigando os anteridios
tipicamente ovais fixados por meio de hastes unicelulares. A espécie também produz
gemas em ramos especializados. Crossomitrium patrisiae ocorre abundantemente na
area do presente estudo e tem sido objeto de pesquisa da dindmica metapopulacional
durante quatro anos, sendo a investigacdo de suas propriedades reprodutivas

fundamental para o entendimento do tema.

Area de estudo

Exemplares de C. patrisiae foram coletados no maior e mais conservado fragmento
(2.700 ha) da Estagdo Ecologica Murici, situada nos municipios de Murici e Messias,
Alagoas, Brasil (9°11°057-9°16°48”S e 35°45°207-35°55°12”0). Trata-se de uma area

de Floresta Atlantica que inclui um conjunto de remanescentes de tamanhos variados,
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grande parte restrita aos topos de morro, com cobertura original de Floresta Atlantica
Ombroéfila Aberta Submontana (Veloso et al. 1991). A Reserva foi criada em maio de
2001, possui 6.116 ha e constitui uma importante unidade de prote¢do da Floresta
Atlantica no Nordeste do pais. A altitude varia de 100 e 650 m, o clima ¢ tropical,
quente ¢ umido, com temperatura e pluviosidade média anual de 24°C e 2.200 mm,
respectivamente, sendo maio, junho e julho, os meses mais chuvosos e dezembro,
janeiro e fevereiro, os mais secos (Instituto Nacional de Meteorologia, dados referentes

aos anos de 1961 a 1990).

Coletas e tratamento do material botanico

Crossomitrium patrisiae coloniza tipicamente varias folhas em um tnico arbusto,
doravante referido como forofito, eventualmente se estendendo pelos peciolos (Buck
1998). Cada folha colonizada do forofito € considerada uma coldnia no presente estudo,
isto ¢, uma unidade espacialmente delimitada que abriga individuos geneticamente
distintos ou clones. Coldnias de C. patrisiae foram acompanhadas durante dois anos,
sendo 150 arbustos escolhidos aleatoriamente, distando no minimo 10 m entre si,
demarcados no interior do fragmento florestal e revisitados periodicamente para um
registro fotografico de todas as colonias presente nesses. Este acompanhamento
temporal visou evitar imprecisdo na distdncia minima de fecundagao investigada a partir
desse material. Espécies epifilas sdo tipicamente limitadas pela curta longevidade do
substrato (Zartman 2003). Folhas de plantas superiores em florestas tropicais vivem em
média dois anos (Reich et al. 2004), e extingdes de briofitas devidas a queda do
substrato, € em menor instancia devidas a morte estocastica de individuos dentro de
colOnias persistentes, implica imprecisdo na ocorréncia dos sexos nas colonias € nos
forofitos, e portanto, na estimativa da distancia minima para fertilizagdo bem sucedida,
com formagao de esporofitos.

Colonias de C. patrisiae raramente mostraram ser densas, sendo possivel
visualizar as delimita¢des entre individuos. A comparagdo entre fotos seriadas permitiu
a deteccdo de perda de individuos ou mesmo de partes do corpo destes (a primeira
autora notou que as porcdoes mais antigas dos gametofitos se tornam marrom-
esbranquigadas e senescentes apds ca. 12 meses). Somente forofitos com a maior parte

das colonias e individuos intactos e saudaveis foram elegiveis para o presente estudo.
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Ademais, visto que individuos de C. patrisiae raramente permanecem saudaveis por
dois anos, forofitos foram trazidos para laboratorio gradualmente ao longo do periodo
de estudo, em trés coletas, julho de 2008, julho de 2009 e janeiro de 2010.

Fotos hemisféricas, a 1,5 m do solo e em horario padronizado (5:00 as 6:00
AM), foram tomadas nos sitios de todos os fordfitos para verificagdo do grau de
abertura do dossel. Para isto foi utilizada camera digital Nikkon Coolpix 5400 e lente de
8mm (olho de peixe) (Frazer et al. 2000). Posteriormente, as fotos foram analisadas
utilizando-se o programa GAP LIGTH ANALIZER vs. 2.0.

Em laboratério, inicialmente, foi anotada em cada fordfito a distancia relativa
entre colonias com pelo menos um individuo feminino e coloénias com pelo menos um
individuo masculino. Todos os individuos de cada colonia foram entdo umedecidos com
agua destilada, cuidadosamente destacados do substrato, apdés um mapeamento da
distancia relativa entre individuos masculinos e femininos em colonias bissexuais
(utilizando fotografias e analises no programa scion images for Windows - 2000-2001
Scion corporation), lavados em agua destilada, e analisados em estereomicroscopio.
Todos os individuos foram investigados para tamanho total do gametofito em
centimetros, expressdo sexual (presenca e numero de gametoécios) € numero de

arquegonios fertilizados (i.e, esporo6fitos) no caso de individuos femininos.

Analise dos dados
A influéncia das variaveis preditivas no sucesso reprodutivo, aqui definido como
probabilidade de fecundagdo efetiva (formagdo completa de esporo6fito) e numero total
de esporofitos produzidos, foi avaliada através de Modelos Lineares Generalizados
(GLMs) assumindo distribuicao (quasi-) binomial dos erros para os dados binarios, e
distribuicao (quasi-) Poisson para os dados de contagem (Crawley 2007). As varidveis
preditivas testadas foram o numero de gametoécios produzidos em nivel individual, a
presenca de individuos masculinos na coldnia, a distancia para o individuo masculino
mais proximo, o nimero total de individuos masculinos na coldnia, o nimero total de
perigonios produzidos na coldnia e as razdoes numero de individuos femininos/nimero
de individuos masculinos e nimero de periquécios/nimero de perigdnios nas coldnias.
Para testar a influéncia da radiagdo solar difusa sobre as razdes sexuais, tamanho
dos gametofitos e nimero de gametoécios, regressoes lineares foram aplicadas, e para
testar a diferenca de tamanho entre sexos, uma analise de variancia (ANOVA) foi feita.

Todos os dados, exceto os binarios (presenca-auséncia de esporodfitos e de individuos



50

masculinos) e os valores de radiacdo solar difusa, foram transformados visando
linearizagdo e homogeneidade de variancias (Gotelli e Ellison 2004). Os valores de
numero de espor6fitos nos individuos femininos foram transformados por raiz quadrada,
todos os demais valores foram transformados na base de logaritmo natural. Todas as
analises estatisticas foram procedidas no software R versdao 2.10.1 1 (R Development

Core Team 2003).

Resultados
Setecentos e noventa e sete individuos foram estudados em 279 coldnias distribuidas em
97 forbfitos. Dentre as coldnias, 219 (78.5%) continham individuos expressando o sexo,
das quais 181 revelaram ser unissexuais (52 femininas: 129 masculinas) e 38 coldnias,
bissexuais. Nem sempre colonias bissexuais foram encontradas frutificando e nem todos
os individuos femininos das coldnias bissexuais portavam esporofitos: 22 de 82
individuos femininos que ocorreram em coldnias bissexuais ndo portavam esporofito e
quatro das 38 coldnias bissexuais foram encontradas sem espordfitos, uma das quais
abrigava apenas dois individuos femininos com um periquécio cada uma. As demais
ndo encontraram justificativas na disponibilidade de individuos dos sexos ou de
gametoécios nos mesmos. Em cada colonia bissexual individualmente, a razdo sexual
tendeu ao equilibrio (razdo sexual média 1.09 + 1.11 SD, mediana 1.00, n=38), e
incidéncia de radiagdo solar ndo mostrou qualquer influéncia nesse padrdao (1> = -
0.01094, F = 0.5997, p = 0.4437, G.L. = 36).

Em nivel individual, o estudo dos 797 individuos revelou uma razao sexual de
0.43 9: 1 &, com uma taxa de inexpressividade de 24,2%. Individuos inexpressivos
mostraram ser significativamente menores que os masculinos e femininos (ANOVA, F
= 32.606, p <0,0001), que por sua vez ndo diferiram entre si em tamanho (individuos
femininos 4.56 = 4.83 SD; individuos masculinos 5.72 + 8.04 SD, inexpressivos 2.42 +
2.88 SD, medidas em centimetros) e tampouco quanto ao investimento em nimero de
gametoécios produzidos total (individuos femininos 10.45 + 19.41 SD, individuos
masculinos 13.15 £ 19.00 SD) ou por unidade de tamanho (centimetro) (individuos
femininos 3.21 £+ 4.09 SD, individuos masculinos 3.89 + 4.61 SD). Incidéncia luminosa
ndo afetou o numero de inflorescéncias produzidas e nem o tamanho dos individuos em
ambos 0s sexos.

Dentre os 184 individuos femininos estudados, 72 (40%) mostraram estar

fertilizados, ¢ nenhum caso de aborto foi observado. A presenga de individuos
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masculinos na col6nia mostrou ser o principal fator determinando a probabilidade de
fecundacdo e o nimero de esporofitos produzidos por individuo (Tabela 1). Isso ficou
evidente no fato da distancia para o individuo masculino mais préoximo ter sido
importante quando analisadas todas as colonias, mas ndo dentro de colonias bissexuais
(Tabela 1). Os eventos de sucesso de fecundagdo em colonias unissexuais femininas
estiveram atrelados a presenca de colonias masculinas (e bissexuais) nas adjacéncias
imediatas, isto é, de folhas (unidade de substrato onde se desenvolve a colonia)
pertencentes ao mesmo forofito (arbusto). Tais casos se referem a apenas 11 dos 72
individuos femininos portando esporofitos no estudo. A distdncia maxima para
fecundacdao dentro de colonias bissexuais registrada foi 6 cm, e entre coldnias, 5 cm
(distancia entre o individuo de uma coldnia ao individuo do sexo oposto da outra,
ambos geralmente ocorrendo préximos ao peciolo em folhas opostas).

