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RESUMO

A floresta ombréfila densa, também conhecida como floresta pluvial tropical, € uma
formacdo que apresenta grande complexidade na composicéo, distribuicdo e densidade
de espécies e ocupa boa parte da Amazénia brasileira. Na regido, as diferencas entre
comunidades de plantas e animais formam um mosaico dividido em oito 4reas ou centros
de endemismo, separadas pelos principais rios, com biota e relagdes evolutivas proprias,
sendo trés delas (Belém, Xingu e Tapajos) totalmente brasileiras. O centro de endemismo
Belém € o mais ameacado pelo desmatamento e investigacdes locais de pequena escala
sdo fundamentais para se compreender os efeitos deste disturbio sobre o funcionamento
da floresta. A decomposicéo da serapilheira é um dos fatores chave deste funcionamento
e ocorre em uma sequéncia hierarquica de processos de interacdo mediados por fatores
climaticos (temperatura e umidade), propriedades fisicas do solo, limitacbes quimicas
relacionadas as fontes de recursos e a regulacdo biolégica (micro e macroorganismos).
Nesta pesquisa, descobriu-se que sensiveis mudancas na estrutura de uma floresta
primaria ameacada pelo crescimento urbano, causadas pela intensidade da dinamica
natural de sucessao, alteraram a morfologia do sistema serapilheira, uma vez que a
competicdo dos organismos por nutrientes depauperou o solo durante a regeneracao de
areas afetadas por queda de arvores. Desta forma, as condi¢des fisico-quimicas do solo
florestal se tornaram um filtro seletivo de espécies arblreas e os fatores majoritarios na
hierarquia de decomposicdo, uma vez que a temperatura e umidade tiveram pouca
variacdo no sistema. Na sequéncia, folhas de espécies arbdreas especificas do sistema
serapilheira, que formaram uma estrutura mais fina, determinaram a diversidade de
fungos saprotroéficos positivamente relacionados a melhor qualidade destas folhas e do
solo. Inversamente, onde a morfologia de serapilheira foi mais espessa e estruturada,
houve um aumento na diversidade da macrofauna de transformadores de serapilheira,
em detrimento das populacbes de minhocas, que preferiram folhas e solo de maior
qualidade. As interacdes solo-planta-decompositores sao indicadoras da velocidade de
decomposicdo em sistemas serapilheira, com consequente formacédo de mosaicos de
manchas de serapilheira com dindmicas distintas de decomposi¢do. Assim, locais onde

funcionamento da serapilheira foi classificado como Mesomull ou Oligomull foram



caracterizados por manter solos com alto teor de carbono disponivel e boa capacidade
de troca catibnica. Sistemas de serapilheira do tipo Mull sdo sensiveis a variacdes na
qualidade de solo e atividade de minhocas. Isso explicou a mudanga para o sistema
serapilheira do tipo Dysmull nas areas com folhas grandes, caracterizado por baixa
disponibilidade de nutrientes, conforme se confirmou nos solos destes locais, embora um
funcionamento lento possa indicar um estado conservativo de matéria organica. A
metodologia se mostrou favoravel para prever mudancas em diferentes escalas que

possam afetar a restauracéo de florestas.

Palavras-chave: qualidade do solo; serapilheira; decompositores; decomposicao.



ABSTRACT

The dense ombrophilous forest, also known as tropical rain forest, is a formation that
presents great complexity in the composition, distribution and density of species and
occupies a good part of the Brazilian Amazon. In the region, the differences between plant
communities and animals form a mosaic divided into eight areas or centers of endemism,
separated by the main rivers, with their own biota and evolutionary relationships, three of
which (Belém, Xingu and Tapajos) are entirely Brazilian. The Belém endemism center is
the most threatened by deforestation and small-scale local investigations are essential to
understand the effects of this disturbance on the functioning of the forest. The
decomposition of litter is one of the key factors of this functioning and occurs in a
hierarchical sequence of interaction processes mediated by climatic factors (temperature
and humidity), physical properties of the soil, chemical limitations related to the sources
of resources and biological regulation (micro and macroorganisms). In this research, it
was discovered that sensitive changes in the structure of a primary forest threatened by
urban growth, caused by the intensity of the natural succession dynamics, altered the
humus system, since the organisms' competition for nutrients depleted the soil during the
regeneration of areas affected by falling trees. Thus, the physical-chemical conditions of
the forest soil became a selective filter of tree species and the major factors in the
decomposition hierarchy, since temperature and humidity had little variation in the system.
Then, leaves of specific tree species of the humus system, which formed a finer structure,
determined the diversity of saprotrophic fungi positively related to the better quality of
these leaves and the soil. Conversely, where the litter morphology was thicker and more
structured, there was an increase in the diversity of litter transforming macrofauna, to the
detriment of earthworm populations, which preferred higher quality leaves and soil. Soil-
plant-decomposer interactions are indicators of decomposition speed in humus systems,
with consequent formation of mosaics of litter spots with different decomposition
dynamics. Thus, places where humus function was classified as Mesomull or Oligomull
were characterized by soils with a high available carbon content and good cation
exchange capacity. Mull type humus systems are sensitive to variations in soil quality and
earthworm activity. This explained the change to the Dysmull humus system in areas with

large leaves, characterized by low nutrient availability, as confirmed in the soils of these



places, although a slow functioning may indicate a conservative state of organic matter.
The methodology proved to be favorable to predict changes at different scales that may

affect the forest restoration.

Keywords: soil quality; litter; decomposers; decomposition.
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1 INTRODUCAO GERAL

1.1 Floresta ombroéfila densa

Formacéao vegetal brasileira, também conhecida como floresta pluvial tropical,
€ caracterizada por fanerdfitos, pelas formas de vida macro e mesofanerofitos, além de
lianas lenhosas e epifitos em abundéancia que a diferenciam das outras classes de
formacdes (IBGE, 2012). Ocorre em climas tropicais de temperatura elevada (22° a 25°C)
e de alta precipitacdo durante o ano, sem periodo biologicamente seco (maximo de 2
meses secos), em solos com caracteristicas distréficas e raramente eutroficos, de baixa
fertilidade natural (IBGE, 2012).

O termo floresta de terra firme é comumente relacionado a este tipo de
formacdo florestal, que apresenta grande complexidade na composicéo, distribuicdo e
densidade de espécies (GAMA et al., 2005) e se estabelecem em faixas altimétricas
variaveis, desde os terracos aluviais dos flavios das formacdes aluviais, até elevacdes
acima de 1000 m, nas formacdes sub-montana (IBGE, 2012). Ocupa parte do espago
amazonico e estende-se pela costa atlantica, desde o sul da cidade de Natal, no estado
do Rio Grande do Norte até a cidade de Osorio, no estado do Rio Grande do Sul (Figura
1).

A floresta é dotada de grandes arvores, com géneros arboreos caracteristicos
nos terracos aluviais e nos tabuleiros terciarios e de porte médio nas encostas maritimas.
Na Amazbnia sdo frequentes os géneros Hevea, Bertholetia e Dinizia. Da encosta
atlantica até o Rio Doce, séo Parkia, Manilkara e Attalea, e do Rio Doce até a cidade de
Osorio, sao Euterpe, Ocotea e Talauma.
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Figura 1 - Distribuicdo regional da vegetacao natural do Brasil
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Fonte: (IBGE, 2004)

1.2 Areas de endemismo na Amazénia brasileira

O territério amazonico abrange mais de 6 milhdes de km? em nove paises da
América do Sul (SILVA; RYLANDS; FONSECA, 2005). As diferencas entre comunidades
de plantas e animais fazem da regido um mosaico com distintas areas de endemismo,
separadas pelos principais rios, com biota e relagbes evolutivas préprias (SILVA;
RYLANDS; FONSECA, 2005). Estas areas foram classificadas com base nas
informagdes de vertebrados terrestres, sendo consideradas as menores unidades
geograficas para analise de biogeografia historica e de formulagéo de hipoteses sobre os
processos responsaveis pela formacao da biota regional (CRACRAFT, 1985). A maior
parte da Amazbnia esta localizada no Brasil e por este motivo, as oito areas de

endemismo (ou centros de endemismos (ALMEIDA; VIEIRA, 2010) sao representadas
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no pais, sendo trés delas (Belém, Xingu e Tapajos) totalmente brasileiras (SILVA;
RYLANDS; FONSECA, 2005). As areas possuem diferentes tamanhos territoriais e
proporcao de protecao legal (BRAZ et al., 2016; SILVA; RYLANDS; FONSECA, 2005),
tornando-as vulneraveis ao desmatamento (BRAZ et al., 2016)(Tabela 1-Figura 2).

Tabela 1 - Tamanho da area (Km?) no territério brasileiro e porcentagem de desmatamento total
e de areas protegidas de 2005 a 2012 nos centros de endemismo da Amazénia brasileira.
Porcentagem de desmatamento por tipo de uso do solo, para o0 ano de 2012. Dados compilados
de Silva et al., (2005) e Braz et al., (2016).

Territdrio Desmatamento (%) Areas protegidas (%) Desmatamento (%) - 2012
Centro de Endemismo Kz 2005 2012 2005 2012 Areas Sem
Protegidas Restricao
Belém 199.211 67,5 62,2 17,6 18,8 12,79 87,21
Xingu 392.468 26,8 39,51 27,1 28,84 3,27 96,73
Tapajos 648.862 9,32 19,39 28,3 51,72 8,53 91,47
Rond6nia 649.111 12,56 18,22 26,9 40,97 3,55 96,45
Napo 70.626 2,0 0,7 45,3 47,99 49,65 50,35
Imeri 300.501 2,7 1,2 62,5 59,43 56,21 43,79
Guiana 863.870 4,1 3,6 45,5 67,18 9,54 90,46
Inambari 895.511 51 4,4 28,7 47,6 8,84 91,16

Figura 2 - Localizagdo dos centros de endemismo no territorio brasileiro de acordo com o tipo de

uso do solo: SR: Sem restrigéo; TI: Terra indigena; UC-US: Unidade de Conservacédo de Uso Sustentavel; UC-PI:
Unidade de Conservacao de Protecdo Integral
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Os centros de endemismo Guiana, Tapajés, Xingu e Belém ocupam grande
parte do territério do estado do Para e o aumento do desmatamento no estado ameaca
estes centros, levando a perdas de habitat, degradacdo e fragmentacéo das florestas
(ALMEIDA; VIEIRA, 2010). No centro de endemismo Belém, onde se observou a maior
taxa de desmatamento e o0 menor numero de areas legalmente protegidas, Almeida e
Vieira (2010) identificaram apenas 24% de cobertura por floresta priméaria remanescente,
com 18,6% de florestas secundérias, 4,7% de formacdes costeiras, de savanas e
palmeiras e os demais 52,7% de uso agricola e outros usos.

Compondo estes 24% de remanescentes florestais, encontra-se a reserva
Mocambo, na cidade de Belém-Para, local de estudo da presente pesquisa. A reserva
ocupa 5,7 ha, com formacdo de floresta ombréfila densa, ndo inundada, na qual
predominam as espécies Vochysia guianensis e Eschweilera coriacea com maior valor
de importancia. O aumento do desmatamento nas reservas do entorno e a expansao da
regido metropolitana foram proporcionais a intensificacdo de morte e queda de arvores
na reserva. Estas clareiras favoreceram a ocupacdo por espécies pioneiras, como
Pourouma mollis, que se tornou uma das espécies mais importantes (Figura 3). Em 1956,
foi instalada uma parcela permanente de 2 ha para estudo floristico e dindmico das
espécies arboreas, transformando a reserva em um importante centro de conhecimento
da diversidade amazénica (GOMES et al., 2007)

1.3 Produtividade nos ecossistemas florestais

A producdo vegetal depende das interacbes entre 0s componentes
fotossintéticos e geoldgicos, que operam sincronicamente para manter a produtividade
nos ecossistemas (ZANELLA et al., 2018a), em outras palavras, o aproveitamento da
energia luminosa pelas plantas é possibilitado pela oferta eficiente de agua e elementos
minerais essenciais para a realizacdo da fotossintese (CHAPIN et al., 1987). Desta forma,
florestas ombréfilas que se desenvolvem em climas de elevada precipitacdo e com
eficiente radiag&o solar ao longo do ano, dispdem de alta produtividade e assim, podem
sustentar uma grande diversidade de espécies, com diferentes formas de vida (BEER et
al., 2010).
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Figura 3 - Delimitacdo da parcela permanente (2 ha) na reserva Mocambo, localizada na cidade
de Belém-Pard, destacando a subdivisdo em 80 subparcelas (10 x 25 m) e a geolocalizagédo
somente dos maiores individuos das espécies Vochysia guianensis, Eschweilera coriacea e
Pourouma mollis.
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O produto da fotossintese € conhecido como producéo primaria bruta (PPB),
que seré parcialmente consumida pela propria planta (Respiracdo) e o carbono restante,

nao utilizado, que faz parte da producao primaria liquida (PPL), sera ofertado na forma
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de folhas, exsudatos de raizes, frutos e serapilheira para a sustentacdo de varias teias
de consumidores, além dos organismos simbidticos como as micorrizas e bactérias
fixadoras de N. Em seguida, este material ser& consumido parcialmente por estes
organismos (respiragédo) e o restante n&o utilizado (excrementos, tecidos mortos de
animais), que junto ao material vegetal morto ndo consumido, irA compor as camadas
organo-minerais do solo, sustentando a teia de invertebrados e microrganismos, que irdo
sintetizar parcialmente esta matéria organica (respiracdo), disponibilizando novamente
nutrientes para a plantas. Esta sequéncia de eventos é observada em florestas ndo
perturbadas, tanto as Amazoénicas (tropicais) (NOBRE; NOBRE, 2002), quanto as
temperadas (ZANELLA et al., 2018a).

1.4 Problemas da pesquisa

Um dos fatores chave do funcionamento das florestas € a decomposicao da
serapilheira que ocorre em uma sequéncia hierarquica de processo (LAVELLE et al.,
1993a). Em escalas distintas de tempo, fatores como o clima (temperatura e umidade),
propriedades fisicas do solo, limitag6es quimicas relacionadas as fontes de recursos e a
regulacao biolégica (micro e macroorganismos) interagem e a posicao hierarquica de um
nivel de controle superior indica a probabilidade de exercer um efeito sobre o nivel logo
abaixo. Quando as limitacdes correspondentes a um fator particular ndo sdo importantes
ou nao existem, podem alterar localmente ou regionalmente o processo de
decomposicdo. Nascimento e Laurance, (2004) mediram o efeito do desmatamento em
florestas localizadas ha quildmetros de distancia do distarbio original, descobrindo que
fatores bioticos e abioticos eram afetados pela perturbacéo. Isso significa que mudancas
no funcionamento florestal podem acontecer antes mesmo que um evento drastico de
perda de vegetacao local seja aparente. Investigacdes sobre o processo dinamico da
decomposicao a curto e longo prazos se fazem necessarios, no momento em que milhées
de hectares de vegetacao nativa estdo se perdendo pelo desmatamento em todo o
mundo (FAO, 2020).
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1.5 Objetivo geral

Testar como as propriedades edaficas, espécies arboreas especificas, macro
e microorganismos decompositores controlam a morfologia do sistema serapilheira em
uma formacdo remanescente de floresta ombrdéfila densa na Amazonia. Para cada

hipotese, sédo elaborados os seguintes objetivos especificos:

e Investigar se transformacdes locais na vegetacdo a longo prazo operaram

mudancas sobre a formacao e morfologia dos sistemas serapilheira.

e Testar como o padrédo de distribuicdo das arvores na floresta e os fatores edéficos

influenciam a composicao e diversidade de fungos saprotroficos.

e Avaliar o acumulo da serapilheira de acordo com indicadores de qualidade vegetal,

de solo e da composicédo da macrofauna.