O numero de individuos masculinos € o niamero total de perigonios produzidos
por eles ndo afetaram as chances de produgdo de esporoéfitos (Tabela 1). No entanto,
essas variaveis passaram a ser importantes quando em termos proporcionais: situagdes
com relativamente poucos individuos masculinos, resultando em razdes sexuais
tendenciosas para o sexo feminino (Figura 2, ocorréncias acima da linha tracejada),
mostraram estar mais relacionadas com falta de fecundacdo em individuos femininos
habeis (portando ao menos um periquécio). Isso sugere que a probabilidade de
fecundacao efetiva ¢ mais limitada pela disponibilidade de individuos masculinos que
femininos. De fato, o numero de inflorescéncias produzidas por cada individuo
feminino nao influenciou a probabilidade do mesmo ser fertilizado nem o numero total
de esporofitos produzidos por este (Tabela 1). Colonias esporofiticas, independente do

tamanho, abrigaram individuos em razdes sexuais tendendo ao equilibrio (Figura 2).

Discussao

Sucesso de reproducio sexuada

A proposta do presente estudo foi avaliar o sucesso de reprodugdo sexuada em C.
patrisiae assumindo que nenhum dos eventos limitantes imediatos ocorre na espécie, a
saber, falta de expressdo sexual ou, quando expressando o sexo, razdes sexuais
desbalaceadas levando a segregacao espacial e falta de pareamento entre os sexos ou até
mesmo insucesso reprodutivo mesmo em pareamento devido a incompatibilidade

genética (Figura 1). Todas as expectativas foram confirmadas.
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O padrao de dominancia do sexo feminino recorrente nas bridfitas ndo foi
confirmado em C. patrisiae. Ao contrario, tanto em nivel de metapopulagdo como em
nivel de individuos a predominancia foi tendenciosa para o sexo masculino, na razao de
0.409Q: 13 (das colonias unissexuais) e 0.43%9: 13 (dos individuos expressando o sexo),
respectivamente. Assim, esta espécie vem se somar as unicas doze dominadas pelo sexo
masculino que Bisang e Hedends (2005) reportam para o mundo, em uma compilagdo
de 103 taxons para os quais informacao ¢ disponivel.

Visto que os individuos inexpressivos foram significativamente menores que os
masculinos e femininos no presente estudo, € razoavel pensar que esses casos se tratam
de imaturidade e ndo esterilidade. A hipdtese de que existe maior predisposi¢do genética
a inexpressividade no sexo sub-representado (eg., Cronberg et al. 2003), ou que
individuos femininos t€m iniciacao sexual mais tardia em termos de tamanho devido ao
esforco reprodutivo geralmente maior neste género que porta o esporofito parcialmente
parasitico (Glime 2006), ndo parece se aplicar no presente caso porque individuos
inexpressivos foram significativamente menores que ambos, masculinos e femininos.
Ainda assim, mesmo assumindo que todos os individuos inexpressivos no presente
estudo fossem geneticamente femininos, a razao sexual seria aproximadamente 19: 1J3.
Em todas as instancias, o padrdo de dominancia feminina é refutado em C. patrisiae.

A taxa de expressdo sexual encontrada em C. patrisiae (76% dos individuos), e
os provaveis casos de imaturidade, que devem elevar ainda mais essa estimativa, esta
dentre as maiores ja registradas até o presente para uma briofita didica. Para citar alguns
exemplos, taxa de expressdo conhecida ¢ de 13% em Bryum apiculatum Schwaegr.
(Oliveira e Porto 2002), 17% em Marchantia inflexa (McLetchie e Puterbaugh 2000),
22% em Plagiominium afine (Bland.) T.Kop., (Cronberg et al. 2003), 33% em
Pseudocalliergon trifarium (Bisang et al. 2004), 38% em Barbula agraria Hedw.
(Oliveira e Porto 2005), 39% Syntrichia caninervis (Stark et al. 1998), 39% em
Abietinella abietina (Hedw.) Fleisch. (Bisang et al. 2004), ca. 50% em Anastrophyllum
helerianum (Nees ex Lindenb.) R.M.Schust. (Pohjamo e Laaka Lindberg 2003), 58%
em Hyophila involuta (Hook.) Jaeg. (Oliveira e Porto 2005), e 70% em H. splendens
(Rydgren e Okland 2002). A tUnica espécie, a0 nosso conhecimento, apresentando taxa
de expressdo superior a de C. patrisiae foi Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.) Warnst.,
com 82% de 10.000 individuos expressivos em uma razio de 1.59: 13 e

freqiientemente observado portando esporofitos (Riemann 1972).
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A elevada freqiliéncia de expressdo sexual soma-se a eficiéncia de fecundagao
observada em C. patrisiae. Em 90% das colonias bissexuais houve producdo de pelo
menos um esporofito, sendo que 40% do total de individuos femininos estudados, e
75% dos que ocorreram em colonias bissexuais, estavam fecundados. Tamanhas taxas
de fertilizagdo nunca foram reportadas para qualquer espécie de briofita didica. Ha
pouca base para acreditar que os casos de pareamento sem producdo de esporofito
indiquem incompatibilidade genética (McLetchie 1996, Bisang e Hedends 2008) em
colonias de C. patrisiae; tais casos devem ser mais bem explicados pela posicao relativa
dos individuos nas colonias, com interposi¢do de competidores (liquens ou briofitas) ou
fatores ndo avaliados (Longton e Greene 1969, Granzow de la Cerda 1989, Bisang et al.
2004, Rydrigen et al. 2006).

A distancia entre sexos desempenhou um papel importante em C. patrisiae
quando no contexto global, mas mostrou-se insignificante dentro das colonias
bissexuais. Isto significa que o Unico fator realmente determinando a chance de
fecundacao em C. patrisiae ¢ a presenca de individuos masculinos na colonia ou nas
adjacéncias imediatas. Curiosamente, o numero de periquécios nao preveé o numero final
de espordéfitos produzido por fémea. Bisang et al. (2004) encontraram o mesmo padrao
em A. abietina, mas ndo para R. triquetrus, onde o niumero de periquécios prevé o
numero de esporofitos final. Os autores acreditam que provavelmente o elevado niimero
de individuos e periquécios resultou em saturacdo no caso de A. abietina. Outra
similaridade entre A. abietina e C. patrisiae foi a distancia minima para o macho mais
proximo, 5 cm. Bisang et al. (2004) argumentam que esta distancia mais curta em
relacdo a R. triquetrus, 35 cm, pode se dar devido a estrutura relativamente mais laxa
em A. abietina limitar o transporte de agua por capilaridade, uma das principais forcas

motoras no carreamento de anterozoides (Proctor 1982).

Crossomitrium patrisiae no contexto global

A maior parte da informagao referente aos padrdes de razdo sexual em briofitas provem
de ambientes temperados (revisados em Bowker et al. 2000 e Bisang e Hedenés 2005),
mas os poucos estudos realizados em ambientes tropicais também confirmam o padrao
de dominancia feminina (eg., Oliveira e Porto 2001, 2002, 2005, Bisang ¢ Hedenés
2005), ou no méximo apontam para proporcdes equilibradas (eg., McLetchie e
Puterbaugh 2000). Dentre as 12 espécies dominadas pelo sexo masculino que Bisang e

Hedends (2005) encontraram ao compilar 103 espécies distribuidas em uma larga faixa
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de habitats, apenas duas referéncias provinham em ambientes tropicais. Assim, ndo ha
razdo para crer que os padroes de dominancia entre ambientes temperados e tropicais
diferem de forma geral.

No entanto, ¢ sabido que epifilas, inclusive C. patrisiae, se desenvolvem
sustentavelmente apenas em florestas tropicais preservadas e com elevados indices de
umidade ambiental (Gradstein 1997, Buck 1998). Florestas tropicais que abrigam uma
boa diversidade de epifilas certamente representam ambientes extremamente favoraveis
para desenvolvimento de exuberantes comunidades briofiticas (Gradstein et al. 2001).
Assim, C. patrisiae fornece uma 6tima oportunidade para investigar o que acontece na
biologia reprodutiva de uma espécie didica em um ambiente extremamente favoravel.

McLetchie (1992) e Stark et al. (2000) sugeriram que o custo de reproducao
sexuada ¢ maior para individuos masculinos em vista de que estes sempre realizam todo
o investimento na producdo de gametas, ao passo que femininos realizam todo o
investimento reprodutivo apenas se fecundadas, evento infreqiiente em espécie didicas.
Em vista dessa desvantagem, o sexo masculino ¢ competitivamente desfavorecido e
tolera menos estresse ambiental, tornando-se mais raro quanto mais extremo o
ambiente. Tal hipdtese do “custo realizado de reprodugdo sexual” foi testada
explicitamente apenas para duas espécies e ratificada em apenas uma (Stark et al. 2000,
Bisang et al. 2006). Estudos em ambientes extremamente favoraveis seriam oportunos
para por a prova essa hipOtese até entdo controversa. Se as condi¢des favorecem
elevadas taxas de fecundagdo, tal situacdo incorreria em um maior custo reprodutivo
para o sexo feminino, menor desempenho competitivo dos mesmos, e finalmente a
razdes sexuais viciadas em dire¢do ao sexo masculino.

Crossomitrium patrisiae apresenta as maiores taxas de fecundacao ja registradas,
40%, que ¢ praticamente a taxa de pareamento (somente trés das 38 col6nias onde
houve pareamento ndo houve producdo de esporofitos sem causa aparente) e de fato o
sexo feminino foi superado em abundéncia pelo masculino em quase o dobro. Se as
elevadas taxas de fecundagdo explicam a razdo sexual, contudo, depende de
investigagodes refinadas sobre custo reprodutivo, desempenho competitivo, e tolerancia a
circunstancias adversas na espécie. Crossomitrium patrisiae & caracteristicamente
“colonista” baseado no senso de During (1979), classe descrita exibindo um esfor¢o
reprodutivo “médio”. A possibilidade de isso repercutir na capacidade competitiva do
sexo, contudo, parece remota, pois C. patrisiae ocorre na grande maioria dos casos em

colonias ndo interativas (Alvarenga et al., dados ndo publicados.) e a principio nenhum
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estresse ambiental foi abrangido no estudo; o presente estudo representa uma porcao da
faixa de variagdo ambiental apenas favoravel.

Uma hipétese plausivel para razdes sexuais foi levantada por Cronberg et al.
(2006), que através de marcadores moleculares, provaram que a dominancia do sexo
feminino (2.6%: 1) a nivel de ramet para H. splendens nio é explicada por tendéncias
a inexpressividade ja que ambos os sexos estavam igualmente representados entre os
inexpressivos. Ainda mais, ao nivel de identidades genéticas foi dominada pelo sexo
masculino (19: 33" sugerindo que na realidade o vicio para o sexo feminino a nivel de
identidades fenotipicas deve ser um artefato de amostragem, pela maior abundancia de
individuos femininos e conseqiiente maior chance representacdo na amostra. As analises
eletroforéticas mostraram a existéncia de apenas um genotipo feminino e trés
masculinos. Os autores sugerem que a melhor explicacdo para isso ¢ que o Unico
individuo feminino deve ter chegado antes que os masculinos, implicando mais tempo
sob propagacdo clonal, como previamente sugerido por Rydgren e Okland (2002).
Assim, fatores aleatdrios e temporais parecem explicar a razdo sexual nessa colonia
singular.

Tempo de chegada em coldnias locais € irrelevante para C. patrisiae porque as
colonias epifilas sdo extremamente efémeras, e na realidade em coldnias bissexuais, as
razdes tenderam ao equilibrio. Em nivel de metapopulacdo, o tempo de chegada de
individuos masculinos pouco poderia explicar a maior representatividade porque a
propagacao clonal ndo se da nessa escala. A unica hipdtese, porém prematura, que
podemos levantar no presente caso ¢ a possibilidade de taxas de germinagdo mais
flexiveis em individuos masculinos, permitindo o estabelecimento em uma gama mais
ampla de sitios. Embora pouca variagdo ambiental possa ser capturada na area estudada,
a variacdo temporal (eg., sucesso diferenciado no estabelecimento de individuos
masculinos e femininos durante o inicio da estacdo chuvosa e o inicio da estacao seca)
nas taxas de germinagdo, no investimento em estruturas reprodutivas sexuadas e
assexuadas, em adicdo ao custo reprodutivo e habilidade competitiva, ainda sdo

necessarios para compreender a dindmica da espécie.

Reproducio sexuada e a perspectiva metapopulacional
O padrao de dominancia entre sexos muitas vezes ndo ¢ fixo nas espécies, podendo
variar de acordo com a metodologia aplicada para acessa-lo. Quanto maior o nivel de

detalhamento e maior a faixa de habitats e de tempo incluidas no estudo, mais exata a
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conclusdo. Virias espécies tém sido reportadas diferindo entre areas geograficas, de
acordo com o substrato, altitude, niveis de poluicdo, niveis de maturidade, niveis de
densidade da populagdo e entre populagdes sem causa evidente (cf. Bisang e Hedends
2005).

No presente estudo, uma metapopulagdo de um tUnico fragmento de Floresta
Atlantica foi investigada e pouca variabilidade ambiental pdde ser abrangida. Briofitas
epifilas ndo dependem do substrato para nutricdo nem hidrata¢do (Richards 1984) e
todas as populagdes estiveram debaixo do mesmo regime de precipitagdo, que € o
principal fator ambiental regente na diversidade de epifilas (Sonnleitner et al. 2009). A
auséncia de efeito da incidéncia de radiacdo solar difusa nas razdes sexuais bem como
nas caracteristicas dos individuos (tamanho e produgcdo de gametoécios) em C.
patrisiae, embora possa ser entendida como respostas indiferenciadas de ambos os
sexos a estresse ambiental, deve ser mais bem interpretada como falta de
representatividade cabal do espectro, visto que todas as populacdes foram coletadas em
ambientes centrais e bem preservados da floresta.

Independente das causas da razdo sexual e das elevadas taxas de fecundacao em
C. patrisiae, as conseqiiéncias sdao claras. Somente um sistema envolvendo a
possibilidade de um ntimero abundante de individuos de ambos os sexos na paisagem
(média de folhas colonizadas no fragmento florestal estudado ¢ de 100/25m?),
colonizando ligeiramente (ie., colonias pouco interativas) uma grande quantidade de
folhas (tornando difusa a probabilidade de extingdo regional) (Alvarenga et al., dados
ndo publicados), elevando assim a chance de pareamento seguido de alto sucesso de
fecundagdo, poderiam sustentar uma metapopulagdo em um sistema tdo dindmico.
Bengtsson e Cronberg (2009) demonstraram que em um contexto genético, vicios em
direcdo ao sexo feminino reduzem mais o tamanho de populacdo efetivo do que vicio
em dire¢do ao sexo masculino, podendo essa ser uma causa para a freqiliente
predominancia de individuos femininos observados nas espécies de bridfitas. Os autores
sugerem que vicios em direcdo ao sexo masculino ndo seriam acompanhados de
prejuizo no tamanho efetivo de populagdes se compensados com altas taxas de
fecundacdo. O caso de C. patrisiae pode estar representando esse trade-off. O alto

sucesso reprodutivo ¢ vital para a sustentabilidade desta metapopulagao.
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Tabela 1. Influéncia de variaveis preditivas singulares sobre a chance de reproducdo sexual

(producdo de pelo menos um esporofito) e numero total de esporofitos produzidos por cada

fémea de acordo com GLMs. Todos os fatores preditivos, exceto “numero de periquécios

individual”, se referem ao somatorio na populagdo. Para testar a influéncia da presenga de

individuos masculinos, todas as colonias foram incluidas, para todas as demais varidveis, apenas

populagoes bissexuais foram incluidas. Resultados para a influéncia da distancia sao dados nos

dois sentidos (total de populagdes e apenas populagdes bissexuais), visto que ocorreram

cruzamentos dentro e entre colonias adjacentes.

Parametro Fator preditivo Coeficiente  Erro Valor de p
padrao 4

Presenca de esporofitos  Presenca de individuos 3.1793 0.4073  7.806 5.92¢-15 ***
masculinos
Numero de individuos 0.6469 0.3390 1.908 ns.
masculinos
Numero de perigdnios 0.3160 0.1833 1.724 ns.
Numero de individuos -0.7509 0.3597 -2.087 0.036863 *
femininos
Numero de periquécios -0.5974 0.2364  -2.527 0.011493 *
Numero de periquécios -0.0974 0.2509  -0.388 ns.
individual
Distancia do macho mais -0.6261 0.0969 -6.461 1.04¢-10 ***
proximo (todas as populagdes)
Distancia do macho mais -0.03732 0.1591 -0.234 ns.
préximo (apenas populacdes
bissexuais)

Numero de espordfitos  Presenca de individuos 0.6011 0.1452  4.140 3.47e-05 ***
masculinos
Numero de individuos -0.0239 0.1098 -0.218 ns.
masculinos
Numero de perigdnios 0.0221 0.0645 0.342 ns.
Numero de individuos -0.1262 0.1182 -1.068 ns.
femininos
Numero de periquécios -0.0168 0.0743  -0.226 ns.
Numero de periquécios 0.1431 0.0911 1.571 ns.
individual
Distancia do macho mais -0.0907 0.0256  -3.535 0.000408 ***
préximo (todas as populagdes)
Distancia do macho mais 0.0053 0.0578  0.093 ns.

proximo (apenas populacdes

bissexuais)
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Historicos de vida diferenciados entre os sexos
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Figura 1. Fatores preventivos do sucesso de reproducao sexual. 1. Shaw e Gaughan (1993); 2.
McLetchie e Puterbaugh (2000); 3. Stark et al. (2000); 4. Stark et al. (2005a); 5. Crowley et al.
(2005); 6. Stark et al. (2005b); 7. Stark et al. (1998); 8. Stark et al. (2005b); 9. Bisang ¢ Hedenas
(2008); 10. Bisang et al. (2004); 11. Cronberg et al. (2003).
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Figura 2. Razdo sexual nas coldnias esporofiticas (1) e estéreis (0) de C. patrisiae.
Boxes expressam 1 desvio padrdo em torno da média (linha central) e as barras
representam 1 intervalo de confiancga de 95%. Valores no eixo y iguais a zero refletem a
razdo de 1:1, valores positivos, acima da linha tracejada, refletem tendéncia para o sexo

feminino.
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Estratégias reprodutivas e dinamica local de colonias do musgo epifilo neotropical

Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. Hal.