1.6 Hipoteses

7

Hipotese 1: A morfologia do sistema serapilheira € controlada pela composicdo da
vegetacdo e varia de acordo com a qualidade das folhas depositadas sobre o solo

florestal.

Hipotese 2: A morfologia e composicao de folhas de espécies arbéreas, bem como a

qualidade fisico-quimica do solo, determinam a diversidade de fungos saprotroficos.

Hipétese 3: As diferentes morfologias de serapilheira observadas entre as espécies
vegetais se decompdem em velocidades distintas; consequentemente sao formados

mosaicos de manchas de serapilheira com dinamicas diferentes de decomposicao.

1.7 Estrutura da tese

A tese esta apresentada em formato de artigos para publicacdo, dividida em
introducdo geral: que inclui os tdpicos tematicos que descrevem a area de pesquisa,
(vegetacao e importancia ecologica) e os aspectos do funcionamento das florestas, que
justificaram a investigacao; Objetivos (Geral e especificos) e Hipoteses. Os trés capitulos

que se seguem, apresentam os resultados dos testes das hipoteses langcadas, como
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descrito a seguir: Primeiro capitulo: Descreve o histérico de transformacdes na
vegetacdo e os efeitos da composicdo de espécies na formacdo da serapilheira;
Segundo capitulo: Trata do particionamento da diversidade de fungos saprotroficos em
resposta a composicdo da vegetacao, morfologia da serapilheira e propriedades fisico-
quimicas do solo e; Terceiro capitulo: Descreve as interacdes solo-planta-macrofauna
gue controlam a velocidade de decomposicdo da serapilheira. O documento finaliza com
um Quarto capitulo, que aborda uma discussdo geral dos topicos anteriores,

recomendacdes e consideracdes finais.
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CAPITULO 1 ESTUDOS FITOSSOCIOLOGICOS DA VEGETACAO
PODEM RESGATAR A HISTORIA, MAS NAO O ESTADO DE
FUNCIONAMENTO DE FLORESTAS TROPICAIS

RESUMO

Remanescentes florestais sdo de grande valor para a compreensdo atual do
comportamento da diversidade vegetal amazonica e estdo continuamente ameacados
pela atividade humana. A reserva Mocambo na cidade de Belém, Brasil, onde
historicamente foram descritas muitas das espécies arboreas na Amazénia, encontra-se
vulneravel pelo crescimento urbano. Nos Ultimos vinte anos, pesquisas tém alertado
sobre o estado de conservacdo da reserva. A revisdo desta literatura, aliado a
informacdes recentes de inventario florestal e de campo, permitiram a investigacdo de
como estas pressdes externas interferiram na estrutura e composicdo de espécies
arbéreas em seis décadas e como este efeito pode transformar a dinamica de
decomposic¢do no ecossistema. Descobriu-se que os padrbes de valor de importancia das
espécies ndo variaram ao longo do tempo (RV=0,07, p>0,05), embora a intensidade de
eventos de morte e queda de arvores tenham permitido a invasdo e aumento de
importancia de espécies de arvores pioneiras. Houve mudanc¢a na ocupac¢ao por classes
de didmetro (DAP) (Chi-quadrado=12,8, p < 0,05), com reducao de individuos na maioria
das classes e sensivel aumento nas classes D (90-109) e F (50-69). Mudancas na
composicao floristica afetaram a frequéncia de categorias de tamanho de folhas, que
passaram de maioria mesophyll e microphyll, para uma maioria mesophyll e macrophyill.
Esta perturbacédo na floresta foi confirmada pela analise de componentes principais entre
as variaveis de DAP das espécies de maior frequéncia relativa (Fr > 1,45%), que separou
claramente quatro grupos floristicos, validados pela analise de discriminantes (17% de
variancia explicada, p < 0,001). Estes grupos foram classificados de acordo com a
densidade relativa da espécie Pourouma mollis, usada como indicadora de perturbacao

por aumento de clareiras. Densidades < 5% indicaram floresta conservada (FC); com até
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10%: floresta de baixa perturbacao (FBP) e; até 15% meédia perturbacédo (FMP). A alta
perturbacao foi indicada por densidade > 20% (FP). A analise de co-inércia entre as
composicdes de folhas observadas no horizonte OL da serapilheira e a morfologia da
serapilheira nos diferentes grupos floristicos, mostraram que a serapilheira é mais
espessa e estruturada onde folhas macrophyll e mesophyll sdo predominantes, com
inverso nos locais com menor quantidade ou auséncia de macrophyll (RV=0,45, p <
0,001). O aumento na abundéancia de arvores com esta caracteristica foliar poderéa
modificar o funcionamento de ecossistemas, uma vez que afeta a dinamica de

decomposicédo da floresta.

Palavras-chave: abertura de clareiras; estrutura florestal; area foliar total, serapilheira

ABSTRACT

Forest remnants are of great value for the current understanding of the behavior of
Amazonian plant diversity and are continually threatened by human activity. The
Mocambo reserve in the city of Belém, Brazil, where many of the tree species in the
Amazon have historically been described, is vulnerable to urban growth. Over the past
twenty years, research has warned of the conservation status of the reserve. The review
of this literature, coupled with recent information from forest and field inventory, allowed
the investigation of how these external pressures interfered in the structure and
composition of tree species in six decades and how this effect can transform the dynamics
of decomposition in the ecosystem. It was found that the patterns of importance value of
the species did not vary over time (RV = 0.07, p> 0.05), although the intensity of death
and tree fall events allowed the invasion and increase of importance of pioneer tree
species. There was a change in occupation by diameter classes (DBH) (Chi-square =
12.8, p <0.05), with a reduction of individuals in most classes and a significant increase in
classes D (90-109) and F (50 -69). Changes in floristic composition affected the frequency
of leaf size categories, which went from the majority mesophyll and microphyll, for a
majority mesophyll and macrophyll. This disturbance in the forest was confirmed by the

analysis of main components among the DBH variables of the species with the highest
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relative frequency ( Fr > 1.45%), which clearly separated four floristic groups, validated
by the analysis of discriminants (17% of explained variance, p <0.001). These groups
were classified according to the relative density of the species Pourouma mollis, used as
an indicator of disturbance by increasing clearings. Densities <5% indicated conserved
forest (FC); with up to 10%: low disturbance forest (FBP) and; up to 15% average
disturbance (FMP). The high disturbance was indicated by density> 20% (FP). The
analysis of co-inertia between the leaf compositions observed in the OL horizon of the
litter and its morphology in the different floristic groups showed that the litter is thicker and
more structured where macrophyll and mesophyll leaves are predominant, with an inverse
in places with less amount or absence of macrophyll (RV = 0.45, p <0.001). The increase
in the abundance of trees with this leaf characteristic may modify the functioning of
ecosystems since it affects the dynamics of forest decomposition.

Keywords: opening clearings; forest structure; total leaf area; litter

1.1 Introducéo

Florestas tropicais sdo reconhecidas por apresentar grande biodiversidade e
alta produtividade priméaria, favorecidas pela radiacao e precipitacdo nestes ecossistemas
(BEER et al.,, 2010). A conversdo destas florestas por grupos humanos e o uso da
diversidade vegetal, culminaram em sua fragmentacdo, com modificacbes severas na
dindmica de processos ecossistémicos, que dificultam acbes de regeneracao
(CHAZDON; GUARIGUATA, 2016; RODRIGUES, 2013). Como resultado, multiplicam-se
o numero de manchas florestais com arvores remanescentes e descendentes de matrizes
primarias que mantém o genoma e as relacdes inter e intraespecificas na comunidade
(HANSEN et al., 2020; SCHULDT et al., 2018), dos quais é possivel extrair informacdes
que permitam esclarecer a dindmica de sucessdo da vegetacdo, o histérico da
intensidade de exploracdo ou degradacado, e ainda a abundancia de individuos por
espécie e por arvore matriz (MEDINA, 1995). Estes fatores interferem na ciclagem de

nutrientes, nas taxas de riqueza e nas intera¢des ecoldgicas com balancos significativos
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de perdas e ganhos que consequentemente afetardo a provisdo de bens e servicos
florestais (ALMEIDA et al., 2015).

Na dinamica florestal, um dos processos chave na ciclagem de nutrientes é a
decomposicdo da matéria morta presente nos horizontes organicos que compdem a
serapilheira cuja transformacao resulta na mineralizagcdo e no acumulo de compostos
hamicos, gradualmente incorporados ao solo mineral (LAVELLE; SPAIN, 2001). No chéo
da floresta, a heterogeneidade espacial da serapilheira, devido a fatores de pequena
escala ou as caracteristicas topogréficas, cria diferentes condicbes ambientais para o
recrutamento e sobrevivéncia de espécies arboreas promovendo diversidade taxonémica
e funcional nessas comunidades (SARKER et al., 2020). Estes padr6es de organizacéo
sdo essenciais para manter a funcionalidade da biodiversidade de ecossistemas
terrestres (PONGE, 2003).

Estudos de sucesséao de longo prazo sdo importantes para a determinacdo do
tempo de regeneracdo (MORENO-MATEOS et al., 2020). A estrutura da vegetacao esta
diretamente ligada a melhoria das condi¢cdes ambientais apds perturbacao, influenciando
a colonizacdo bibtica e processos ecoldgicos, como a ciclagem de nutrientes, a
interceptacdo de chuva e o controle de espécies invasoras (KORBOULEWSKY; 2015;
LAVELLE; SPAIN, 2001; LIU et al., 2018; MENGE; LEVIN, 2017; SULLIVAN et al., 2019).
Além da oferta de servigos ecossistémicos, como a protecdo de recursos hidricos, do
solo e o sequestro de carbono da atmosfera (LIU et al., 2018).

Assim, remanescentes florestais sdo de grande valor para a compreensao
atual do comportamento da diversidade vegetal amazbnica e estdo continuamente
ameacados pela atividade humana. A reducéo de suas areas e a diminuicdo no numero
de espécies se acelera em decorréncia da ocupacao do territério e de sua fragilidade
frente as mudancas climaticas severas (GOMES et al., 2007).

Alguns dos mais importantes remanescentes florestais, onde historicamente
foram descritas as primeiras espécies na Amazénia, como a reserva Mocambo, na cidade
de Belém, Brasil, encontram-se vulneraveis. Mesmo que legalmente protegidas (BRASIL,
2000; IPEAN, 1966; PARA, 1993, 2008, 2017), estas areas pouco receberam esforgos
concretos para a conservacao de sua biodiversidade. Nos ultimos vinte anos, diversas

pesquisas tém alertado sobre a degradacado desta reserva e a necessidade de planos de
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manejo de restauracdo (ARAUJO et al., 2019; GAMA et al., 2005; MESQUITA et al., 2005;
PIRES; SALOMAO, 2000). Entretanto, em escala regional, a reserva no é considerada
area prioritaria para um plano estratégico de conservagdo (DA CRUZ et al., 2020;
MESQUITA et al., 2005). Por este motivo, 0 nUmero de empreendimentos de grande
impacto, como a instalacao de linhas de transmisséo elétrica, construcdo da malha viaria
e loteamento de ocupacdo urbana tem acelerado sobre as demais reservas que
circundam a reserva do Mocambo (ARAUJO et al., 2019; CARDOSO et al., 2009),
aumentando o efeito de borda e intensificando os efeitos climéticos sobre a floresta.
Como estas pressfes externas interferiram na estrutura e composicao de
espécies arboreas deste antigo remanescente ao longo do tempo? Como este efeito pode
comprometer o funcionamento do ecossistema? Esta pesquisa objetiva esclarecer o
cenario evolutivo de transformacdes na floresta por meio do confronto entre a revisdo da
literatura fitossociolégica e de dinamica sucessional da reserva Mocambo com as
observacbes atuais, compreendendo um periodo de seis décadas de pesquisas. As
hipoteses testadas foram baseadas no conhecimento corrente sobre a regeneracéo
natural de florestas tropicais em areas perturbadas, considerando que: 1) O tempo
decorrido entre a morte de grandes arvores e a sucessao foi suficiente para gerar
mudancas no valor de importancia entre as espécies; 2) As arvores que se estabeleceram
nas areas de constante perturbacdo dispunham de mecanismos adaptativos de
sobrevivéncia, como a formacéo de folhas grandes, sistemas de defesa contra herbivoria,
interacao positiva com organismos decompositores; 3) A selecdo de arvores com folhas
grandes afetou o sistema serapilheira, que se tornou mais espesso devido ao acumulo
de material vegetal de decomposicéo lenta, com desaceleracédo na taxa de liberacdo de

nutrientes no solo.

2 MATERIAIS E METODOS
2.1 Area de estudo

O estudo foi conduzido na Reserva Mocambo, um fragmento de Floresta
ombréfila densa de terra firme, com 5,7 ha, que integra a Area de Pesquisas Ecoldgicas
do Guama (APEG, 1°26'20"S, 48°25'18"W), com 506 ha de floresta ombrofila densa,

também composta pelas reservas Aurd (Florestas de Véarzea, com 400 ha) e Catu
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(Floresta de Igapo, com 100 ha) (PIRES; SALOMAO, 2005). A area esta localizada na
cidade de Belém, Para, Brasil. A borda do fragmento é margeada pelo Rio Guama ao sul,
e ao norte e oeste pela regido metropolitana da cidade. O clima da regido é do tipo Af
(tropical umido, pela classificacdo de Képpen-Geiger) com precipitacdo média anual de
3000 mm, e média anual da temperatura do ar variando entre 23° C e 31° C (INMET,
2019). O solo desta area é do grupo Oxissolo ou Latossolo Amarelo, com textura areno-
argilosa, o relevo é relativamente plano e o terreno é do quaternario superior
(RODRIGUES et al., 2004).