Resumo: A estrutura demografica e os processos basicos da dindmica populacional bem
como seus fatores moduladores, especialmente das estratégias reprodutivas, de briofitas
de florestas tropicais ndo tém sido explorados em conjunto até o presente. No presente
estudo nods acompanhamos a dindmica local do musgo epifilo Crossomitrium patrisiae
(Brid.) Miill. Hal. durante dois anos para descrever a estrutura colonial, a sazonalidade e
as condi¢des coloniais necessarias para a producdo de propagulos sexuados e
assexuados e a influéncia destes sobre a longevidade e taxas de crescimento de colonias
da espécie. Dentre 1412 colonias a reproducdo sexuada e assexuada incidiu em taxas de
1.6% e 8.3%, respectivamente. As colonias de C. patrisiae ocorrem difusamente (2101
colonias foram registradas em 96m?), sendo majoritariamente pequenas (71%
constituidas de dois ou menos individuos) e de curta vida (67% ndo perduram mais de
seis meses). Colonias reprodutivas, assexual ou sexualmente, foram sempre maiores e
de mais idade que as colonias nao reprodutivas, sendo tamanho mais limitante para a
iniciagdo reprodutiva que idade ou estacdo climatica. Producao de gemas, mas nao de
esporos, aumentou significativamente a longevidade das populagdes. Em adicdo a isto,
50% das coldonias que produziram espordfitos haviam produzido previamente gemas.
Estes resultados corroboram a importancia da estratégia reprodutiva assexuada na

persisténcia e em ultima instancia no sucesso reprodutiva sexual nessa espécie.

Palavras — chave: Dinamica de populacdes, gemas, esporos, demografia, Floresta

Atlantica.

Abstract: The demography and the basic population dynamics as well as its ruling
factors, specially the reproductive strategies, of bryophytes in tropical rainforests have
never been explored until present day. In this study we followed the local dynamics of
the epiphyll moss Crossomitrium patrisiae(Brid.) Miill. Hal. along two years to describe
the population structure, seasonality, and local conditions for sexual and assexual
reproduction, as well as the effect on this strategies on life-time and growth rates of the
species. Among 1412 populations, sexual and assexual reproduction occurred with
incidence of 1.6% and 8.3%, respectively. The populations were abundant (2101

populations were registered in 96m?), small (71% with less than two individuals) and
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short-lived (67% living less than six months). Reproductive populations were greater
and older than sterile ones, being size the most important factor determining
reproductive initiation. Gemmae improved the longevity of populations, but production
of sporophytes did not. Gemmae were previously produced in 50% of the sexual
reproductive populations. These results confirm the importance of the vegetative
propagation for persistence and ultimately for sexual success in this species. The level
of dependence of dispersal found in C. patrisiae has little similar among other

bryophyte species.

Key-words: Population biology, gemmae, spores, demography, Atlantic rainforest.

INTRODUCAO

Epifilas, micro-epifitas colonizadoras da superficie de folhas, sdo largamente
encontradas nas florestas tropicais em todo o mundo. Sdo reportadas na América
Central e do Sul (Coley et al. 1993, Gilbert ef al. 2007, Richards 1954), no nordeste da
Australia (Anthony et al. 2002), na Africa (Olarinmoye 1974) e na Asia (Frahm 1990).
Virios grupos taxondmicos compdem a comunidade epifila: musgos, hepdticas, algas,
liquens, cianobactérias, fungos e pequenos animais, mas os liquens e as hepéticas
predominam sobre os demais grupos (Gradstein 1997) e por conseqiiéncia t€ém sido
mais amplamente estudados.

Estudos sobre a ecologia do grupo mostram que enquanto fatores fisicos como
identidade da planta hospedeira, a textura, a idade e o tamanho da folha exercem
nenhuma ou pouca influéncia nas caracteristicas da flora (Pocs 1982, Winkler 1967
APUD Richards 1984, Monge-N4jera & Blanco 1995, Burd 2007), o microclima —
temperatura, umidade relativa e disponibilidade de luz — é o principal modulador da
distribuicdo das epifilas. Os efeitos da luz e temperatura sdo ambiguos (Monge-Najera
1989, Winkler 1967 APUD Richards 1984), mas ha consenso no que diz respeito a
umidade: a ocorréncia das epifilas é fortemente favorecida por altos niveis de umidade
atmosférica (Coley ef al. 1993, Olarinmoye 1974, Winkler 1967 APUD Richards 1984),
embora analises quantitativas dessa variavel ambiental ainda sdo raras (eg. Sonnleitner

et al. 2009).
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Os processos demograficos sobre o qual os fatores ambientais atuam nas epifilas
tém sido subjetivamente explorados até o presente, com freqiiéncia sendo sugeridas
indistintamente as taxas de colonizacdo e acumulagdo local (Winkler 1967 APUD
Richards 1984, Coley et al. 1993, Marino & Salazar Allen 1993, Sonnleitner et al.
2009). Poucos estudos, contudo, aferem diretamente (Winkler 1967 APUD Richards
1984, Zartman & Shaw 2006) ou indiretamente (Coley et al. 1993) as taxas de
colonizagdo de novos sitios, ou fazem clara distin¢do entre a colonizagdo ¢ crescimento
local (eg. Zartman & Shaw 2006). A abundéncia local que ¢ usualmente aferida nas
populagdes epifilas através do grau de cobertura em cada folha (Coley et al. 1993,
Marino & Salazar Allen 1993, Sonnleitner et al. 2009) ¢ o resultado da taxa de
crescimento local de populagdes, e ndo da taxa de colonizagdo. Em todo caso, ha pouca
base para crer que tais processos sejam os unicos do historico de vida passiveis de
modulagdo. A distribuicao regional e o tamanho local de populagdes ¢ um produto de
todos os aspectos demograficos em conjunto, a saber, taxas de colonizacdo (imigragao),
crescimento local, reproducdo, dispersdo (emigragdo) e mortalidade (Silvertown &
Lovett Doust 1993, Hanski 1998). A principio, todos esses sdo vulneraveis a fatores
climéaticos e denso-demograficos.

Todas as bridfitas tém potencial de propagacgao clonal através de fragmentos do
corpo dos gametodfitos ou estruturas especializadas, tais como gemas (Stark et al. 2004,
Glime 2006). Tais estratégias assexuadas contribuem grandemente para o crescimento
local e at¢ mesmo, no caso de espécies que produzem gemas tdo pequenas quanto os
esporos, para a colonizagdo de sitios relativamente distantes (Laaka-Lindberg 1999,
Pohjamo et al. 2006). A propagagdo assexuada € especialmente importante nas espécies
didicas, que dependem estritamente de pareamento e curtas distancias entre 0s sexos
para a reproducao sexuada (Glime 2006).

Embora a vasta maioria das briofitas epifilas consista de espécies monodicas com
freqiiente e abundante producdo de esporoéfitos, a propagacdo clonal ¢ também intensiva
nessa comunidade (Gradstein 1997), e é provavelmente, ao lado do crescimento
vegetativo do corpo dos gametofitos, a maior determinante do crescimento local e em
ultima instancia do grau de cobertura das populagdes. A contribui¢do relativa das gemas
e esporos no crescimento local ou na colonizagdo de novos sitios nunca foi
quantitativamente acessada, embora a chamada tenha sido feita por Winkler (1967

APUD Richards 1984).
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As implicagdes de fazer as corretas distingdes entre causa e efeito no que diz
respeito aos efeitos de fatores externos bidticos e/ou bidticos sobre a dindmica de
epifilas ¢ bem ilustrada por Zartman e Shaw (2006). Eles demonstraram que as taxas de
colonizagdo e nao as taxas de crescimento local, as quais foram sempre crescentes a
despeito do status de conservagao do habitat, sdo a causa do empobrecimento da flora
epifila em fragmentos de floresta Amazonica. Isto lanca um contra-senso para a
conservacdo do grupo, pois se apenas o grau de cobertura ¢ aferido, como ¢ o caso em
varios estudos (eg., Coley et al. 1993, Marino & Salazar Allen 1993, Liicking 1997,
Sonnleitner et al. 2009), os efeitos deletérios de alteragdes denso-demograficas e/ou
microclimaticas podem estar sendo, na realidade, subestimados. Dados quantitativos
sobre os parametros populacionais, essenciais para o entendimento do historico de vida
das espécies, sdo indispensaveis para estratégias de conservacao efetivas (Soderstrom et
al. 1992, Hallingbéack & Hodgetts 2000).

Nenhum estudo detalhado explorando todos os processos basicos da dinamica
populacional concomitantemente, ie., taxas de colonizacdo (imigracdo), crescimento
local, dispersdo (emigracdo) e mortalidade, bem como fatores determinantes em cada
um desses processos, tais como a influéncia das estratégias reprodutivas sexuadas e
assexuadas no crescimento e na longevidade de populagdes de briodfitas epifilas existe
até o presente. De fato, hd uma lacuna imensa no conhecimento sobre a biologia
reprodutiva e a dindmica (meta)-populacional de todas as comunidades de briofitas, ndo
apenas epifilas, de briofitas em ecossistemas tropicais (Hallingbidck & Hodgetts 2000),
os quais abrigam alguns dos principais hotspots para a conservagdo da biodiversidade
global (Myers 2000). Ao passo que centenas de trabalhos s3o publicados para floras
temperadas, os trabalhos ndo passam de dezenas para a dindmica (meta)-populacional
(Zartman 2003, Zartman & Nascimento 2006, Zartman & Shaw 2006, Alvarenga et al.
2009, McLetchie & Puterbaugh 2000; Garcia-Ramos et al. 2007) e a biologia
reprodutiva (Egunyomi 1979; Odu 1982; Oliveira e Porto 1998, 2001, 2002, 2005;
Porto e Oliveira 2002; Silva et al. 2009a, 2009b, 2010) de briofitas de areas tropicais.