2.2 Breve historico das pesquisas botanicas nareserva Mocambo

Em 1956, uma parcela permanente de dois hectares foi instalada, com objetivo
de melhorar o conhecimento sobre a flora amazonica e acompanhar a dinamica de
espécies arboreas (CAIN et al, 1956; PIRES; SALOMAO, 2000). Esta reserva
apresentava grande concentracdo de espécies de estagio sucessional secundario tardio
(AMARAL et al., 2012). A estrutura da floresta foi detalhadamente descrita por Cain et al.,
(1956), que a partir dos registros originais inventariados por Murga Pires, em 1955 e de
autoria de sua equipe, em 1956, apresentaram os parametros fitossociolégicos das
espécies ocorrentes na época, bem como os tracos foliares (tamanho, textura, nervura
de folhas) de todas as arvores com diametro a altura do peito (DAP) = 10 cm na parcela.
Nesta fase dos estudos, a parcela permanente foi subdividida em 200 subparcelas que
mediam 10m x 10m de tamanho. No periodo de 1956 a 1992, Pires e Saloméo (2000)
avaliaram a dinamica da composicdo floristica da reserva demonstrando as
transformacdes ocorridas desde 0s primeiros registros, 0s taxons que ingressaram, 0S

que sairam e retornaram a floresta e a perda liquida ao longo de 36 anos.

2.3 Caracterizacao das transformacdes na vegetacao

Foram realizadas comparacdes entre os resultados apresentados por Cain et
al., (1956), Pires e Salomé&o (2000) e os observados na floresta, com base no ultimo
inventario completo, feito em 2016, por Salomao (ndo publicado). Neste inventario, a
subdivisé@o da parcela de 2 ha foi ajustada para o tamanho de 10m x 25m, totalizando 80

subparcelas. As etapas de exploracdo dos dados botanicos foram as seguintes:
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2.3.1 Avaliagéo da estrutura e composicao da vegetacao

A estrutura da floresta foi determinada a partir dos valores absolutos e relativos
de frequéncia (Fr), densidade (Dens), dominancia (Dom) e importancia (IVI) das espécies
arboreas (DAP = 10 cm), bem como das familias, presentes na parcela. O indice de valor
de importancia da espécie € definido em porcentagem de acordo com a equacao IVIi =
(Fri + Densi +Domi)/3 em que: (i) Densi = (numero de individuos da espécie i / nUmero
total de individuos) x 100; (ii) Fri = (nimero de parcelas em que ocorre a espécie i / soma
das frequéncias absolutas de todas as espécies) x 100; (iii) Domi = (area basal da

espécie i / area basal total ) x 100.

2.3.2 Andlise do traco area foliar

O tamanho das folhas (Area Foliar) das espécies arboreas com mais de dez
ocorréncias na parcela foi tomado a partir do imageamento de material vegetativo
coletado em campo e de imagens de exsicatas extraidas de herbérios virtuais
(http://floradobrasil.jbrj.gov.br/reflora; http://www.theplantlist.org/; https://www.nybg.org/;
https://www.missouribotanicalgarden.org/; https://www.kew.org/), mensuradas em cm?
com auxilio do software ImageJ (https://imagej.net/). As categorias de tamanho de folhas
foram classificadas segundo (RAUNKIZAER et al., 1934).

2.3.3 Avaliacéo do sistema serapilheira

Os horizontes organicos (OL e OF) do sistema serapilheira foram analisados
em quatro transectos (T), dispostos na parcela permanente, distantes 40 m entre si, cada
um contendo 10 pontos amostrais (PA) distribuidos a cada 1,5 m. Os pontos amostrais
mediram 0,5 m x 0,5 m e estimativa de altura (cm) dos horizontes foi realizada em campo,
segundo método descrito por Zanella et al., (2018b). Os componentes da serapilheira
(folhas, galhos, partes reprodutivas, raizes, material vegetal aderido as raizes,
miscelanea) foram coletados em campo e separados no Laboratorio de Analise de
Sistemas Sustentaveis da EMBRAPA Amazébnia Oriental, secados em estufa de

circulacdo forgcada a uma temperatura de 60 °C por 48h, em seguida pesados em balanca
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de precisao (0,001 g) para obtencédo da massa seca. A identificacéo das folhas presentes
no horizonte OL foi comparada ao material do herbario da Embrapa Amazénia Oriental
(Sigla internacional IAN), adotando o sistema de classificagdo Angiosperm Phylogeny
Group (APG llI).

2.4 Analise de dados
2.4.1 Transformacdes na vegetacao

A andlise da variacao dos parametros gerais da vegetagcado para 0os extremos
considerados (1956-2016), tais como a abundancia de individuos entre as subparcelas,
foi calculada por meio da ANOVA fatorial. As classes de DAP e de frequéncia foram
testadas por Kruskal Wallis. Os parametros fitossociolégicos (Fr, Dens, Dom e IVI) para
o periodo (1956-2016) foram calculados segundo Dalagnol et al., (2016) e explorados por
meio da analise de componentes principais (ACP). Os dados do inventario (valores de
DAP) das espécies arbdreas para o0 ano de 2016, também foram explorados por meio da
analise de componentes principais (ACP) e a distribuicdo das espécies pelo indice de
Morisita (BROWER; ZAR, 1977). Buscou-se investigar as possiveis formacfes de
agrupamentos floristicos com base nestas caracteristicas da vegetacdo. Uma analise de
discriminantes foi aplicada para calcular a inércia entre as classes de acordo com a

distribuicdo dos individuos dentro do grupo.

2.4.2. O sistema serapilheira

As relacBes entre a composicao floristica e o tipo de serapilheira formado
foram esclarecidas por meio de uma analise de co-inércia (DOLEDEC; CHESSEL, 1994).
A analise de Co-inércia busca um espaco de fatores comum aos dados de composicao
da vegetacao e serapilheira, projetando as variaveis e pontos de amostragem para ele.
O célculo de um coeficiente de correlacdo de matriz entre as tabelas e o teste de sua
significAncia com um teste de permutacdo mostra se a covariacdo entre as tabelas é
significativa e que proporgéo da variabilidade total € explicada por essa relagao.

Todas as etapas de analise foram processados no programa R (The R Project
for Statistical Computing), versdo 4.0.2 (www.r-project.org), com uso dos pacotes, ade4
e adegraphics (THIOULOUSE et al., 1997), vegan, car e ggplot2.
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3 Resultados

3.1 Transformacdes na estrutura da vegetagdo: 1956 — 2016

De maneira geral, a abundancia de individuos por subparcela ndo variou entre
os dois anos considerados (F15,6 = 0,26, p > 0,05), caracterizando o efeito da
regeneracao apos a queda ou morte de arvores. Contudo, neste periodo, houve variacao
significativa entre o nimero de individuos distribuidos nas diferentes classes de DAP
(Chi-quadrado=12,8, p < 0,05), com sensivel redu¢cdo na frequéncia de espécies,
principalmente entre as classes A (0-20%) e C (41-60%) (Chi-quadrado4= 8,27, p > 0.05)
(Tabelas 1 e 2). A analise dos dados fitossociolégicos para as espécies com VI > 1%
para 1956 e 2016 ndo mostrou diferencas significativas entre os anos 1956 e 2016 (Fig.1;
Tabela 3) provavelmente devido a permanéncia na parcela da maioria das espécies
registradas em 1956, embora tenha havido mudancas na composicédo da comunidade.

O primeiro eixo da ACP (80,9% da variagcdo explicada) classifica as espécies
de acordo a sua dominancia relativa, frequéncia relativa, densidade relativa e indice de
valor de importancia (IVI), e mostrou que a estrutura quantitativa geral das comunidades
nao é diferente (p>0.05). Em 1956, as arvores de maior IVI eram Vochysia guianensis, e
Eschweilera coriacea, com a maior propor¢ao do indice explicada respectivamente, pela
dominancia e densidade relativa destas espécies (Tabela 3). Para este ano, o segundo
eixo da ACP (16,6% de explicagdo) mostrou alta dominancia da espécie Goupia glabra
(10,8%).
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Tabela 1 - Comparacdo dos parametros gerais da vegetacao da reserva Mocambo, localizada em Belém — Par4, Brasil, para os anos de
1956 e 2016. Da esquerda para direita, as primeiras quatro colunas indicam o numero de individuos arbéreos (n. ind) existentes para um
namero especifico de subparcelas (N. sub), delimitadas com tamanhos diferentes (T. sub) em cada ano amostrado. As colunas seguintes
mostram a abundancia de individuos entre as classes de didmetro e o nimero (n. sp) e proporcao (%) de espécies entre as classes de
frequéncia, com base em 20 subparcelas medindo 10 m x 100 m).

1956 2016 Classes de Didmetro (cm) Ano Classes de Frequéncia Ano
n.ind N.sub n.ind N.sub 1956 2016 1956 2016
n. n.

5 1 4 1 Classe A (150-159) 1 0 sp % sp %
6 3 5 3 Classe B (130-149) 1 1 Classe A (0-20%) 131 75.72 116 77.86
7 5 6 1 Classe C (110-129) 3 3 Classe B (21-40%) 16 925 19 1275
8 5 7 3 Classe D (90-109) 7 9 Classe C (41-60%) 17 983 6 4.03
9 9 8 7 Classe E (70-89) 25 12 Classe D (61-80%) 5 289 4 2.68
10 13 9 12 Classe F (50-69) 32 33 Classe E (81-100%) 4 231 4 2.68
11 12 10 7 Classe G (10-49) 1101 830
12 13 11 12
13 7 12 13 Abundancia 1170 888 Riqueza 173 149
14 12 13 5
15 7 14 3
16 4 15 4
17 5 16 4
18 1 17 2
20 3 18 2

19 1
1188 100 888 80

T.sub 10x20 10 x 25 10 x 100
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Tabela 2 - Destaque para as espécies com maior frequéncia relativa nas classes de frequéncia
D (61-80%) e E (81-100%) para os anos de 1956 e 2016. As duas espécies (nr) ndo foram
catalogadas por Cain et al., (1956).

Espécies Ano Classes de Frequéncia
1956 2016

Eschweilera coriacea 3.64 3.86 E (81-100%)
Theobroma subincanum 2.18 3.47 E (81-100%)

Lecythis idatimon nr 3.47 E (81-100%)

Pourouma mollis nr 3.28 E (81-100%)
Vouacapoua americana 1.65 2.90 D (61-80%)
Pseudopiptadenia psilostachya 1.45 2.70 D (61-80%)

Vochysia guianensis 2.91 2.51 D (61-80%)

Protium trifoliolatum 3.64 2.51 D (61-80%)

Em 2016, as espécies mais frequentes (Fr > 1,45%) exibiram distribuicdo
agregada ou aleatoria na reserva e as formas de dispersdo foram variadas. A maioria é
classificada como de crescimento resistente ou tolerantes a sombra (RS e TS), com
excecdo de Bauhinia rutilans e Pourouma mollis, que séo plantas de inicio de sucessao
ou pioneiras (PI) de folhas grandes (Fig. 2 e 3, Tabela S1 — material suplementar).
Eventos de morte e queda de arvores favoreceram a elevacao da frequéncia e densidade
das espécies que precisavam de pequenas aberturas no dossel para o crescimento,
como Eschweilera coriacea, Lecythis idatimon e Vouacapoua americana, com maior VI
registrado em 2016 (explicado pelo primeiro eixo), junto com Vochysia guianensis, que
mesmo com reducéo na densidade relativa, permaneceu com alta dominancia na reserva
(explicado no segundo eixo).

O aumento da intensidade de quedas de arvores e a formacdo de grandes
clareiras, permitiram a invasao pelas espécies Pourouma mollis e Cecropia sciadophylla,
que provavelmente surgiram na parcela apds o agravamento destes disturbios. Em 2016,
se observou o declinio na dominancia da espécie G. glabra e um sensivel aumento na
proporcdo de espécies que se tornaram co-dominantes, como Parkia pendula,
Pseudopiptadenia psilostachya e Anacardium giganteum, que mesmo com baixa
densidade, somaram 50,5% da area basal total da parcela junto a E. coriacea, V.
guianensis, V. americana e P. mollis. Dentre as espécies que também aumentaram sua

frequéncia e densidade, destaca-se Theobroma subincanum (Tabela 3).
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Figura 1 - Distribuicdo das espécies nos eixos 1 (80,9% de variancia explicada) e 2 (16,6%) de
uma ACP, com base nos parametros fitossocioldgicos de frequéncia relativa (Fr), densidade
relativa (Dens), dominancia relativa (Dom) e indice de valor de importancia (IVI) maior que 1%
das espécies arbéreas para os anos de 1956 e 2016. Em verde, o nome das espécies no ano de
1956 e em preto, de 2016, as setas em azul indicam as variaveis fitossociologicas. Vocl e Voc2:
Vochysia guianensis; Goul: Goupia glabra; Par: Parkia pendula; Ana: Anacardium giganteum;
Pout: Pouteria caimito; Ostl e Ost2: Osteophloeum platyspermun; Psel e Pse2:
Pseudopiptadenia psilostachya; Van.c: Vantanea cupularis; Voul e Vou2: Vouacapoua
americana; Iry.j: Iryanthera juruensis; Sym: Symphonia globulifera; Echwl e Echw2: Eschweilera
coriacea; Ech.k: Eschweilera krukovii; Micl e Mic2: Micropholis acutangula; Pro.c: Protium
carnosum; Helil: Helicostylis pedunculata; POU: Pourouma mollis; Pro.sp: Protium sp; Pro.n:
Protium nodulosum; Prol e Pro2: Protium trifoliolatum; Den: Dendrobangia boliviana; Tov:
Tovomita choysiana; Bau: Bauhinia rutilans; Iryl e Iry2: Iryanthera paraensis; Theol e Theo2:
Theobroma subincanum; Lec2: Lecythis idatimon; Tov.s: Tovomita stigmatosa; Cou: Couepia
guianensis subsp. divaricata; Pro.p: Protium puncticulatum.
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As mudancas observadas no IVl para as espécies entre o periodo
considerado, afetaram positivamente as familias Fabaceae, Lecythidaceae, Malvaceae e
Vochysiaceae, que tiveram aumento no numero de espécies. Devido as perturbacdes na
parcela, a familia Urticaceae, que em 1956 tinha menos de 1% da soma do valor de
importdncia de suas espécies, passaram a 20,34% em 2016 pela adicdo de C.

sciadophylla e P. mollis (Tabela 4).
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Tabela 3 - Descricdo dos parametros fitossociol6gicos para as espécies arbdéreas com IVl > 1% na reserva Mocambo, localizada em
Belém — Para, Brasil, para os anos de 1956 e 2016. Fr: Frequéncia relativa, Dom: Dominancia relativa; Dens: Densidade relativa; IVI:

indice de valor de importancia.