O objetivo o presente estudo foi amenizar tal lacuna através de uma
caracterizagdo detalhada das relagdes entre a estrutura colonial e a biologia reprodutiva
de Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. Hal., um musgo tipicamente epifilo de larga
ocorréncia nas florestas tropicais relativamente bem conservadas do Neotropico (Allen
1990). N6s acompanhamos a dinadmica local de colonias durante dois anos, lapso

temporal suficientemente longo para um retrato completo do ciclo de vida (Gradstein
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1997). No6s visamos descrever especificamente 1) o tamanho e idade médios das
coldnias; 2) a possivel sazonalidade coerente com as estagdes climaticas e as condi¢des
em termos de tamanho e idade necessarias para a producdo de propagulos sexuados e
assexuados e; 3) a influéncia da presenca de propagulos sexuados e assexuados, bem
como do momento de estabelecimento - época do ano - e tamanho inicial, sobre a
longevidade e taxas de crescimento de populacdes da espécie. Este estudo ¢
continuidade de uma pesquisa mais ampla, onde foi investigada também a dindmica
regional, ie., as taxas de coloniza¢do e extingdo, de C. patrisiae. A importancia dos
fatores climaticos e reprodutivos supracitados sobre a dindmica regional ¢ abordada em
um artigo paralelo (Alvarenga ef al., dados ndo publicados) e comparagdes relevantes
sdo incluidas na discussdao do presente. No presente estudo visamos testar a hipdtese
principal de que a reproducdo assexual exibe menores pré-requisitos em termos de
estrutura colonial (tamanho e idade) (eg., Pohjamo e Laaka-Lindberg 2003) bem como
contribui mais significativamente para a dinamica local das colonias da espécie, tanto

em termos de longevidade e taxas de crescimento.

METODOS

Espécie estudada

Crossomitrium patrisiae (Hookeriaceae) ¢ um musgo pleurocarpico largamente
distribuido no Neotropico (Buck 1998). Cresce tipicamente aderido a superficie de
folhas em sub-bosque e eventualmente no sub-dossel de florestas umidas. Seus
gametofitos sdo grandes quando comparados as demais espécies que compde a
comunidade epifila, a grande maioria hepaticas folhosas pertencentes a familia
Lejeuneaceae (Gradstein 1997). Os gametofitos sdo em tamanho médio ca. 4 cm em
comprimento, mas chegam a alcangar 10 cm no ramo principal, e se ramificam
densamente, podendo alcancar extensdes maiores (Buck 1998) (Figura la e 1b). Os
gametofitos ocupam pequenas porgdes disponiveis do substrato, em média 10 (£0,05
SD) % da folha sobre a qual crescem (Alvarenga et al., dados ndo publicados). A
espécie ¢ didica, e ¢ observada se reproduzindo sexuadamente com fecundacdo de
gametas seguida da formagdo de espordfitos (Figura 1c) e assexuadamente por meio de

gemas na base de filidios em ramos especializados, facilmente distinguiveis pela forma

tipicamente encurvada, com filidios menores e lustrosos (Figura 1a). As gemas de C.
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patrisiae sao grandes, ca. 0,4 mm em comprimento, e consistem de um complexo de um
grupo de rizoides iniciais na base de uma a haste com dois a cinco corpos gemiferos
(Figura 1d). Os esporofitos de C. patrisiae sdo conspicuos, com seta medindo 4 — 12
mm (Figura 1¢). Os esporos de sdo pequenos (20 um).

A maioria das folhas recém-colonizadas por C. patrisiae abriga menos de trés
individuos. Embora estes possam alcancar consideraveis graus de cobertura, nds
optamostratar as folhas colonizadas por C. patrisiae como ‘coldnias’ ao invés de
‘populacdes’ em vista da incerteza sobre a diversidade de entidades genéticas nas
mesmas, podendo estas ser constituidas, por exemplo, apenas de clones de um tUnica

entidade.

Area de estudo

As coldnias de C. patrisiae foram coletadas no interior do maior fragmento (2.700 ha)
da Estagdo Ecoldgica Murici, situada nos municipios de Murici e Messias, Alagoas,
Brasil (9°11°057-9°16°48”’S e 35°45°207-35°55"1270). Trata-se de uma area de Floresta
Atlantica (Veloso ef al. 1991) com altitude variando de 100 e 650 m, debaixo de clima
tipicamente tropical, quente e imido, com temperatura e pluviosidade média anual de
24°C e 2.200 mm, respectivamente, € uma clara distin¢do entre estacdo seca (agosto a
fevereiro) e chuvosa (margo a julho). A temperatura e precipitagdo mensal durante o

periodo de estudo sdo apresentados no anexo 1 (material suplementar).

Coleta dos dados

Noventa e seis forofitos (= arbustos hospedeiros) distando no minimo 5 m entre si
foram selecionados em campo para acompanhamento da dinamica populacional local de
C. patrisiae. Cada forofito ocupa uma area de no méaximo 1 m? Coldnias de C. patrisiae
se desenvolvem principalmente sobre as folhas dos forofitos, eventualmente sendo
observado o crescimento também ao longo dos peciolos (Buck 1998). Colonias
estendendo-se pelos peciolos na area estudada foram raras. A grande maioria das
coldnias ocorreu em foréfitos de folhas lisas.

Dentro do foréfitos focais, todas as colonias de C. patrisiae foram marcadas em
janeiro de 2008 com fichas plasticas. A cada trés meses desde janeiro de 2008 a janeiro

de 2010 foram feitas visitas para a demarcacdo de novas coldnias porventura surgidas e
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para anota¢do das colonias extintas. Sendo assim, duas coletas na estacao seca e duas na
estacdo chuvosa foram feitas em cada ano, resultado em quatro réplicas para cada
estacdo. Em cada visita, um registro fotografico de todas as colonias foi feito. Através
desse registro, foi possivel computar para cada populagdo em cada censo a presenca de
ramos gemiferos, a presenca de esporofitos e o tamanho colonial.

Estudos com bridfitas usualmente utilizam grau de cobertura no substrato como
medida de tamanho populacional local, visto que os individuos de briofitas crescem
com freqiiéncia densamente entrelacados (Glime 2006). No entanto, visto que os
individuos de C. patrisiae sao facilmente detectaveis e distinguiveis, mesmo em campo,
estes foram contabilizados e esta medida foi usada para aferir tamanho colonial, visto
ser esta a definicdo mais acurada de tamanho em ecologia de populagdes (Silvertown &
Lovett Doust 1993). Assim, 2.101 colonias tiveram seu tamanho aferido desta forma.
Em paralelo, para fins comparativos, 178 coldnias que tiveram um registro fotografico
de boa resolucdo tiveram também sua area de cobertura aferida, utilizando o software
Scion images.

A iniciagdo sexual e a assexual, no presente estudo, se refere a producdo de
estruturas macroscopicas, esporofitos e ramos gemiferos, possiveis de deteccdo no
registro fotografico, subentendendo-se que com isto ha produgdo de gemas e esporos em
si. Para estimar a idade média de iniciagdo sexual e assexual das colonias, todas as
colOnias registradas no primeiro censo foram excluidas da base de dados em vista da
impossibilidade de determinar suas idades precisas. Visto que os censos foram
trimestrais, as colonias registradas em apenas um censo possuem menos de trés meses
de idade, coldnias registradas em dois censos possuem no minimo trés € no maximo seis
meses de idade, e assim por diante. Para calcular a longevidade, além das colonias de
idade desconhecida, as colonias extintas por motivos de queda de substrato também
foram excluidas do banco de dados. Por outro lado, espera-se que estratégias
reprodutivas, especialmente as assexuadas, previnam as chances de extin¢ao estocdstica,
isto ¢, a morte da populagdo com permanéncia integra do substrato.

As colonias das estagdes climaticas correspondentes dos dois anos foram
somadas e consideradas pertencer a uma unica coorte funcional. Assim, quatro coortes
funcionais sdo abrangidas neste estudo: 1) coorte do meio da estacdo seca (censos 1, 5 e
9, referente a Janeiro); 2) coorte do fim da esta¢do seca (censos 2 e 6, referente a abril);
3) coorte do meio da estacdo chuvosa (censos 3 ¢ 7, referente a julho) e; 4) coorte do

fim da estag¢ao chuvosa (censos 4 ¢ 8, referente a outubro).
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As colonias de C. patrisiae estudadas foram consideradas estando debaixo da
influéncia de esporos quando, durante seu tempo de vida, pelo menos uma coldnia
qualquer no forofito ao qual pertenciam produziu espordfito, pois isso significa que
esporos foram liberados em uma fonte distante no méaximo 0.5 m da populacdo em
questdo. A producdo de gemas e esporos na mesma colonia foi extremamente rara no
universo estudado. Visto que a ocorréncia de gemas em uma colonia pode coincidir com
a influéncia de esporos na mesma, as colonias foram classificadas nas seguintes
categorias de status reprodutivo: 1) Colonias com gemas e sob influéncia de esporos; 2)
Colonias apenas com gemas; 3) Coldnias apenas sob influéncia de esporos; e 4)

Coldnias nao reprodutivas, ou seja, sem gemas e sem influéncia de esporos.