1956 2016
Espécies Fr Dom Dens IVI Espécies Fr Dom Dens VI
Vochysia guianensis 291 1505 5.46 7.81  Eschweilera coriacea 955 13.33 14.64 1251
Eschweilera coriacea 3.64 6.71 11.26 7.2 Vochysia guianensis 3.04 1212 394 6.37
Goupia glabra 2 10.8 2.34 5.05 Lecythis idatimon 6.66 2.45 7.66 5.59
Protium trifoliolatum 3.64 175 7.69 4.36  Pourouma mollis 478 4.18 7.09 5.35
Eschweilera krukovii 3.09 334 6.47 4.3 Vouacapoua americana 3.76 5.48 5.29 4.84
Protium sp 291 213 4.35 3.13  Theobroma subincanum 5.07 1.83 5.07 3.99
Tovomita stigmatosa 291 0.53 3.01 2.15 Pseudopiptadenia psilostachya 246 5.04 2.25 3.25
Iryanthera juruensis 2.73 0.75 2.9 2.13  Parkia pendula 0.58 6.14 0.45 2.39
Protium nodulosum 254 134 2.45 2.11  Micropholis acutangula 2.6 1.27 2.14 2
Vantanea cupularis 182 238 1.34 1.85  Anacardium giganteum 0.87 4.18 0.79 1.95
Protium carnosum 2 11 1.89 1.66  Protium trifoliolatum 275 0.58 2.25 1.86
Vouacapoua americana 165 1.13 1.89 1.56  Dendrobangia boliviana 232 0.76 2.03 1.7
Theobroma subincanum 218 0.67 1.78 1.54  Pouteria caimito 145 155 1.35 1.45
Pseudopiptadenia psilostachya 145 1.36 1.45 1.42  Tovomita choisyana 2.03 0.51 1.69 141
Micropholis acutangula 182 0.66 1.56 1.35 Symphonia globulifera 1.74 0.92 1.46 1.37
Sterculia pruriens 164 114 1.23 1.34  Chimarrhis turbinata 0.58 2.8 0.56 131
Osteophloeum platyspermun 1.64 0.76 1 1.13  Osteophloeum platyspermum 0.58 2.48 0.45 1.17
Protium puncticulatum 164 04 1.23 1.09 Couepia guianensis subsp. divaricata 159 043 1.35 1.13
Helicostylis pedunculata 1.45 0.66 1 1.04  Bauhinia rutilans 1.45 0.55 1.24 1.08
Iryanthera juruensis 1.16 0.6 1.35 1.04
Iryanthera paraensis 1.45 0.25 1.35 1.02
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Figura 2 - Formas de crescimento na floresta de acordo com a demanda por radiacdo solar do
grupo ecoldgico (A) e formas de dispersao natural (B) analisada para as espécies com indice de
valor de importancia maior que 1% para os anos de 1956 e 2016. A — Grupos ecoldgicos: Pioneira:
sobrevive e reproduz em clareira, desaparecendo apds o fechamento do dossel; Tolerantes a
sombra: cresce na sobra e se favorece de picos de oferta de luz até atingir o dossel; Resistentes
a sombra: completam o ciclo de vida na sombra. B — Disperséo natural: Barocorica — dispersao
pelo vento; Zoocérica: Dispersdo por animais; Autocérica: Dispersdo por gravidade; Mista:
Autocorica/Zoocorica e Autocorica/Hidrocorica.

A
100 % Pioneras
Tolerantesa sombra
50
Resistentes a sombra
0
1956 2016
B . ~
100 % Sem informagéo
Barocorica
Mista
50
Zoocorica
- - Autocdrica
0
1956 2016

Tabela 4 - Niumero de espécies (N) e soma dos respectivos IVI, mensurados para os anos de
1956 e 2016 das principais familias botanicas ocorrentes na reserva Mocambo, localizada em
Belém — Para, Brasil

Ano
Familia 1956 2016

N VI N VI
Anacardiaceae 2 7.75 2 6.41
Apocynaceae 6 5.17
Arecaceae 3 2.64
Burseraceae 8 47.92 11 18.78
Cardiopteridaceae 1 5.10
Caryocaraceae 2 4.73 1 1.79
Chrysobalanaceae 1 2.61 8 7.48
Clusiaceae 1 6.45 3 8.97
Dichapetalaceae 1 2.9 1 1.54
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60.57
16.09
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25.59
20.34
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Figura 3 - Frequéncia de espécies (IVI > 1%) de acordo com o tamanho das folhas (Area foliar)
para os anos de 1956 e 2016, segundo classificacdo de Raunkiaer (1934) nas categorias
mesophyll (20,25 cm?— 182,25 cm?) e macrophyll (182,25 cm? — 1640,25 cm?).
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3.2 Transformacg6es na comunidade de arvores

BN

Variagbes na comunidade mostraram uma tendéncia a formagao de

agrupamentos com base no valor de DAP de diferentes espécies para o ano de 2016

(Fig. 4). O grupo de variaveis utilizado para a segunda analise de componentes principais

considerou todas as espécies arbéreas com mais de dez ocorréncias na parcela (Fr 2

1,45% - Tabela 3), selecionando um total de dezesseis espécies. Neste grupo, apenas

as espécies L. idatimon e P. mollis ndo haviam sido catalogadas por Cain et al. (1956),
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embora L. idatimon ocorresse na parcela desde os primeiros registros (PIRES;
SALOMAO, 2000).

Cada ponto da Figura 4 mostra a composi¢cao da comunidade vegetal de uma
subparcela descrita pela soma dos DAPs de cada espécie da parcela. A andlise de
grupos efetuada nas comunidades assim analisadas mostra a existéncia de quatro
grupos distintos validados pela analise de discriminantes. Esta separacdo de
povoamentos em quatro grupos explica 17% da variacao observada (p <0,001).

Como o principal efeito de mudangas no parametro fitossocioldgico ocorreu
pela morte ou queda de arvores, considerou-se a densidade relativa das espécies C.
sciadophylla e P. mollis como indicadoras do grau de perturbacdo, devido ao
comportamento invasor destas espécies em areas florestais com grandes aberturas de
clareiras. Desta forma, os quatro grupos separados foram nomeados: (i) Floresta
perturbada — com mais de 20% de densidade relativa destas espécies invasoras (FP); (ii)
Floresta com média perturbacdo — com até 15% de densidade (FMP); (iii) Floresta com
baixa perturbacdo — com até 10% de densidade (FBP) e; (iv) Floresta conservada — com
menos de 5% de densidade (FC). Cada grupo formado reuniu um nuamero distinto de
subparcelas com base no indicador de perturbacédo, para o total (N = 80): FP reuniu o
maior numero de subparcelas, com 34, FMP: com 9, FBP: com 22 e FC: com 15
subparcelas. Para cada um dos grupos, descreveu-se 0s parametros fitossocioldgicos,
com destaque (em cinza) para as espécies de maior IVI (Tabela S2, material
suplementar).

O primeiro eixo (11,6% de variancia observada) se op6e a composicao de
espécies remanescentes, onde V. guianensis se destaca, mesmo com reducdo na
densidade de individuos (Tabela 3). Esta espécie se conservou como uma daquelas de
maior dominéncia da parcela e de maior IVI em FC, ocupando 79,1% da &rea basal junto
a E. coriacea, que também teve alto IVI em FBP (Tabela S2). Inversamente ao outro
extremo do eixo, em FMP a maior dominéancia relativa foi da espécie V. americana
(54,8%), que junto a L. idatimon se tornaram as espécies com mais de 50% do IVI neste
grupo.

O segundo eixo (9,9% da variancia observada) é positivamente representado

por FBP, onde se registrou 0 aumento da frequéncia e densidade total da populacdo
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interna de arvores de crescimento secundario, provavelmente pelo aumento no niumero
de pequenas aberturas no dossel, para E. coriacea ou pela frequéncia de dispersores,
para T. subincanum. Nesta floresta, a espécie Pseudopiptadenia psilostachya ocupou
30,3% da &rea basal total. Oposto & FBP esta FP, onde o efeito de abertura de dossel foi
mais forte, com maior desenvolvimento das espécies C. sciadophylla (IVI = 0,7% néo
apresentado na figura) e P. mollis (IVI = 15.8%). Inicialmente, este grupo pode ter
experimentado quedas de arvores pontuais, o que favoreceu o aumento na populacéo
interna de E. coriacea e L. idatimon, assim como a permanéncia de alguns individuos

remanescentes da espécie V. guianensis e Tovomita choysiana.

Figura 4 - Distribuicdo das espécies arboreas de maior ocorréncia na floresta em 2016, no espaco
definido pelos eixos 1 (11,6% de variancia observada) e 2 (9,9%) de uma ACP. A esquerda, um
gréafico em circulo destacando em amarelo as principais espécies ocorrentes na parcela e a direita
distribuicdo dos pontos de amostragem entre 4 grupos separados pela analise de clusters (17%
de variancia explicada pela classificagdo, p<0,001). FP: Floresta Perturbada: - azul; FMP:
Floresta com média perturbacédo: FMP - vermelho; Floresta com baixa perturbagéo: FBP - laranja;
Floresta conservada: FC - verde. Espécies: Tov: Tovomita choysiana; Voc: Vochysia guianensis;
Pcaim: Pouteria caimito; Mic: Micropholis acutangula; Iry: Iryanthera paraensis; Cou: Couepia
guianensis subs. divaricata; Theo: Theobroma subincanum; Echw: Eschweilera coriacea; Bau:
Bauhinia rutilans; Pse: Pseudopiptadenia psilostachya; Pro: Protium trifoliolatum; RT: Riqueza;
Lec: Lecythis idatimon; Den: Dendrobangia boliviana; Vou: Vouacapoua americana; Symp:
Symphonia globulifera sobrepondo Pou: Pourouma mollis. RT: Rigueza

Na floresta perturbada (FP) o efeito de morte e queda de arvores foi mais
intenso e recente, observado pela frequéncia e densidade relativa de muitas espécies
exigentes de aberturas no dossel para seu desenvolvimento. Nesta floresta, a entrada de

luz no estrato inferior favoreceu a germinacdo destas plantas em periodo oportuno e a
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baixa area basal total (U = 9,54 m?ha) mostrou que a maioria delas emergiu
simultaneamente. A populacdo de P. mollis € bem desenvolvida e sua importancia,
somada ao VI de E. coriacea e L. idatimon, alcanca aproximadamente 55%.

A floresta com média perturbacao (FMP) € a de menor area na parcela, além
de ser a Unica em que nenhum individuo de V. guianensis (para o DAP de incluséo) foi
registrado. A alta dominancia das espécies E. coriacea e L. idatimon, somada a
dominancia relativa de Vouacapoua americana, ocupam 79,3% da area basal total da
parcela. V. americana pertence a familia Fabaceae, a qual apresentou um aumento
expressivo no VI de suas espécies para a reserva (Tabela 4). Nesta floresta, a espécie
P. mollis alcancou a dominéncia relativa de 11,3%, demonstrando que o efeito de
abertura de clareiras nesta parte da floresta foi mais antigo. A densidade relativa mostrou
que 73,1% dos individuos foi representado por apenas quatro espécies: V. americana
(30,8%), L. idatimon (19,2%), E. coriacea (12.8%) e P. mollis (10,3%), que juntas somam
aproximadamente 87% da area basal total.

Em FBP, sdo encontrados os maiores individuos das espécies E. coriacea e
P. psilostachya que ocupam 63,2% da area basal total da floresta. Aberturas maiores no
dossel parecem recentes devido a baixa dominancia da espécie P. mollis (5,72%), que
representa apenas 9,8% de densidade relativa nesta floresta. A densidade absoluta (318
ind/ha) mostrou que a maioria das espécies reune individuos nas menores classes de
diametro. A floresta conservada (FC), que mantém o dominio relativo da espécie V.
guianensis é a que mais se assemelha a floresta descrita por Cain et al. (1956). O grande
porte desta espécie mantém a densidade absoluta de outras espécies baixa e aumenta
a area basal média total da floresta (23,1 m?/ha). Entretanto, a presenca da espécie P.
mollis, mesmo com baixa densidade (2,2%), mostra que grandes aberturas estdo se
formando no dossel neste grupo.

3.3 Transformagdes na serapilheira entre os grupos

A estrutura horizontal e a composicdo das comunidades de arvores
estabelecidas nos quatro grupos tém influéncia direta na estruturacdo dos horizontes
organicos do sistema serapilheira. Este resultado foi confirmado pela analise de co-

inércia (p <0,001) entre uma ACP das variaveis de massa seca da composicao de folhas
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do horizonte OL e uma ACP das variaveis massa seca dos componentes da serapilheira
(Figura 5). O primeiro eixo (53,5% de variancia observada) explicou que a massa das
folhas de espécies especificas acumuladas no horizonte OL tem influéncia sobre o
desenvolvimento do sistema serapilheira.

Observa-se claramente que a maior altura nos horizontes organicos OL (OL)
e OF (OF) ocorreu nos sitios onde se acumularam grandes massas de folhas
fragmentadas no horizonte OF (Folhas OF), pertencentes em sua maioria, as espécies
P. mollis e C. sciadophylla. Estas espécies apresentavam folhas grandes (megaphyll e
macrophyll) e de massa elevada (Tabela S3 — material suplementar). Nestes sitios, foi
observado um grande desenvolvimento de raizes de absorcao (Raizes < 2mm), que se
aderiam ao material em decomposicao, indicando uma decomposicéo lenta e provavel
atraso na disponibilizagcédo dos nutrientes no solo.

A formacao de agregados nestas raizes sdo um indicativo da necessidade de
interacOes da planta com a diversidade de organismos no solo, para melhoria das taxas
de absorcdo. Inversamente, arvores com folhas menores e com baixo acumulo nos
horizontes orgéanicos indicaram rapida decomposicdo, com provavel melhoria na
disponibilizacdo de nutrientes, observado pelo baixo investimento em raizes superficiais
de absorcédo. Nestes sitios, folhas especificas das espécies V. guianensis, Arrabidaea sp.
e Heisteria densifrons foram verificadas, de tamanho varidvel entre as categorias
mesophyll e microphyll.

O segundo eixo (25,14% de variancia explicada) mostrou que onde existiam
folhas médias e pequenas (mesophyll e microphyll), mas com elevada massa de galhos
e de Miscelanea aderida as raizes (MOA), também ocorre o investimento em tecido de
raizes finas superficiais. Onde as folhas das espécies Parahancornia fasciculata, L.
idatimon, V. americana e Symphonia globulifera estavam acumuladas, verificou-se uma
serapilheira que também caracteriza um atraso na disponibilizacdo de nutrientes. Folhas
da espécie E. coriacea (mesophyll) tiveram mais acumulo quando presentes em sitios
com horizontes de menor altura e baixo acimulo na situagdo inversa. As folhas de T.
subincanun (macrophyll) acumularam-se em todos os sitios que ocorreram, independente

do desenvolvimento do sistema serapilheira.
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Na tabela 5 é possivel verificar a contribuicdo em massa seca (g/m?) de todos
0s componentes classificados no sistema serapilheira entre os grupos. Na floresta
conservada (FC), a maior quantidade de residuos acumulada nos horizontes OL e OF foi
de galhos, que é o material mais recalcitrante. A menor altura dos horizontes e a baixa
massa de folhas fragmentadas indicaram que as folhas depositadas na serapilheira em
FC, provavelmente se decompfdem rapidamente e 0s nutrientes mineralizam e sao
disponibilizados no solo de forma mais eficiente. As plantas investiram menos em raizes
superficiais. Com base na estrutura da vegetagcao de FC, sugere-se que, no passado,
este era 0 modelo de sistema serapilheira desenvolvido na reserva e que mudancas na
composicao botanica ao longo dos anos modificaram este sistema.