Analises

As categorias de status reprodutivos foram testadas em paralelo ao tamanho inicial da
populacdo para o efeito sobre a longevidade e taxas de crescimento através de Analises
de Covariancia (ANCOVA) (Zar 1999). Tendo em vista que longevidade pode ser tanto
a causa como a conseqiiéncia da iniciagdo de determinada estratégia reprodutiva (Glime
2006), nds distinguimos entre longevidade pré e pos-producdo de gemas para testar a
relagdo entre esses dois parametros. Os dados foram eventualmente transformados
(logaritmo natural) para atingir os pré-requisitos paramétricos. Analises de Variancia
(ANOVAs) foram usadas para comparar se as colonias nos diferentes status
reprodutivos diferem quanto a tamanho e idade de iniciagdo reprodutiva, e para
comparar a longevidade de colonias das diferentes coortes funcionais. As andlises

estatisticas foram procedidas no software STATISTICA 5.1 (StatSoft 1995)

RESULTADOS

Duas mil cento e uma colonias foram demarcadas ao longo do estudo em pelo menos
um censo, sendo que destas, 689 estavam presentes no primeiro censo e sdo de idades
desconhecidas e, portanto, foram removidas do banco de dados. Das 1412 coldnias
restantes, apenas 117 (8.3%) produziram gemas e 23 (1.6%) produziram esporoéfitos, e
destas sexualmente reprodutivas, 50% haviam produzido gemas previamente. Tais
proporgdes baixas resultam em parte da estrutura etaria da metapopulagdo: a grande

maioria das colonias de C. patrisiae reflete casos de colonizagdes com baixo sucesso de
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estabelecimento, isto €, colonias que ndo perduram por mais de trés (35% das 1412
coldnias com idade conhecida) ou seis meses (67%) (Figura 2) e coldonias constituidas
de dois ou menos individuos (71%) (Figura 3) relativamente pequenos (Figura 4). Tanto
a iniciacao assexual como sexual ocorrem em coldnias maiores ¢ mais longevas que
estas (Tabela 1). Coldnias nos status reprodutivos 1 e 2, necessariamente com presenca
de gemas, foram significativamente maiores que as outras categorias (ANOVA das
categorias de status reprodutivo: F 3,336 = 23.91, p < 0.0001). Nenhuma populacdo que
produziu espordfitos em 2008 o fez em 2009.

Colonias reprodutivas, assexual ou sexualmente, sao sempre maiores ¢ de mais
idade que as colOnias ndo reprodutivas em cada coorte (Tabela 1). Tamanho ¢
provavelmente mais limitante que idade, visto que em todos os censos houve coldnias
nao reprodutivas com idade suficiente para fazé-lo, ao passo que tamanho minimo para
iniciagdo reprodutiva mostrou ser constante independente do censo (Tabela 1) e
aparentemente independente de fatores externos quaisquer que levaram as menores
taxas de sobrevivéncia (Tabela 1) e tamanho inicial de colonias (Figura 5) em 2008 em
comparag¢ao com 2009.

Nem tamanho minimo para iniciagdo reprodutiva (Tabela 1), nem o tamanho
inicial de coldnias estabelecidas na respectiva coorte (Figura 5) e nem a taxa de
sobrevivéncia para ao menos um censo subseqiiente, refletindo coldnias que alcangaram
a idade minima de 3 meses, idade minima registrada para iniciagdo reprodutiva (Tabela
1), mostraram qualquer sazonalidade coerente com as estagdes climaticas — seca e
chuvosa — mas, conforme mencionado, mostraram variagao inter-anual.

Com respeito as diferencgas de idade e tamanho entre iniciacdo sexual e assexual,
pouco pdde ser discernido em vista do baixo niimero de colonias produzindo esporofitos
no universo amostrado. Essas poucas colonias sexualmente reprodutivas foram maiores
que as assexualmente reprodutivas nas estagdes chuvosas.

Nenhum efeito do tamanho inicial foi observado sobre a longevidade (F 1, 335 =
0.18, p = 0.41), um efeito significativo do status reprodutivo (F 3, 335 = 19.73, p <
0.0001), mas também uma interagdo significativa entre tamanho inicial e status
reprodutivo, indicando provavelmente que colonias com maior tamanho inicial eram
mais propensas a entrar em iniciacdo reprodutiva. Especialmente a producdo de gemas
influenciou a longevidade das populacdes: colonias produtoras de gemas tiveram maior
longevidade que coldnias nao reprodutivas ou apenas sob influéncia de esporos (Figura

6). Isto ¢ verdade tanto para a longevidade total, isto ¢, o tempo de vida total das
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colonias (ANOVA F 3, 336 = 26.14, p < 0.0001) como para a longevidade pos-
reprodutiva, ie., o tempo de vida apos a produgdo das gemas (ANOVA F 3336 = 8.61, p
< 0.0001) (nas comparagdes a posteriori, diferencas significativas foram encontradas
apenas entre os status com gemas € os status sem gemas). A influéncia de esporos foi
irrelevante.

Naturalmente, as primeiras coortes no estudo, ie., janeiro, julho e outubro de
2008, contribuiram com as diferengas mais evidentes entre os grupos (Figura 7), visto
que as coortes finais, especialmente as duas ultimas, pouco tempo tiveram para
caracterizar a longevidade potencial e mesmo para iniciar reprodutivamente. De fato,
nenhuma das colonias das ultimas duas coortes iniciou a reprodu¢do assexuada
(representada pelos tridngulos e os quadrados na Figura 7). As colOnias que entraram
em iniciacdo assexual nesses dois momentos, ie., julho e outubro de 2009, foram
colonias mais velhas (cf. Tabela 1), ou seja, de coortes precedentes. Ainda assim,
mesmo que as coortes do segundo ano de estudo ndo tenham tido tempo suficiente para
caracterizar a longevidade potencial natural das populagdes, quando estas foram
somadas as coortes do primeiro ano, isto ¢, considerando apenas coortes funcionais,
maiores expectativas de vida foram alcancadas por coldnias estabelecidas no final da
estacdo chuvosa (ANOVA F 3,336 = 5.38, p < 0.001) (Figura 8).

As taxas de crescimento médias foram aferidas com base no numero de
individuos para todas as 340 coldnias classificadas em status reprodutivos. Taxas
baseadas na area de cobertura foram aferidas para 40 destas populagdes. Coldnias
produtoras de gemas mostraram taxas de crescimento menores, mas as diferencas nao
foram estatisticamente significativas em nenhuma instdncia (ANOVA das taxas de

crescimento média em termos de niamero de individuos F 3,142 =1.45, p <0.23).

DISCUSSAO

A reprodugdo assexuada em bridfitas tem se mostrado importante para a expansao e
manuten¢do de populagdes locais (Glime 2006), habilidade competitiva (Kimmerer
1994), sobrevivéncia a intempéries (Ducket & Reglanzia 19993, Laaka-Lindberg &
Heino 2001), rapida e eficiente expansdo para sitios relativamente distantes no caso de
gemas tdo pequenas quanto esporos (Pohjamo et al. 2006) e até mesmo garantia de
sucesso reprodutivo sexual (McLetchie & Puterbaugh 2000, Cronberg et al. 2006,
Kimmerer 1991).
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Em colonias de C. patrisiae, a reprodugdo assexual influencia positivamente a
longevidade das colonias conforme a hipotese principal langada neste estudo, porém,
sem qualquer efeito nas taxas de crescimento, contrario as expectativas (cf. Lobel ef al.
2009 para resultados semelhantes do efeito da producdo de gemas sobre as taxas de
crescimento). Gemas aparentemente auxiliam na manutengdo das colonias locais nao
pelo acréscimo em tamanho, mas talvez pela compensac¢do de perda de individuos, o
que ndo ¢ captado nas taxas de crescimento. Em ultima instancia, a producdo de gemas
parece ter desempenhado algum papel nas chaces de reproducdo sexual; 50% das
colonias que produziram esporofitos no estudo haviam produzido gemas previamente.

Quanto aos demais efeitos da producdo de gemas supracitados, ndo foram vistas
evidéncias neste estudo de caso. Répida e eficiente expansdo para sitios relativamente
distantes esta fora das possibilidades das gemas (ca. 4mm em comprimento) de C.
patrisiae. A rara ocorrencia de competidores diretos (Alvarenga et al. dados ndo
publicados) surege que ha pouca relevancia de habilidade competitiva nesta especie,
embora estudos detalhados sdo necessarios para falar no assunto. E quanto a
sobrevivéncia a intempéries, a falta de sazonalidade observada no presente estudo da
pouco suporte a esse efeito.

Havendo uma marcada transi¢ao entre estagdao seca ¢ chuvosa na area estudada,
esperava-se que colonias de coortes da estacdo chuvosa tivessem altas taxas de
estabelecimento, levando a maiores taxas de sobrevivéncia inicial (confirmado por
Winkler 1967 APUD Richards 1984) e altas taxas de crescimento, levando a tamanhos
iniciais superiores aqueles de coortes de estagdo seca (Goffinet e Shaw 2009). A
disponibilidade hidrica poderia também reduzir o tamanho minimo necessario para
iniciagdo reprodutiva. Porém, o presente estudo falhou em confirmar todas essas
expectativas.

Sazonalidade na reproducgdo assexual em bridfitas tem recebido marcadamente
pouca atencdo (Odu & Owotomo 1982, Reese 1984, Laaka-Lindberg 1999, Bischler
1984), sendo confirmada para alguns taxons (Owotomo 1982, Reese 1984), mas ndo
para outros (Ducket & Rezanglia 1993, Laaka-Lindberg 1999). Em espécies de
Marchantia, o esfor¢o envolvido na produgdo de cupulas de gemas e as estruturas
sexuadas € tdo extenuo que a reprodugdo sexuada e a assexuada sdo temporalmente
excludentes, com a producdo de gemas restrita estagdo seca (Garcia-Ramos et al. 2007,
Glime 2006). Algumas destas espécies que exibem sazonalidade provém de ambientes

tropicais (Odu & Owotomo 1982, Reese 1984, Garcia-Ramos et al. 2007). Contudo,
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sustenta-se que hepaticas em geral ndo mostram qualquer auséncia sazonal de gemas em
areas tropicais (Schuster 1988).

Florshutz-de Ward (1986) e Allen (1990) acreditavam ser a iniciagdo da
reprodugao assexuada em C. patrisiae induzida pelo ambiente, podendo a formagao de
ramos gemiferos especializados ser suprimida no meio do processo dependendo da
sinalizagdo climatica. O presente estudo ndo suporta essa observagdo. No entanto, isto
pode ser muito provavelmente produto da simplicidade metodoldgica aplicada, onde foi
acessada apenas a presenga de ramos gemiferos € nao o tamanho e o numero de gemas
produzidas nestes. Consideracdes conclusivas dependem, portanto, de estudo futuros no
tema.

A despeito da falta de sazonalidade referente a estacdes climéaticas, uma variagao
inter-anual foi observada no presente estudo. A precipitacao no segundo ano de estudo
foi superior e mais bem distribuida ao longo dos meses que no primeiro ano (Anexo 1
material suplementar online). Isto dificilmente explicaria os menores tamanhos iniciais
de colonias no segundo ano de estudo (Figura 5), mas precipitacdo copiosa e freqiiente
poderia estar causando mais disturbios em micro-escala, levando as menores taxas de
sobrevivéncia (Tabela 1) e a maior longevidade das colonias fixadas ao final, e ndo no
inicio, da estacdo chuvosa (Figura 8). Ao menos curtos momentos de estagnagdo
parecem ser necessarios para fixacdo de epifilas (cf. discussdo em Burd 2007).
Ademais, a iniciagdo de reproducdo assexuada foi observada em menores proporgdes
em 2009 (Tabela 1), talvez em virtude de uma supressao diante de maior investimento
relativo em estruturas sexuadas (gametangios) (eg., Kimmerer 1994, Pohjamo & Laaka-
Lindberg 2003). No entanto, os poucos estudos sobre producdo de gemas em espécies
tropicais indicam que precipitacao favorece a producao de gemas (Reese 1984). Estudos
refinados em base individual em C. patrisiae sdo necessarios para testar todas essas
hipoteses. Conclusdes referentes a variagdo inter-anual ainda sdo precoces.

O segundo pressuposto de nossa hipdtese principal era que reprodugdo
assexuada exibe menores pré-requisitos em termos de estrutura colonial. Primeiramente,
nossos dados de tamanho e idade colonial revelaram que existem de fato valores
minimos requeridos para iniciacdo reprodutiva, porém apenas quanto a tamanho.
Tomando como exemplo apenas os censos nos quais se concentrou a producdo de
esporofitos, o tamanho das coldnias reprodutivas foi consideravelmente superior ao das
colonias ndo reprodutivas, e até mesmo daquelas em iniciagdo assexual (.

Aparentemente, colonias necessitam atingir um determinado tamanho, independente da
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idade, para iniciar a reproducdo. Para a producdo de gemas, esse tamanho também
independe da época do ano.

Reproducdo ¢ energeticamente custosa ¢ em bridfitas (eg. Stark er al. 2000,
Convey & Smith 1993, Gonzalez-Mancebo & During 1997, Bisang ef al. 2006 dentre
outros). Porém, o nivel minimo de recursos, em termos de tamanho ou idade, tem sido
quantificado poucas vezes (Jonnson & Soderstrom 1988, Convey & Smith 1993,
Rydrigen & Okland 2002, Pohjamo & Laaka-Lindenberg 2003, Hassel et al. 2005,
Lobel & Rydin 2009). Usualmente reproducdo assexuada envolve menos custo que a
sexuada e por isso os limites sd3o mais amenos ou inexistentes. Em C. patrisae, pouco
pdde ser discernido com respeito as diferencas de idade e tamanho entre iniciacdo
sexual e assexual em vista do baixo nimero de colonias produzindo esporofitos no
universo amostrado, mas aparentemente o tamanho minimo colonial requerido para
iniciagdo assexual ¢ menor que para a iniciacdo sexual, confirmando assim nossa
hipotese inicial.

Crossomitrium patrisiae se distribui profusa e difusamente no sub-bosque da
floresta estudada. Mais de duas mil colonias foram observadas em uma area total de
96m?, sendo que estas em sua grande maioria sd3o muito pequenas e tém vida curta. Isto
pode ser o reflexo de uma grande producao regional de esporos pequenos, facilmente
carregados pelo vento e, porém, com grande risco de mortalidade juvenil pods--
colonizagdo (Buck 1998, Silva 2007). Visto que folhas de sub-bosque de florestas
tropicais em si sao fadadas a uma curta expectativa de vida (Reich et al. 2004), expandir
a espécie para novos sitios ¢ uma necessidade imposta e a proliferacdo da espécie no
maior nimero possivel de folhas, mesmo que em tamanhos coloniais locais tdo
pequenos quanto o minimo necessario para pareamento e reproducao sexual parece ser a
estratégia utilizada por C. patrisiae.

O presente estudo representa a primeira tentativa de caracterizar
quantitativamente parametros basicos do historico de vida de uma espécie tipica de
floresta tropical umida. As diferengas nas estratégias de vida das espécies refletem
adaptacdes para a sobrevivéncia diante de estresses sazonais impostos pelo ambiente
(Glime 2006). Espécies adaptadas a vida em ambientes muito transientes, instaveis e
imprevisiveis, por exemplo, tipicamente possuem elevadas taxas de crescimento,
investem precocemente em uma numerosa prole, ou seja, sdo bons dispersores,
apresentando em contra-partida elevados requerimentos quanto a recursos ¢ baixa

capacidade competitiva. Em ambientes estaveis, espécies com caracteristicas opostas a
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estas sdo favorecidas. As primeiras sdo conhecidas como r — estrategistas, e estas
ultimas, como K — estrategistas, de acordo com o conceito proposto por MacArthur &
Wilson (1967) (APUD Glime 2006). Dentro do sistema de classificacdo de estratégias
de vida de briodfitas (During 1979), C. patrisiae tem sido referido como “colonista” (Wu
et al. 1987), uma das categorias tipicamente r-estratégica.

O presente estudo fornece a primeira evidencia quantitativa da estrutura
populacional e as estratégias reprodutivas que o qualificam como tal. Ademais,
contrario ao perfil de uma espécie tipicamente colonista, que exibe baixa freqiiéncia de
producao de esporofitos por definigdo (During 1979), C. patrisiae investe
extensivamente também em producdo de esporofitos. Embora apenas 23 das 1412
populagdes de idade conhecida estudadas produziram espordfitos, assumindo que
apenas um esporofito foi produzido por coldnia, esse indice representa um aporte de ca.
200.000 esporos nos 96m? estudados, ou ca. 2000 esporos por cada 1m? (veja Glime
2006 para o nuimero de esporos de 20um usualmente produzido para espécies de
briofitas). Ademais, em base individual, C. patrisiae apresenta as maiores taxas de
expressao sexual (76%) e de fertilizacdo (90% das populagdes bissexuais, 40% do total
de fémeas e 75% das fémeas que ocorreram em populagdes bissexuais) ja registradas
para uma briofita didica no mundo (Alvarenga et al., dados ndo publicados). Assim, a
incidéncia de reproducdo sexuada pode ser considerada muito elevada. Ambas as
estratégias reprodutivas, sexual e assexual, sdo fundamentais para a persisténcia em
longo prazo de C. patrisiae, sendo complementares e importantes quando inserida no

contexto demografico da metapopulacao.
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Figura 1. Espécimes de C. patrisiae coletados na Estagdo Ecoldogica (EsEc) Murici. a. Ramos
especializados na produgdo de gemas em destaque na seta; b. individuo de C. patrisiae em
tamanho usualmente encontrado na EsEc Murici; ¢. esporodfitos de C. patrisiae em destaque
apontado pela seta; d. gema em destaque apontada pela seta, com um gametofito em fase inicial

de desenvolvimento em sua base.
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Figura 2. Freqiiéncia das classes de longevidade das 1412 colénias de idade conhecida de C.

patrisiae na EsEc Murici.
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Figura 3. Freqiiéncia das classes de tamanho em termos de numero de individuos das 1412
coldnias de idade conhecida de C. patrisiae na EsEc Murici. Para cada colonia, foi atribuido um
valor médio de tamanho, visto que este eventualmente variou ao longo do tempo.
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Figura 4. Freqliéncia das classes de tamanho das 178 colonias de C. patrisiae de idade
conhecida para as quais foi computado o grau de cobertura (cm?) na EsEc Murici. Para cada
coldnia, foi atribuido um valor médio de tamanho, visto que este eventualmente variou ao longo

do tempo.
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7. CONCLUSOES

* Em virtude da efemeridade do susbtrato, uma estrita dependéncia de dispersao a
longa distancia leva Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill. a depender
diretamente da densidade regional de populagdes para a sustentabilidade da
dinamica metapopulacional. Tal densidade, contudo, atua diretamente nas taxas
de ocupacgao de novos sitios, mas nao resgata populacoes ja existentes.

» O sucesso de reproducdo sexuada na espécie, com indices de expressdo sexual e
taxas de fecundacdo nunca reportadas em qualquer outra bridfita no mundo,
permitem uma ocupagdo profusa e difusa no sub-bosque de florestas tropicais,
podendo isto mitigar as chances de extin¢do estocastica da metapopulacao e
aumentar as chances de pareamento sexual.

* O investimento da espécie em estruturas de propagacdo assexuada objetiva
principalmente aumentar a longevidade das populacdes locais, repercutindo em
ultima instancia nas chances de pareamento sexual e producao de esporofitos.

» Fatores que afetem a biologia reprodutiva da espécie e consequentemente seu
potencial de dispersao local e principalmente ragional sdo de suma importancia
para a conservacao deste musgo neotropical tipico de florestas conservadas bem
como de varios outros organismos com estrutura metapopulacional em habitats

efémeros.