Isto pode ser verificado em baixa perturbacdo (FBP), na qual a abertura de
clareiras no passado, permitiu 0 aumento da populacédo interna de plantas secundarias
tardias e a intensificacdo do disturbio nas ultimas duas décadas permitiu uma invasao
recente por espéceis pioneiras. Assim como em FC, a massa de galhos acumulada nos
horizontes orgéanicos é elevada e a massa de folhas fragmentadas é baixa. Entretanto, a
maior quantidade de miscelanea aderida as raizes (MOA) mostrou que as plantas
investiram em raizes finas superficiais (< 2 mm) e que aderiram a este material, o que
elevou a altura do horizonte OF. Isto sugere que a velocidade da decomposicdo da
serapilheira € lenta. A formacdo de agregados nas raizes indica a necessidade de
interac&o entre as plantas e 0s organismos decompositores.

A maior massa do horizonte OL em média perturbacao (FMP) foi composta por
folhas grandes (macrophyll) e médias (mesophyll), com menor quantidade de galhos
entre os horizontes e maior quantidade de folhas fragmentadas. Houve investimento em
tecido de raizes finas superficiais, porém com a menor propor¢cdo em massa comparado
aos outros grupos com perturbacdo (FBP e FP). A reducdo na altura dos horizontes
organicos nesta floresta sugere que folhas de decomposigéo rapida estao presentes no
sistema serapilheira, mas em gquantidade insuficiente para promover um retorno mais
rapido de nutrientes para o solo.

O sistema serapilheira de FP apresenta os horizontes mais desenvolvidos da
reserva, com grande massa de folhas nas classes megaphyll e macrophyll. A baixa

velocidade de decomposicéo da serapilheira é indicada pelo alto investimento em raizes
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finas superficiais e massa elevada de folhas fragmentadas. Isto sugere que a taxa de

mineralizacao e disponibilizacdo de nutrientes no solo € baixa nesta floresta.
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Tabela 5 - Massa (g/m?) dos componentes do sistema serapilheira e altura (cm) dos horizontes organicos, acessados nos transectos em
cada grupo: Floresta Perturbada: FP; Floresta com média perturbacéo: FMP; Floresta com baixa perturbacdo: FBP; Floresta conservada:
FC, na reserva Mocambo, localizada em Belém — Pard, Brasil. Média + desvio padrao

Grupos Floristicos

Componentes da serapilheira
FP FMP FBP FC

Massa (g/m?)

Horizonte OL

Galhos 19.0 + 54 174 + 63 417 = 144 372 + 102
Partes reprodutivas 9.3 + 28 9.2 + 20 39 + 22 6.7 + 23
Horizonte OF
Galhos 205.9 + 150 2652 + 348 3878 + 744 3055 =+ 441
Folhas 169.9 + 135 1031 + 88 883 * 99 754 + 43
Partes reprodutivas 30.1 + 28 476 + 80 271 + 54 273 + 6.0
Raiz < 2mm 291.7 + 189 196.0 =+ 227 2235 + 278 1016 =+ 16.8
Raiz > 2mm 79.0 + 148 292 + 78 550 + 135 372 = 75
Miscelanea aderida as raizes < 2mm 122.9 + 135 1309 + 13.0 1451 + 589 378 + 90
Agregados a raiz < 2mm 10427 + 2000 2720 + 517 3435 + 918 67.8 + 254
Miscelanea 517.1 + 375 3229 + 438 2933 + 598 2542 + 36.6
Altura (cm)
Horizonte OL 25 + 08 1.6 + 04 16 + 05 12 + 04
Horizonte OF 4.8 + 1.0 4.6 + 11 47 + 13 36 + 1.0
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Figura 5 - Andlise de co-inércia entre a composicao de espécies (massa de folhas a direita) e a estrutura do sistema serapilheira (a
esquerda), distribuidas nos eixos 1 (54,3% da variancia explicada) e 2 (23,5%) (RV=0,45; p<0,001). Serapilheira: MOA: Miscelanea
aderida as raizes < 2mm; Galhos OF: Massa de galhos no horizonte OF; Galhos OL: Massa de galhos no horizonte OL; P.rep.OF: Massa
das partes reprodutivas do horizonte OF; Misc: Miscelanea; Raiz_2mm: Massa de raiz < 2mm; OF: Altura do horizonte OF; Raiz: Raizes
> 2mm; P.rep.OL: Massa de partes reprodutivas do horizonte OL; OL: Altura do horizonte OL; Agreg.raiz: Massa de agregados biogénicos
no tecido de raizes no horizonte OF sobrepondo Folhas.OF: Massa de folhas fragmentadas no horizonte OF. Plantas: Pou: Pourouma
mollis; Mic: Micropholis acutangula; Bau: Bauhinia rutilans; Theo: Theobroma subincanum; Pro: Protium trifoliolatum; Van: Vantanea
guianensis; Mab: Mabea sp.; Voc: Vochysia guianensis; Arr: Arrabidaea sp.; Hei: Heisteria densifrons; Vou: Vouacapoua americana;
Symp: Symphonia globulifera; Lic: Licania sp.; Lec: Lecythis idatimon; Para: Parahancornia fasciculata; Eschw: Eschweilera coriacea;
Oco: Ocotea sp.; Pse.1: Pseudopiptadenia psilostachya; Cec: Cecropia sciadophyla. Massa das folhas (g/m?) descrita na tabela S1,
material suplementar.

Galhos.OF Para

Lec

Galhgs.OL

Bau
Massa “=Cec

Raz
Foﬁﬁrs .'r_a_iz M

OL Pou




60

4 Discusséo

A anadlise temporal da fitossociologia da reserva Mocambo esclareceu os
processos de sucessao florestal responséveis pela estrutura atual da vegetagcdo. A
densidade variou pouco entre as subparcelas e as duas espécies de maior dominancia
(V. guianensis e E. coriaceae) permaneceram nesta condicdo ao longo do tempo. No
entanto, 0s sucessivos eventos de morte e queda de arvores abriram clareiras de
tamanho suficiente para permitir a invasdo por espécies que anteriormente, sé haviam
sido registradas nas reservas do entorno (AMARAL et al., 2012).

Segundo Hubbell, (1980), a distribuicdo de arvores é dependente de fatores
especificos relacionados aos caracteres de crescimento e desenvolvimento individual dos
organismos em resposta a densidade populacional da espécie, competicdo inter e
intraespecifica e varidveis ambientais. O elevado numero de individuos nas classes de
diametros menores para os dois anos considerados obedece ao processo natural de
recrutamento de novas geracées, devido a mortalidade nas maiores classes.

De maneira geral, a abundancia de individuos por subparcela ndo variou entre
os dois anos considerados (F15,6 = 0,26, p > 0,05), caracterizando o efeito da
regeneracao apos a queda ou morte de arvores. Ricklefs (2010) aponta que a diferenca
no tamanho dos individuos resulta de fatores aleatérios que dependem do inicio do
estagio de desenvolvimento das plantas, influenciados pelo periodo em que ocorreu a
germinacao, pela qualidade do micro-habitat especifico em que se deu o crescimento,
que quando vantajoso para uma dada espécie a torna dominante sobre as demais de

menor tamanho.

4.1 Transformacgdes na estrutura da vegetacao

As transformacdes fitossocioldgicas da vegetacao no periodo de seis décadas
nao alteraram o valor de importancia das principais espécies na reserva (p > 0,05), ao
contrario do previsto pela primeira hipétese. Isto aconteceu porque as espécies de maior
dominancia mantiveram este estado e aquelas cuja dominancia diminuiu foram
substituidas por outras cuja importancia aumentou. Embora a estrutura geral da
vegetacdo tenha permanecido, as mudancas ocorridas na composicdo das espécies

influenciaram os padrdes de organizacdo da vegetacgao.
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O declinio na dominéancia relativa das espécies V. guianensis (15,5% - 12,2%)
e G. glabra (10,8% - < 1%) de 1956 para 2016, favoreceram o recrutamento de novos
individuos durante a sucessao, verificado pelos maiores valores no IVI de diversas
espécies em 2016. A variacdo favoreceu principalmente membros da familia
Lecythidaceae, com aumento na dominancia relativa de E. coriacea. (6,7% - 13,3%), uma
espécie de rapida dispersdo e regeneracdo (LOPES, 2007; PIRES; SALOMAO, 2000)
que é considerada uma hiperdominante na Amazbdnia (STEEGE et al.,, 2013). A
distribuicdo da planta na reserva foi agrupada, assim como encontrado em outras
florestas no Para, por Lopes (2007). E uma das espécies com maior VI para o bioma,
inventariadas desde a década de 70 (PIVA et al., 2020).

Lecythis idatimon também foi favorecida pelas mudancas na abertura do
dossel da reserva. Sua populacdo aumentou de 58 para 76 individuos até 1992 (PIRES;
SALOMAO, 2000), mas declinou em 2016 para 68 individuos, com dominancia relativa
de apenas 2,5%. Isso mostra que os individuos cresceram em altura, mas ndo em
didmetro. Este resultado foi encontrado por Martins et al. (2018) em areas de extracao
seletiva de madeira, no Para, na qual os individuos crescendo em clareiras tinham maior
desenvolvimento em altura do que em diametro, ao que eles atribuiram a maior
competicao por recursos.

Fabaceae também apresentou um aumento expressivo no valor de
importédncia de suas espécies (17,5 — 49%), representada principalmente por V.
americana (1,6 — 4,9%), de maior dominancia relativa em FMP e P. psilostachya (1,4% -
3,3%) com um terco da dominancia relativa em FBP. Ambas sdo favorecidas por
pequenas aberturas no dossel e apresentaram distribuicdo agregada na reserva. Este
comportamento € comum em V. americana, que também tem dependéncia de
dispersores (como roedores) para alcancar certa distancia da arvore parental (FORGET,
1994). P. psilostachya é dispersada pelo vento e a germinacdo de sua semente € eficiente
em diferentes propor¢des de sombreamento (FONSECA; LEAO; SANTOS, 2006). Santos
et al., (2018), observaram que semelhante ao que ocorre com L. idatimon, as plantas sao
inicialmente favorecidas pela abertura de clareiras para classes diamétricas menores,
mas aumentam a taxa de mortalidade em classes maiores com a intensidade da abertura

de clareiras.
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Além destas, outras familias botanicas também tiveram variacdo considerando
a soma do VI de suas espécies, com maior queda registrada para Burseraceae (47,9%
- 18, 8%), Goupiaceae (15,2% - 0,53%) e aumento de importancia para Malvaceae (8,6%
- 16,1%), Sapotaceae (18,3% - 25,3%) e Urticaceae (<1% - 20,3%). Merona et al. (1987)
observaram que mudancas floristicas ocasionadas pela fragmentacdo na Amazonia
Central causaram diminuicdo de espécies nas familias Burceraceae, Sapotaceae e
Lecythidaceae e aumento nas familias com espécies resistentes. Malhado et al. (2009),
consideraram que Fabaceae é uma das familias mais abundantes na regido amazénica.
Piva et al. (2020), em levantamento de inventarios dos ultimos 40 anos para a Amazoénia
brasileira, observaram que as familias de maior valor de importancia eram Lecythidaceae,
Sapotaceae, Goupiaceae e Burseraceae. Desta forma, percebe-se que a contribuicéo
das familias botanicas na comunidade é uma varidvel dependente do valor de

importancia das espécies e que varia entre regides de acordo com o grau de perturbacao.

4.2 Transformagdes na comunidade vegetal

A formacao dos grupos florestais na reserva ocasionada pela reorganizacao
sucessional das espécies arboreas foi influenciada pela frequéncia relativa de cada
populacao e dos caracteres adaptativos individuais de sobrevivéncia, conforme previsto
pela segunda hipétese. Grande parte das espécies mais frequentes € adaptada as trés
fitofisionomias encontradas na area de pesquisa ecolégica do Guama (APEG) na qual a
reserva Mocambo esté inserida (AMARAL et al., 2012).

A presenca de populacdes destas espécies nas reservas vizinhas associada
a uma disperséo eficiente, pode ter motivado o avanco e/ou aumento na reserva apés
eventos sucessivos de morte e queda de arvores, que apresentava maior disponibilidade
de recursos locais e vulnerabilidade a recolonizacdo (RODRIGUES, 2013). Além disso,
a intensificagdo destes eventos ao longo dos anos favoreceu a invasdo e o aumento
populacional de P. mollis e C. sciadophylla, espécies indicadoras de aberturas no dossel
causada por queda de arvores (NASCIMENTO; LAURANCE, 2004).

Vochysia guianensis era a espécie dominante da reserva em 1956,
permanecendo até 2016, mesmo experimentando uma grande reducdo da densidade

relativa. Como especialista de pequenas aberturas no dossel, suas sementes sao
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capazes de germinar na sombra e permanecerem longos periodos esperando a
incidéncia de luz (DENSLOW, 1980). Inversamente, P. mollis, uma especialista em
grandes aberturas de dossel, surgiu na reserva quando altas temperaturas e condigdes
de luz foram suficientes para germinar suas plantulas intolerantes a sombra (DENSLOW,
1980). Estas plantas compensam a falta de grandes aberturas produzindo muitos frutos
ao longo do ano, o que atrai muitas espécies de frugivoros, assim alcancando vantagem
competitiva de dispersdo de sementes por arvores proximas no momento da abertura da
clareira (DENSLOW, 1980). Por este motivo, as clareiras sdo quase sempre preenchidas
por espécies unicas (WHITMORE, 1975).

As espécies de maior frequéncia na reserva sao, em sua maioria, tolerantes a
sombra. Elas dependem de pequenas aberturas para se desenvolver e assim,
apresentam taxas metabdlicas mais altas e mais flexiveis, capazes de responder a pulsos
de recursos (BAZZAZ; PICKETT, 1980). Estas espécies tém folhas nas categorias meso
e microphyll (MALHADO et al., 2009; WHITMORE, 1975).

Este padrdo pode ser observado para E. coriaceae, a espécie mais abundante
da reserva, assim como para as demais espécies tolerantes de sombra. V. americana
possui plantulas bem adaptadas a colonizar serapilheira com diferentes microclimas e
apresenta folhas anti-herbivoria (FORGET, 1994). Estas caracteristicas podem explicar
o dominio de V. americana em habitat tdo especifico na reserva. Em contraste, plantas
de inicio de sucessao, como P. mollis e C. sciadophylla acumulam grande area foliar
(megaphyll e macrophyll), e didmetro do tronco que aumenta 2 a 3 cm por ano (BAZZAZ;
PICKETT, 1980).