8. RESUMO

O estudo de metapopulacoes de briofitas didicas em ambientes tropicais,
particularmente da comunidade epifila, representa um campo promissor virtualmente
inexplorado em todos os seus aspectos até o presente. No presente projeto, uma espécie
de musgo pleurocarpico didico tipico da comunidade epifila e de larga ocorréncia nos
neotropicos, Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill., foi utilizado para avaliar a
importancia de aspectos reprodutivos na sustentabilidade da dinamica regional e local
de populagdes da espécie. Os experimentos e as coletas de dados foram procedidos na
Estacdo Ecologica Murici, Alagoas, Brasil, entre os paralelos 9°11°05”- 9°16°48”S e
35°45°207-35°55°1270. A Reserva situa-se em uma area com altitudes variando entre
100 e 650 m, com clima tropical, quente ¢ imido, com temperatura ¢ pluviosidade
média anual de 24°C e 2.200 mm, respectivamente, ¢ uma distinta sazonalidade no

regime de precipitacdo, sendo maio, junho e julho, os meses mais chuvosos e dezembro,
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janeiro e fevereiro, os mais secos. Primariamente, C. patrisiae foi tomado como
organismo modelo em um teste da dependéncia denso-demografica das taxas de
colonizacdo e extingdo que mediam os fendomenos largamente evocados na biologia de
conservagao conhecidos como “efeito de resgate” e “chuva de propagulos”. Para isto, os
niveis de densidade regional de populacdes de C. patrisiae foram manipulados e
dinamica regional em foréfitos focais foi seguida durante dois anos. Esse experimento
demonstrou que o nivel de ocupacdo de C. patrisiae na éarea estudada € principalmente
modulado pela dispersdo via esporos e coloniza¢do de novos sitios, sem o resgate de
populagdes ja existentes. Depressdes na abundancia regional de populagdes em meso-
escala regional (400m?) afetam consideravelmente taxas de colonizagdo, mas ndo de
extin¢do, levando em ultima instancia a padrdes de ocupacdo significativamente
reduzidos. Tendo em mente essa estrita dependéncia de dispersdo e colonizacdo de
novos sitios, estritamente mediada por esporos em C. patrisiae, um segundo estudo
visou testar os principais paradigmas que previnem o sucesso de reproducdo sexuada
em briofitas, a saber, falta de expressdo sexual, razdes sexuais desbalanceadas,
segregacao espacial dos sexos ou incompatibilidade genética. Para isso, exemplares de
C. patrisiae foram coletados em em ca. 150 forofitos em trés momentos ao longo dos
dois anos. Apenas forofitos com populacdes integras e individuos de C. patrisiae
saudaveis foram trazidos as para laboratorio e mapeados quanto a disposi¢do espacial de
populagdes no fordfito. O padrao de dominancia do sexo feminino recorrente nas
briofitas ndo foi confirmado em C. patrisiae. Ao contrario, tanto em nivel de
metapopulagdo como em nivel de individuos a predominancia foi tendenciosa para o
sexo masculino, na razio de 0.409: 13 (das populagdes unissexuais) € 0.439: 13 (dos
individuos expressando o sexo), respectivamente. As elevadas taxas de expressao sexual
(76%) e de fertilizagdo (90% das populacdes bissexuais, 40% do total de individuos
femininos estudados, e 75% das que ocorreram em colonias bissexuais) registradas no
presente para C. patrisiae ndo encontram precedentes em quase nenhuma bridfita didica
estudada até entdo. Assim, foi confirmada a hipdtese de que nenhum dos fatores que
comumente previnem o sucesso de reproducdo sexuada em briofitas se fez presente em
C. patrisiae. Por fim, a importancia da reprodu¢ao assexuada, paralelamente a producao
de esporofitos, na dindmica local de populagdes foi estudada. Nesse estudo, foi
observado que dentre 1412 populagdes, a reproducdo sexuada e assexuada incide em
taxas de 1.6% e 8.3%, respectivamente. As populacdes de C. patrisiae ocorrem

difusamente (2101 populagdes foram registradas em 96m?), sendo majoritariamente
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pequenas (71% constituidas de dois ou menos individuos) e de curta vida (67% ndo
perduram mais de seis meses). Populacdes reprodutivas, assexual ou sexualmente, sdo
sempre maiores ¢ de mais idade que as popula¢des ndo reprodutivas em cada coorte,
sendo tamanho mais limitante que idade ou estacao climatica. Produ¢do de gemas, mas
ndo de esporos, aumentou significativamente a longevidade das populagdes,
corroborando a importancia dessa estratégia reprodutiva assexuada na persisténcia e em
ultima instancia no sucesso reprodutiva sexual (50% das populagdes que produziram
esporofitos haviam produzido previamente gemas) nessa espécie. O nivel dependéncia
de dispersao reportado para C. patrisiae ndo encontra pares dentre outras bridfitas no
mundo, sendo o investimento extenuo tanto em reproducgdo assexuada como também, e
principalmente sexuada, estratégia provavelmente dispendiosa energeticamente,
possivel apenas no ambiente rico e favordvel em que ela se desenvolve. Portanto, o
presente projeto de pesquisa representa uma contribui¢do impar a nivel mundial para o
estado da arte da biologia reprodutiva de bridfitas e principalmente, aos modelos de

sustentabilidade metapopulacional em ecossistemas fragmentados.

9. ABSTRACT

The metapopulation dynamics of tropical dioecious bryophytes, especially epiphylls, is
virtually unexplored in every sense until now. In the present study, a pleurocarpic
dioecious moss inhabitant of phyllosphere of understory shrubs in neotropical
rainforests, Crossomitrium patrisiae (Brid.) Miill., was used as a model to test the
importance of reproductive aspects on viability of regional and local population
dynamics. The experiments and collections were performed in the Murici Ecological
Station, Alagoas, Brazil (9°11°057- 9°16°48”S e 35°45°207-35°55°12”0). The station is
located in a tropical, warm and humid area, 100 e 650 m above sea level, with distinct
dry and rainy seasons, and mean temperatures and rainfall 24°C e 2.200 mm,
respectively. Initially, C. patrisiae was used as a model for testing the influence of
regional density of populations on colonization and extinction rates, described in the
extensively used theories of “propagules rain” and “rescue effect”. For this, we
manipulated the regional density of populations and followed the sub-sequent regional
dynamics of the species along two years. This experiment showed that occupancy of C.
patrisiae in this area is driven mainly by dispersion via spores and colonization of new

sites, without rescue of extant populations. Lowering of populations on 400 m? spatial
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scales are enough affects the colonization rates, but not the extinction rates, ultimately
lessening the occupancy levels. Bearing the relevance of dispersion in mind, a second
study in this project aimed to test the main paradigms preventing successful sexual
reproduction in bryophytes, which are, namely, lack of expression of sex, biased sex
ratios, spatial segregation, and genetic incompatibility. Shoots were collected in ca. 150
phorophytes with healthy populations along the two-year period of study. The so-
common bias toward female sex in bryophytes was not confirmed in C. patrisiae, on the
opposite males prevailed on individual (0.43%: 13 of fertile shoots) and metapopulation
(0.40Q: 13 of unisexual populations). The high sexual expression (76%) and
fertilization rates (90% of the bisexual populations, 40% of total females and 75% of
females occurring on bisexual populations) have never been reported before for
dioecious bryophytes. This confirm our hypothesis that none of the factors precluding
successful sexual reproduction are present on C. patrisiae. In a third study, the
importance of the assexual reproduction besides production of sporophytes on local
dynamics of populations of C. patrisiae was put on test. In this study, among 1412
populations, 1.6% and 8.3% produced sexual and assexual structures, respectively.
Populations of C. patrisiae occur abundantly and well spread (2101 populations were
recorded in 96m?), being most of these small (71% consisted in less than two
individuals) and short-lived (67% did not last more than six months). Reproductive
populations, either sexual or assexual, were older and bigger in every cohort. Size was
the most important aspect ruling reproductive initiation, regardless age or climatic
season. Gemmae, but not spores, improved longevity of populations, pointing for the
relevance of this vegetative strategy on population life and ultimately on the sexual
reproductive success (50% of populations producing sporophytes had previously
produced gemmae). The dispersal — dependence observed in this species has no
comparison among other bryophytes in world, being the massive investment in sexual
and assexual propagation possible only in the rich environment that C. patrisiae lives.
Therefore, the present study represents an important contribution for the understanding
of reproductive biology of bryophytes as well as to the metapopulations in fragmented

ecosystems.
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10. ANEXOS

Normas para submissio nos jornais

Oecologia Author Instructions — General

Manuscript contents (in order)

* Title page The title should be concise and informative and less than 200 characters. Short titles (< 15
words) are best and are more often cited. The concept, problem or hypothesis to be tested should be clear
from the title. The use of full taxonomic names in the title is discouraged; no taxonomic authorities
should appear in titles. On the title page, include name(s) of author(s), the affiliation(s) of the author(s),
and the e-mail address, telephone and fax numbers of the corresponding author.

* Abstract The abstract should start with theory -based objectives or hypotheses, end with explicit
conclusions, and should not exceed 250 words in length. Refrain from giving detailed methods; in most
cases the technique becomes obvious by the way results are reported. Avoid writing “is discussed" or
“needs further research”, and instead end with a

conclusive statement of how the work has furthered our ecological understanding. The abstract should not
contain any undefined abbreviations or literature references.
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to magnitudes of effects (e.g. give effect sizes and confidence intervals) rather than just P-values.

* Discussion

» Acknowledgements Please keep this section as short as possible. Acknowledgments of people, grants,
funds, etc. should be placed in a separate section before the reference list. The names of funding
organizations should be written in full. Compliance with ethical standards may be stated in the cover
letter rather than the acknowledgements section.

* References Literature citations in the text should be ordered chronologically and indicate the author's
surname with the year of publication in parentheses, e.g. Carlin (1992); Brooks and Carlin (1992). If there
are more than two authors, only the first author should be named, followed by "et al." For example,
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competition and recruitment processes in two marine gobies. PhD dissertation, University of Florida,
Gainesville
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essential material. All tables must be cited in the manuscript text and numbered consecutively with
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