Quando uma arvore cai, a clareira formada na floresta promove um ambiente
heterogéneo, com gradientes que se estendem desde o centro até as condi¢cdes nao
modificadas do dossel fechado (NASCIMENTO; LAURANCE, 2004; OLDEMAN, 1978).
As mudancas ambientais, como o0 aumento de luz, temperatura do ar e do solo, entrada
de chuva, distribuicdo de nutrientes e diminuicdo da umidade relativa variam com o
tamanho da clareira (BAZZAZ; PICKETT, 1980). Arvores que experimentam o
depauperamento do solo em locais com constantes quedas de arvores, reestabelecem
mecanismos de conservagao de nutrientes, como a ciclagem direta de nutrientes da

serapilheira até as raizes finas (< 2mm) pela associagdo com fungos (Herrera, 1978).
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Nos grupos de florestas com perturbacéo baixa (FBP), média (FMP) e perturbados (FP),
este mecanismo foi observado pelo aumento no investimento em tecido de raizes finas e
na quantidade de miscelanea aderida as raizes, diferente do observado na floresta
conservada (FC), que apresentou um sistema mais fino de serapilheira. A formagéo de
agregados de raiz de forma arredondada e cores mais escuras do que outros agregados
do solo, mostrou que nestes casos, existe uma associacdo com organismos
decompositores, como a macrofauna (VELASQUEZ et al., 2007; ZANELLA et al., 2018Db).

4.3 Mudancas no sistema serapilheira dos grupos

As varia¢cdes observadas na categoria de tamanho de folha (area foliar) para
as diferentes espécies na reserva no periodo considerado, mostrou que este traco é
responsivo sobre as mudancgas nas condi¢cdes ambientais da floresta. Em 1956, a maioria
das espécies tinham o tamanho de suas folhas classificadas na categoria mesophyll
(CAIN et al., 1956). Do mesmo modo, este padréo foi registrado para a regido amazonica
por Malhado et al. (2009), exceto no estado do Par4, onde o nimero de espécies na
categoria macrophyll era expressivo e o trago foliar tinha relacdo direta com a baixa
densidade da madeira de arvores pioneiras.

A maioria dos remanescentes florestais do estado estdo sob ameaca de
fragmentacao e as transformacfes na vegetacao favorecem plantas com este traco foliar
(GAMA et al., 2005). O desenvolvimento de folhas grandes e resistentes deve compensar
a sobrevivéncia em areas limitadas em nutrientes. Poorter et al. (2018) descobriram que
a area foliar € um traco que nao varia entre individuos da mesma espécie em florestas
tropicais e é um efeito do estagio de desenvolvimento da planta. Desta forma, as folhas
sdo uma resposta da produtividade primaria, das interacbes bidticas e abidticas
experimentadas de forma especifica pelo individuo (BALSAMO; ORKWISZEWSKI,
2008).

A forma de distribuicdo das espécies arboreas especificas em cada fragmento
afetou o desenvolvimento do sistema serapilheira, confirmando a terceira hipétese. A
analise de co-inércia mostrou que na floresta conservada (FC), onde as caracteristicas
florestais descritas por Cain et al (1956) foram mantidas, houve menor acimulo de massa

de componentes da serapilheira e menor altura de horizontes OL e OF, com baixo
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investimento em raizes finas (< 2 mm), o que caracteriza maior velocidade de
decomposicdo (ZANELLA et al., 2018b).

Em Altamira (PA), Silva et al. (2018) registraram altas taxas de decomposi¢éo
da serapilheira em florestas primarias e secundarias na Amazénia (com até 25 anos de
regeneracao), quando comparadas as florestas com menos tempo de sucessdo. Mesmo
resultado foi encontrado por Barlow et al. (2007), que compararam a decomposicéo da
serapilheira em florestas primarias com a serapilheira de florestas secundarias e plantios
florestais homogéneos. A eficiéncia na ciclagem de nutrientes destas florestas ja foi
confirmada por diversas pesquisas (CHAPMAN; NEWMAN, 2010; HATTENSCHWILER,;
TIUNOV; SCHEU, 2005a; NASCIMENTO; LAURANCE, 2004; SULLIVAN et al., 2019) e
este funcionamento € uma resposta da composicao da vegetacao, biodiversidade e alta
produtividade (BEER et al., 2010) neste ecossistema.

Inversamente, nos grupos onde a morte e queda de arvores gerou grandes
clareiras (FP, FMP e FBP) e tanto as populacfes internas, quanto a invasora P. mollis,
aumentaram seu valor de importancia, houve incremento de raizes finas superficiais e
elevacdo da espessura dos horizonte organicos OL e OF. Folhas s&o os componentes
de maior quantidade do sistema serapilheira e o tempo destinado para completa
decomposicdo depende da composicdo quimica, morfologia e atracdo seletiva dos
organismos do solo (MEENTEMEYER, 1978; RIUTTA et al., 2012).

O aumento na quantidade de folhas é devido a maior exposi¢éo a luz do sol,
por este motivo as pioneiras, que mantém suas copas por mais tempo em condi¢des nao
sombreadas, tem maiores taxas de abscisdo (BAZZAZ; PICKETT, 1980). Wieder et al.,
(2013) observaram que o aumento da serapilheira pode estimular o crescimento de raizes
finas (diametro < 2 mm) e influenciar a mineralizagéo de nutrientes. Na reserva, nos
agrupamentos com maior acumulo de serapilheira, houve maior desenvolvimento de
raizes finas. O emaranhado de raizes contribui para o estoque de material de
decomposicdo mais lenta (PRITCHETT, 1978) e o aumento na massa de raizes tem
relacdo com o tamanho e o tempo de formacgéo da abertura do dossel (SANFORD, 1990).
Esta caracteristica € uma estratégia das arvores para eficiéncia da absorcédo e
conservacgao de nutrientes (HERRERA et al., 1978; SARKER et al., 2020).
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Segundo Bernier e Ponge (1994), uma unica floresta pode ter distintas
formacdes em seu sistema serapilheira, sendo cada sitio natural caracterizado por sua
propria série de horizontes, quanto mais distantes estiverem em termos de clima, solo,
vegetacao/fauna, disponibilidade de dgua dentre outros atributos. Estes autores afirmam
que cada série de horizontes corresponde a uma forma de sistema serapilheira ou, uma
forma de “humus”. Isto sugere que mesmo nao havendo mudancgas significativas entre o
valor de importancia das espécies arboreas ao longo de 60 anos, a reorganizacao destas
espécies ao longo dos sucessivos eventos de morte e queda de arvores tiveram efeito
significativo sobre o perfil de sistemas de “humus” (serapilheira), que modifica o estado

de funcionamento da floresta.

5 Concluséo

As transformacdes na fitossociologia da reserva do Mocambo ao longo de 60
anos ocorreram devido ao efeito da pressdo urbana sobre as reservas do entorno,
aumentando a suscetibilidade da floresta a fenébmenos climéaticos, como fortes chuvas e
a deixando vulneravel a invasdo por espécies invasoras. A partir da morte e queda de
grandes arvores, novas geracdes foram recrutadas, com espécies que passaram a
ocupar diferentes classes diamétricas. Assim, houve incremento na dominancia relativa
de algumas espécies e novos padrées de densidade e frequéncia relativa puderam ser
verificados, mas com poucas mudancas no valor de importancia das populacdes.
Entretanto, esta reorganizacdo gerou mudangas na composic¢ao botanica suficientes para
dividir a parcela em quatro grupos, de acordo com a densidade de invasao por pioneiras
de reservas vizinhas. As espécies selecionadas dispunham de mecanismos adaptativos
de sobrevivéncia, como a formacédo de folhas grandes e alta capacidade de extrair
nutrientes, pelo investimento em raizes finas. Estes mecanismos de adaptacéo afetaram
o sistema serapilheira, que se tornou mais espesso e estruturado devido ao acumulo de
material vegetal, com mudancas para um estado conservativo de nutrientes nas areas
perturbadas. O aumento no nimero de plantas com estas caracteristicas na floresta
modifica o funcionamento de ecossistemas, uma vez que pode influenciar a dinamica de

decomposicéo da floresta.
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Tabela S1 - Numero de individuos das espécies de maior ocorréncia na reserva Mocambo, localizada em Belém — Para, Brasil, nos
anos 1956, 1992 (Pires; Salomé&o, 2000) e 2016 (inventério), de acordo com a demanda por radiacdo solar na sucessao, forma de
dispersdo da semente e distribuicdo dos individuos. Sucessao: Pl — pioneira; TS — Tolerante de sombra; RS — resistente & sombra.
Dispersédo: A — Autocérica; H — Hidrocoérica; V — vento (barocorica); Z — Zoocorica; F — Facultativa (Autocérica/Zoocorica). Distribuicao:
AG — Agregada; AL — Aleatoria. si: sem informagé&o.

Espécie 1956 1992 2016 Sucessido Dispersido Distribuigido
Bauhinia retilans 11 Pl S AG
Couepia guiane nsis subsp. divaricata 12 TS z AL
Dendrobangia boliviana a 10 18 TS F Al
Eschweilera coriacea 104 117 130 TS A AG
Iryanthera paraensis 9 9 12 RS F AL
L ecythis idatirmomn 58 TG 63 TS F AL
Mcropholis acutanguia 15 19 19 RS F AG
Pourowima mollis 63 Fl z AG
Poduteria caimito 1 12 TS F Al
Proticam trifoliolatuim 77 33 20 RS F AL
Fseudopiptadenia psilostachya 15 14 20 TS A AL
Symphormia glob wiitera [+ 10 13 TS AH AL
Theobroma subincanim 3 18 45 RS z AG
Tovormnita choisyana 26 24 15 RS F A
Vochysia guaine nsis 50 35 35 TS A" AG
Vovacapowa americana 19 33 a7 TS F A




73

Tabela S2 - Parametros fitossociologicos das espécies arboreas distribuidas nos quatro grupos delimitados por meio da soma de DAP
das arvores de maior ocorréncia na parcela da reserva Mocambo, localizada em Belém — Para, Brasil, para o ano de 2016. Floresta
Perturbada: FP; Floresta com média perturbacédo: FMP; Floresta com baixa perturbacdo: FBP; Floresta conservada: FC. N: nUmero
de individuos; Dens: Densidade relativa; Dom: Dominancia relativa; Fr: Frequéncia relativa; IVI: indice de valor de importancia.

Grupos
Espécies FP FMP FBP FC
N Den Dom Fr IM | N Den Dom Fr IM | N Den Dom Fr IM | N Den Dom Fr VI
Eschweilera coriacea 50 255 369 194 273 |10 128 13.2 146 135 (43 246 329 163 246 |27 29.7 15 22 222
Pourouma mollis 36 184 171 119 158 |8 103 11.3 104 10.7 |17 971 572 813 786 |2 22 063 339 207
Lecythis idatimon 27 138 6.62 142 115 |15 192 766 16.7 145 |20 114 524 122 962 |6 659 124 6.78 487
Vochysia guainensis 12 6.12 159 597 933 6 343 176 4.07 3.08 |17 187 64.1 136 321
Tovomita choisyana 12 6.12 318 821 584 |2 256 055 417 243 1 11 017 169 0.99
Vouacapoua americana 10 51 464 522 499 (24 308 548 188 348 |12 686 583 732 667 |1 11 016 169 098
Theobroma subincanum 10 51 237 6.72 4.73 22 126 6.28 122 104 (13 143 3.7 186 122

357 451 522 443 |4 513 334 625 49 (2 114 033 163 1.03
357 276 522 385 |4 513 187 833 511 |4 229 145 244 206 |4 44 351 6.78 489
255 115 373 248 |5 641 407 833 627 |8 457 204 569 41

Symphonia globulifera
Micropholis acutangula
Dendrobangia boliviana

7

7

5
Iryanthera paraensis 5 255 076 373 235 3 171 037 244 151 |4 44 061 339 28
Pseudopiptadenia psilostachya 4 204 126 224 1851 128 134 208 157 |13 7.43 303 894 156 |2 22 14 339 233
Protium trifoliolatum 4 204 05 299 184 |4 513 153 833 5 10 571 233 732 512 |2 22 034 339 198
Pouteria caimito 3 153 166 224 181 3 171 076 244 164 |6 659 803 678 7.14
Couepia guianensis subsp. divaricata 3 153 044 224 14 4 229 167 3.25 24 | 5 549 08 6.78 4.36
Bauhinia rutilans 1 051 019 075 048 |1 128 028 208 122 (8 457 306 569 444 |1 1.1 028 169 1.02

71 sd 1] sd 1] sd 1] sd

Densidade total (ind/ha) 231 + 95 347 + 69.3 318 + 704 243 + 114
Area basal total (m?/ha) 954 + 7 184 + 573 158 + 75 231 + 194
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Tabela S3 - Espécies com maior ocorréncia na parcela (negrito), utilizadas para a ordenacao de DAP. Entre 0s grupos consta a massa
de folhas de todas as espécies acumuladas no horizonte OL da serapilheira (g/m?). O tamanho das folhas (area foliar em cm?) esta
distribuido entre as categorias raunkerianas.

Grupos Tamanho da folha (cm?
Familia Espécie FP FMP FBP FC Categorias
U sd Mo sd u sd ML sd Megaphyll Macrophyll Mesophyll Microphyll Nanophyll
Bignoniaceae  Arrabidaea sp 425 + 0.72 32 16
Fabaceae Bauhinia rutilans 1154 £+ 243 178 * 025 4.12 = 0.28 1.81 * 0.20 40 19
Urticaceae Cecropia sciadophylla 47.35 + 15.73 1658 1403
Chrysobalanaceae Couepia guianensis divaricata 27 17
Icacinaceae Dendrobangia boliviana 47
Lecythidaceae  Eschweilera coriacea 512 + 172 269 + 0.28 21.65 + 1.86 9.64 + 1.09 74
Linaceae Hebepetalum humiriifolia 3.04 + 0.00 197 + 0.05 1.08 * 0.12 63
Olacaceae Heisteria densifrons 2.62 = 0.00 2.00 = 0.38 43 14
Myristicaceae  Iryanthera paraensis 289 = 036 148 + 0.00 497 * 0.76 70
Mecythidaceae  Lecythis idatimon 5.17 + 0.09 1.00 + 0.14 45
Chrysobalanaceae Licania sp 244 + 057 148 + 0.00 145 + 0.09 105
Euphorbiaceae Mabea sp 147 + 037 178 + 0.00 443 + 1.18 19
Sapotaceae Micropholis acutangula 232 £+ 029 241 + 041 168 = 0.14 212 + 0.00 55
Lauraceae Ocotea sp 328 £+ 0.73 152 + 032 403 + 042 181 + 050 92
Apocynaceae Parahancornia fasciculata 127 + 0.10 553 + 1.60 1.02 + 0.04 26 14
Urticaceae Pourouma mollis 2901 + 503 17.79 £ 365 2.68 * 0.00 246 138
Sapotaceae Pouteria caimito 62
Burseraceae Protium pallidum 551 £+ 090 383 + 050 4.06 = 1.15 1237 * 2.34 43 15
Burseraceae Protium trifoliolatum 29 17
Fabaceae Pseudopiptadenia psilostachya 292 + 0.26 296 + 033 3.09 + 024 219 % 0.24 0.77
Clusiaceae Symphonia globuliphera 1.71 + 0.52 30 14
Malvaceae Theobroma subincanum 969 + 176 4.06 + 082 4.13 + 049 739 + 1.74 236 149
Clusiaceae Tovomita choysiana 214 106
Humiriaceae Vantanea guianensis 6.97 + 1.11 3.64 + 0.40 10.05 + 2.99 57
Vochysiaceae  Vochysia guianensis 3.00 £ 025 247 + 031 35 16
Fabaceae Vouacapoua americana 204 + 006 421 + 0.65 1.88 * 0.00 48 12
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CAPITULO 2 COMO A SERAPILHEIRA PODE DETERMINAR A
DIVERSIDADE FUNGICA SAPROTROFICA EM UM FRAGMENTO DE
FLORESTA PRIMARIA NA AMAZONIA?

RESUMO

Comunidades de plantas influenciam localmente a composicdo das comunidades
fungicas e isto tem sido verificado em diferentes biomas no mundo. A maior diversidade
de plantas resulta em maior oferta de materiais com diferentes caracteristicas fisico-
quimicas e formacdo de micro-habitat, o que significa que alteracbes na vegetacao
podem afetar a organizacdo destes microrganismos. Observou-se no capitulo I, que
alteracdes na composicao da vegetacéo tiveram efeito sobre a morfologia da serapilheira.
Este efeito consequentemente afetou a diversidade de fungos em diferentes escalas: A
alfa diversidade foi positivamente correlacionada com a qualidade do substrato e
decresceu gradualmente com o aumento na frequéncia de perturbacédo na floresta. De
acordo com a preferéncia por substrato, as variacbes nas comunidades fungicas foram
maiores entre galhos e folhas localizados em camadas de serapilheira (horizontes
organicos OL e OF) de diferentes idades (B2: 5% de contribuigdo, p<0,05) no mesmo
ponto de amostragem. Além disso, as comunidades fangicas também foram sensiveis a
composicdo de folhas no ponto amostral (Mantel r = 0.13; p<0,05), com variacdo nas
comunidades entre pontos amostrais no mesmo grupo floristico (B3: 27,8% de
contribuigdo, p<0,05) e entre grupos floristicos distintos (B4: 59,4% de contribuicao,
p<0,05). O turnover foi 0 processo que mais contribuiu para a escala 4, bem como para
todas as escalas de B3 (>80%). Isso significa que as comunidades dentro e entre 0s
grupos floristicos ndo sdo um subconjunto de espécies, mas sim uma comunidade
diferente de fungos saprotroéficos, possivelmente devido ao grande numero de espécies
especialistas. Na escala analisada, morfologia da serapilheira (altura dos horizontes
OL/OF) e pH foram os preditores que mais influenciaram a riqgueza de fungos (70% de
contribuicdo, p<0,05), uma vez que solos com pH mais alto, sustentavam serapilheiras
mais finas, com maior riqueza. Estes resultados permitiram a confirmacéo de hipoteses

anteriores, de que a identidade da planta e o tipo de folha disponibilizada no substrato



76

podem ser utilizadas para prever as comunidades de microorganismos. Nas florestas,
manter a diversidade vegetal € uma garantia de conservacao da diversidade de fungos e
de maior eficiéncia da decomposi¢ao, uma vez que estes organismos sao especializados
na quebra de moléculas longas, disponibilizando nutrientes no ambiente que favorecem

a resiliéncia de florestas em constante perturbacéo.

Palavras-chave: diversidade de plantas; diversidade de fungos; solo; serapilheira

ABSTRACT

Plant communities locally influence the composition of fungal communities and this has
been seen in different biomes around the world. The greater diversity of plants results in
a greater supply of materials with different physical-chemical characteristics and formation
of micro-habitat, which means that changes in vegetation can affect the organization of
these microorganisms. It was observed in chapter I, that changes in the composition of
the vegetation had an effect on the litter morphology. This effect consequently affected
the diversity of fungi at different scales: The alpha diversity was positively correlated with
the quality of the substrate and decreased gradually with the increase in the frequency of
disturbance in the forest. According to the preference for substrate, variations in fungal
communities were greater between branches and leaves located in litter layers (organic
horizons OL and OF) of different ages (82: 5% contribution, p <0.05) at the same sampling
point. In addition, fungal communities were also sensitive to leaf composition at the
sampling point (Mantel r = 0.13; p <0.05), with variation in communities between sampling
points in the same floristic group (B3: 27.8% contribution, p <0.05) and between different
floristic groups (B4: 59.4% contribution, p <0.05). Turnover was the process that
contributed most to the B4 scale, as well as to all B3 scales (> 80%). This means that
communities within and between floristic groups are not a subset of species, but a different
community of saprotrophic fungi, possibly due to the large number of specialist species.
In the analyzed scale, litter morphology (height of the OL / OF horizons) and pH were the
predictors that most influenced the fungi wealth (70% contribution, p <0.05), since soils

with higher pH, sustained thinner litter, with greater wealth. These results allowed the
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confirmation of previous hypotheses, that the identity of the plant and the type of leaf
available in the substrate can be used to predict the communities of microorganisms. In
forests, maintaining plant diversity is a guarantee of conservation of the diversity of fungi
and greater efficiency of decomposition, since these organisms are specialized in
breaking long molecules, providing nutrients in the environment that favor the resilience

of forests in constant disturbance.

Keyword: diversity of plants; diversity of fungi; soll; litter

2.1 Introducéao

Fungos desempenham importante papel na ciclagem de nutrientes e dinamica
das florestas (BALDRIAN, 2017; ROUSK; BROOKES; BAATH, 2009). Mesmo com
muitos avancgos no estudo ecoldgico desta comunidade, a distribuicdo das espécies de
fungos ainda é questionada, principalmente quando consideramos diferentes escalas
espaciais (TEDERSOO et al., 2016). Diversos autores concordam que, em escala local,
a diversidade e a composicao das comunidades de plantas influenciam diretamente a
composicdo das comunidades fangicas e isto tem sido verificado em diferentes biomas
globalmente (PEAY et al., 2015; TEDERSOO et al., 2016; YANG et al., 2017b).

Esta constatacdo demonstra o quanto a vegetacdo de uma dada regido é
capaz de controlar hierarquicamente organismos que dela dependem para sua
sobrevivéncia e permanéncia (LAVELLE et al., 1993b; MORI et al., 2016). Em escalas
mais amplas, fatores ambientais como a umidade e temperatura local ou regional, assim
como fatores edaficos, especialmente a disponibilidade de fontes de nitrogénio e
carbono, além do pH do solo, sdo controladores significativos da composicdo da
comunidade de fungos saprotréficos (HUANG et al., 2019; LAVELLE et al., 1993b).

Em parte, isso pode ser devido a prépria resposta fisioldgica das plantas a
estes fatores ambientais, que impactam seu comportamento fenoldgico e,
conseguentemente, a queda e a composi¢cao quimica do material morto, como galhos,
folhas e partes reprodutivas, do qual dependem estes fungos (BECKLIN et al., 2016;
CHAPIN et al., 1987; SAKAI; KITAJIMA, 2019). Em geral, os microorganismos do solo
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tém uma baixa taxa de dispersdo, fazendo com que caracteristicas do ecossistema
favorecam sua distribuicdo, como a qualidade e a diversidade do substrato (HUANG et
al., 2019; RAMBELLI; MULAS; PASQUALETTI, 2004).

A maior diversidade de plantas resulta em maior oferta de materiais com
diferentes caracteristicas quimicas e fisicas, formacéo de micro-habitat e interferéncia na
composicdo de comunidades fungicas (PEI et al., 2017). Espera-se que ambientes
florestais megadiversos, como o0s amazonicos, sejam dotados de uma grande
diversidade microbiolégica (RITTER et al., 2018) e que alteracBes nestes ambientes
possam causar mudancas na organizacao destas comunidades (MORI; ISBELL; SEIDL,
2018).

Nestas florestas, disturbios podem acelerar a dindmica de sucessao,
principalmente quando ocorrem em pequenos remanescentes florestais (MACHADO;
OLIVEIRA-FILHO, 2010). O surgimento de novos padrdes de distribuicdo de arvores com
mudancas na estrutura e composicao vegetal favorecem a formacéo de agrupamentos
floristicos distintos (LAURANCE et al., 2002), embora ndo seja claro, como modificacdes
na vegetacao poderdo afetar as comunidades fungicas (KIVLIN; HAWKES, 2016, 2020).
Como a composicdo vegetal de uma floresta tropical pode afetar a diversidade de
espécies e a composicdo de comunidades de fungos saprotréficos?

No capitulo |, observou-se que 0 aumento na abertura de clareiras em um
fragmento florestal amazonico alterou a forma dos horizontes organicos e a morfologia
da serapilheira, devido a mudancas espaciais ha composi¢céo da comunidade de plantas.
Diferentes métricas de diversidade podem auxiliar a elucidar tais efeitos sobre a
comunidade de fungos saprotréficos, uma vez que estes organismos sao sensiveis a
perturbacdes desta natureza (LAURANCE et al., 2002). Uma delas é o particionamento
aditivo da diversidade, um método de avaliacdo em micro-escala que divide a diversidade
gama total (y) em seus componentes alfa (a) e beta (), considerando a proporgao de
explicacéo (%) de cada componente para a diversidade total (VEECH et al., 2002).

A diversidade alfa (a) foi tomada pela presenga das espécies de fungos
saprotroficos em substrato especifico (se galho ou folha). Beta () mede a diferenga entre
comunidades de fungos e foi tomada de acordo com: a composi¢do de comunidades de

fungos por tipo de substrato no mesmo horizonte (1) (se OL ou OF); de comunidades
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de fungos entre os horizontes (OL e OF) (B2) no mesmo sistema serapilheira; de
comunidades de fungos no sistema serapilheira (horizontes OF/OL) (B3) entre pontos
amostrais no mesmo grupo floristico e; de comunidades de fungos entre grupos floristicos
na floresta (B4). Este modelo foi utilizado nesta pesquisa para testar as seguintes
hipéteses: Na comunidade de fungos: 1) A diversidade alpha varia em resposta ao tipo
de substrato na serapilheira e pela composicao de espécies de plantas, representadas
pelas folhas do horizonte OL no ponto de amostragem; 2) A diversidade beta varia em
resposta a composi¢cdo da comunidade de plantas entre os pontos de amostragem e entre
agrupamentos floristicos distintos; e portanto 3) A diversidade gama é uma expresséo da
variacdo espacial das plantas na floresta em funcéo dos mosaicos de serapilheira e das

propriedades fisico-quimicas do solo.

3 MATERIAL E METODOS

O estudo foi conduzido na reserva Mocambo no mesmo momento em que foi
realizado o estudo floristico do capitulo I. Portanto, toda a metodologia do desenho
amostral para a delimitacdo dos quatro transectos e pontos de amostragem do sistema
serapilheira realizados para o estudo da vegetacdo na reserva, sdo também aplicados
nesta pesquisa. Em cada um dos grupos floristicos separados por uma analise de cluster
(Floresta perturbada — FP; Floresta de média perturbacdo — FMP; Floresta de baixa
perturbacdo — FBP e Floresta conservada — FC), foram coletados os substratos (galhos
e folhas) frescos de cada horizonte organico (OL e OF) do sistema serapilheira, em cada
um dos 40 pontos amostrais. As informacdes sobre a massa seca de todos os
componentes da serapilheira, altura dos horizontes organicos e identificacdo das folhas
do horizonte OL mensuradas para o estudo floristico, foram utilizadas para explicar a
composicdo de plantas entre os pontos amostrais e entre cada grupo floristico para a

comunidade de fungos.

3.1 Medidas das propriedades fisico-quimicas do solo
Em cada ponto amostral, apos a retirada da serapilheira, foram retiradas trés
sub-amostras de solo, a uma profundidade de 10 cm, para compor uma amostra

composta de aproximadamente 500 g. Em cada amostra de solo foram analisados: a
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textura (método da pipeta, concentracdo de areia fina, argila e silte), pH (em agua),
matéria organica (calculada a partir do Carbono organico, analisado por oxidacdo em via
umida), Nitrogénio total (Kjeldahl por destilagdo a vapor), Sodio (Espectrofotometria de
chama), Aluminio, Célcio e Magnésio (Espectrometria de absorcdo atbmica), de acordo
com o manual de métodos de analise de solo (EMBRAPA. CENTRO NACIONAL DE
PESQUISA DE SOLOS, 1997). Todas as analises foram realizadas no Laboratério de
Solos do Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG).

3.2 Assembléia de fungos saprotréficos dos componentes da serapilheira.

De cada ponto amostral foram retiradas 10 folhas e 10 galhos frescos, em cada
horizonte organico OL e OF para identificagdo da comunidade flngica presente no
substrato. Em laboratério, o material foi lavado em &gua corrente e acondicionado em
camara umida adaptada (SANTOS et al., 2018a). A incubac&o ocorreu a temperatura
ambiente no interior de caixas de poliestireno (80L) com aberturas diarias de 30 minutos
para entrada de luz e troca de ar por um periodo maximo de 60 dias (adaptado de
(CASTANEDA-RUIZ et al., 2016). A partir de 10 dias de incubagdo, laminas
semipermanentes e/ou permanentes das estruturas reprodutivas foram preparadas com
lactoglycerol (CARMO et al., 2016) e resina PVL (polivinil+alcool+lactofenol) (Trappe &
Schenck, 1982). A identificacdo das espécies foi feita por meio de analise morfologica e
medicdo das microestruturas de valor taxondmico sob microscopio 6tico (magnificacdo x
400 e x1000), com auxilio de literatura especializada. Vouchers e laminas dos fungos
identificados estéo depositadas no Herbario Jodo Murca Pires no Museu Paraense Emilio
Goeldi.

3.3 Métrica de Particionamento aditivo da diversidade

Foi utilizada a estrutura de particionamento aditivo, em que a diversidade-y é
a soma das diversidades a e . Particionou-se a diversidade total em seus componentes
(diversidade alfa e beta) e se calculou a contribuicdo de cada escala espacial aninhada
para a diversidade de espécies de fungos. Definiu-se como diversidade-a a riqueza média
de espécies de fungos encontrada em um tipo de substrato (folhas ou galho) associado

a um horizonte do sistema serapilheira (horizonte OL ou horizonte OF) — al. A
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diversidade-y foi definida como o numero total de espécies encontrada na area de estudo.
Assim, para se calcular a hierarquia espacial da diversidade de espécies de fungos,
reuniu-se os dados em quatro escalas espaciais: 1) substrato dentro do horizonte — 31;
2) horizontes dentro do ponto amostral — 2; 3) pontos amostrais dentro de um grupo
floristico — B3 e 4) grupos floristicos dentro do fragmento florestal de terra firme na
Reserva Mocambo — 4. Dado que a diversidade alfa e beta sdo valores médios e,
portanto, expressos nas mesmas unidades, foi possivel avaliar a contribuicdo de cada
nivel espacial aninhado para a diversidade-y total e, portanto, a significancia de cada
componente espacial (VEECH et al., 2002). A hip6tese nula é que a diversidade de
fungos € uniforme em todas as escalas espaciais. Portanto, para atribuir algum processo
ecolégico para as diversidades-B, primeiro é preciso verificar se os valores observados
sdo maiores ou menores que os valores esperados pela variacdo aleatéria devido ao
desenho amostral (CRIST et al., 2003; GOTELLI; GRAVES, 1996).

Para quantificar quais processos contribuem mais para a diversidade- dos
fungos, a diversidade- foi decomposta e se calcularam os valores proporcionais de
turnover (Bsim) e aninhamento (Bnes) com base na dissimilaridade total (Bsor). Assim, a
contribuicdo de Bsim = Bsim / Bsor, enquanto a contribuicdo de Bnes = Bnes / Bsor
(BASELGA, 2010, 2012). O indice de Bsor varia de 0 (agrupamentos de espécies
idénticas) a 1 (agrupamentos de espécies diferentes). O uso dessa abordagem para o
conjunto de dados permitiu testar (i) diferencas nos valores de dissimilaridade total (Bsor)
entre as diferentes escalas estudadas, mas também (ii) a contribui¢ao relativa do turnover
de espécies (Bsim) e a dissimilaridade resultante do aninhamento (Bnes) em cada escala.

Para diminuir o efeito das espécies raras no turnover da comunidade, dos
calculos da particdo e decomposicdo da diversidade-f foram retiradas espécies que
apresentaram ocorréncia em menos de quatro amostras; assim, a matriz conteve 55
espécies de fungos. Como o tamanho das amostras diferiu para os agrupamentos
floristicos devido a ndo presenca de fungos em algumas amostras no nivel do substrato,
foi necessario reamostrar os dados para obter valores comparaveis da diversidade-3
entre os grupos floristicos (BASELGA, 2010). Este cuidado € importante, pois 0s
resultados de diversidade-B sdo sensiveis ao tamanho da amostra e podem levar a
resultados tendenciosos (BASELGA, 2010).
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Por dltimo, realizou-se uma andlise de variancia multivariada permutacional
(PERMANOVA, (ANDERSON, 2001)) para verificar diferencas na composi¢cao de fungos
entre os grupos floristicos (9999 permutacdes, indice de dissimilaridade de Bray-Curtis).
O resultado da PERMANOVA foi representado em uma analise de coordenada principal
(PCoA). Todas as etapas de analise foram calculadas por meio da plataforma R (R Core
Team, 2020) utilizando os pacotes vegan e betapart para o particionamento aditivo da

diversidade e decomposicao da B-diversidade, respectivamente.

3.4 Analise de dados

O uso de métodos multivariados € til para explorar como os grupos floristicos
geram um ambiente de heterogeneidade espacial por diferentes fatores ecolégicos.
Assim, coletou-se informacdes empiricas a partir dos dados das caracteristicas do
sistema serapilheira e das propriedades fisico-quimicas do solo para extrair, resumir e
visualizar o padrdo com o objetivo de testar as previsbes (CHI, 2012). Andlise de
coordenadas principais (PCoA) foi usada para explorar os padrdes gerais de composi¢cao
das folhas que formam os horizontes organicos, com base nas distancias de
dissimilaridade de Bray-Curtis. Como a matriz é preenchida com dados de massa, esse
indice (modificado do indice de Sgrensen) é adequado para verificar o padrédo de
dissimilaridade (ZAK; WILLIG, 2004).

Andlise de componentes principais (ACP) foi utilizada para resumir os dados
da estrutura fisica do perfil do sistema serapilheira (altura dos horizontes OL e OF, massa
de folhas e massa de galhos), propriedades quimicas do solo (concentracfes de matéria
organica, sodio, aluminio, nitrogénio, calcio, magnésio e pH) e as propriedades fisicas do
solo (porcentagem de argila, silte e areia fina). Como os dados de estrutura fisica da
serapilheira e das propriedades quimicas do solo sédo expressos em diferentes escalas
de medida, calculou-se uma ACP com matriz de correlacdo (padronizacdo de variaveis),
ja para os dados das propriedades fisicas do solo se calculou uma ACP na matriz de
variancia e covariancia (sem padronizagéo de variaveis).

Utilizaram-se curvas de rarefacao e extrapolacado baseadas nas amostras para
estimar a riqueza de espécies de fungos saprotroficos para cada grupo floristico (CHAO
et al., 2014; COLWELL et al., 2012). A extrapolacéo foi feita considerando os dados de



83

presenca e auséncia, reduzindo assim potencial viés causado por espécies raramente
amostradas (CHAO et al., 2014), com 1.000 randomizac¢@es para comparar a diversidade
entre 0s grupos.

Para inspecionar as relagbes entre as matrizes de dissimilaridade da
comunidade de fungos e comunidade de folhas de serapilheira, realizou-se um teste de
Mantel com correlacdo de Pearson com 10.000 permuta¢cdes usando matrizes pareadas
(NEKOLA; WHITE, 1999). A matriz de dissimilaridade de fungos foi criada usando dados
de presenca/auséncia e removendo as espécies que aparecem em menos de quatro
amostras, para diminuir o efeito do turnover causado pelas espécies raras. Isso gerou
uma matriz com 55 espécies (26% do total). Portanto, calculou-se a B-diversidade usando
o indice de Sgrensen, que representa a variagdo composicional total entre todos os pares
de pontos de amostra. A matriz de dissimilaridade par-a-par para a comunidade de folhas
da serapilheira foi calculada usando distancias de dissimilaridade de Bray-Curtis para
dados de biomassa

Finalmente, os efeitos das varidveis ambientais sobre a riqueza de espécies
de fungos saprotroficos na escala de pontos amostrais (3) foram elucidados. Como
variaveis explicativas, usamos i) altura total dos horizontes OL e OF, ii) massa foliar, iii)
massa de galhos, iv) pH, v) primeiro eixo da ordenacdo de uma ACP das propriedades
guimicas do solo (representando 34,94% da variacao), vi) primeiro eixo da ordenacao de
uma ACP das propriedades fisicas do solo (representando 52,61% da variacao); e vii)
primeiro eixo da ordenacdo de uma PCoA para a composi¢cao das folhas que formam o
substrato do sistema serapilheira (responsavel por 32,66% da variacao). Construiu-se um
modelo linear de efeitos mistos, em que o efeito fixo foi In (riqueza de espécies de fungos)
e todas as variaveis explicativas e grupos floristicos como efeito aleatério. Como o
intervalo de valores absolutos das variaveis i, ii, iii € iv variou em relacéo as demais, essas
varidveis foram centralizadas em zero e escalonadas subtraindo seu valor médio e
dividindo-o por seu desvio padrdo (média igual a 0, desvio igual a 1)

O modelo completo foi submetido a selecdo de modelos usando inferéncia
multi-modelo (BURNHAM; ANDERSON; HUYVAERT, 2011). Essa abordagem estatistica
difere do teste tradicional de hip6teses nulas, pois pode ser usada para identificar um

anico melhor modelo, dando suporte a uma hipétese especifica ou para inferéncias
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baseadas no suporte ponderado de um conjunto completo de modelos concorrentes
(MONTEIRO et al., 2017). Avaliou-se o desempenho relativo dos modelos com base no
critério de informacdo de Akaike de segunda ordem (AICc), o qual corrige pequenos
tamanhos de amostras. Selecionou-se o melhor conjunto de modelos dentre todas as
possibilidades derivadas do modelo completo dentro de AAICc < 2, capturando assim
maior incerteza no conjunto final de variaveis candidatas (VIERLING et al., 2013).

Para plotar curvas e derivar o significado biolégico das varidveis, usamos 0s
coeficientes que nao incluiram zero em seus intervalos de confianca e o valor de
importancia relativa da variavel preditora (RVI). Os coeficientes foram calculados com
base no model averaging do modelo completo que representa os coeficientes médios de
todos os modelos candidatos. O RVI é a soma dos pesos de Akaike (probabilidade de
um modelo ser o modelo mais plausivel) para os modelos em que o preditor aparece.
Portanto, um preditor incluido em modelos com pesos elevados de Akaike recebera um
valor de importancia maior.

Esses valores podem ser considerados como o0 suporte geral para cada
variavel preditora em todos os modelos. O ponto de corte de 50% ¢é arbitrario e foi definido
para diferenciar preditores importantes e ndo importantes (BURNHAM; ANDERSON,
2002; DESCHUTTER et al., 2017; EVERAERT et al., 2018; TERRER et al., 2016). O
modelo completo foi submetido a particionamento hierarquico, que calcula a contribuicdo
independente de cada variavel para avaliar sua porcentagem de explicacdo (MAC
NALLY, 2000; MURRAY; CONNER, 2009)

Todas as etapas de analise foram calculadas por meio da plataforma R (R-
Core-Team, 2020). Utilizou-se os seguintes pacotes: i) métodos multivariados — funcéo
cmdscale do pacote stats (PCoA), funcdo rda do pacote vegan (ACP); ii) curva de
rarefacdo e extrapolacdo — fungao iNEXT; iii) Teste de Mantel — fungcdo mantel do pacote
vegan; iv) selecdo de modelos e modelo médio — funcdes dredge e model.avg,

respectivamente do pacote MuMiIn; e v) particionamento hierarquico — fungéo hier.part.
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4 Resultados
4.1 Descricao das caracteristicas da serapilheira e propriedades fisico-quimicas do
solo por ponto amostral

Os métodos multivariados usados para explorar a heterogeneidade espacial
das amostras, destacaram clara separacdo entre quatro grupos floristicos (Floresta
conservada — FC, Floresta de baixa perturbacéo - FBP, Floresta de média perturbacéo —
FMP; Floresta perturbada — FP), compativel & observacéo geral da reserva Mocambo
(Capitulo 1), em todos os parametros analisados (Fig. 1A-D). A PCoA mostrou evidente
separacao de grupos para a composi¢cao das espécies de folhas do horizonte OL (Figura
1A). Para a estrutura fisica do sistema serapilheira, o primeiro eixo de uma ACP
demonstrou que a altura e a massa seca de folhas dos horizontes OL/OF séo os atributos
mais determinantes para diferenciar os grupos floristicos (54,14%, Figura 1B).

Quanto as propriedades fisicas do solo florestal, as fracdes mais finas (argila
e silte) tem maior contribuicdo para diferenciacao dos grupos floristicos do que a fracéo
areia (Figura 1C), maior que 70% em FP, FMP, FC e aproximadamente 60% em FBP,
Unica com maior proporcéo de argila e silte (Tabela 1). O primeiro eixo da ACP para as
variaveis quimicas do solo (34,95% da variancia explicada) opde os sitios da floresta
perturbada (FP) relativamente ricos em Ca aos sitios da floresta conservada ou de baixa
perturbacdo, cujos solos sdo mais ricos em matéria organica, aluminio e sédio. O
segundo eixo (22,08%) opde solos relativamente ricos em Mg e matéria organica a solos
ricos em nitrogénio, sem que haja separacgao real entre os grupos (Figura 1D). No geral,
0s solos amostrados apresentaram pH acido (Tabela 1), com menor valor na floresta
perturbada (FP) e valor mais alto na floresta conservada (FC), o qual também apresentou

maior quantidade de matéria organica quando comparado aos outros grupos floristicos.

Tabela 1 - Variaveis fisico-quimicas de solo (médiatdesvio padréo) nos quatro floristicos: Floresta
perturbada (FP); Floresta de média perturbacdo (FMP); Floresta de baixa perturbacéao (FBP) e;
Floresta conservada (FC). pH: Potencial hidrogenionico. pH: Potencial hidrogenionico; N:
Nitrogénio; Na: Sodio; Al: Aluminio; Ca: Célcio; Mg: Magnésio.

Variaveis fisico- Grupos Floristicos

guimicas do solo FP FMP FBP FC

Areia grossa (%) 58.90 * 3.908 61.40 +* 2.085 49.70 *  4.416 56.20 + 2747
Areia fina (%) 17.20 * 1.856 18.00 * 2755 16.20 + 1.911 19.30 + 2.356
Argila (%) 10.30 * 00911 12.30 +* 1.203 18.30 + 3.204 12.50 + 0.816



Silte (%) 13.60
pH 3.81
Matéria organica (g/kg) 32.91
N (g/kg) 1.24
Na (cmolc/kg) 0.01
Al (cmolc/kg) 1.78
Ca (cmolc/kg) 0.09
Mg (cmolc/kg) 0.14

I+

2.085
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I+
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I+

I+

I+
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1.018
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0.011
0.331
0.022
0.011

15.80 * 3.532
4.08 +* 0.337
45.21 * 9.889
1.10 *  0.244
0.04 = 0.007
2.60 * 0.297
0.03 +* 0.018
0.11 +* 0.013

12.00
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0.03
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0.04
0.15

I+
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I+

I+

I+

I+
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0.217
9.043
0.285
0.007
0.272
0.020
0.062
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Figura 1 - Heterogeneidade espacial dos 40 pontos amostrais (A-D), localizados nos quatro
grupos floristicos da Reserva Mocambo. A - PCoA dos grupos floristicos para a composigéo das
espécies de folhas que compdem a serapilheira do horizonte OL; B - Eixos 1 e 2 de uma ACP

com base em caracteristicas quimicas do solo (célcio, nitrogénio, aluminio, sédio, matéria
organica e magnésio); C - Eixos 1 e 2 de uma ACP com base nas propriedades fisicas do solo

(areia, argila e silte); D - Eixos 1 e 2 de uma ACP com base na altura dos horizontes organicos e

massa seca de folhas e galhos. Cada figura geométrica representa um grupo: quadrado azul
(Floresta Perturbada); losango vermelho (Floresta de média Perturbacdo); triangulo laranja
(Floresta de Baixa Perturbacéo) e circulo verde (Floresta Conservada). p < 0,001
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4.2 Assembléia de fungos nos substratos e padrdes de B-diversidade

Ao longo dos 40 pontos amostrais foram identificados um total de 208 espécies
de fungos saprotroficos (Tabela S2), todos do filo Ascomycota, representados por cinco
classes (Sordariomycetes = 100 species (48.07%), Dothideomycetes = 25 (12.01%),
Leotiomycetes = 21 (10.09%), Orbiliomycetes = 9 (4.32%), Eurotiomycetes = 3 (1.44%),
22 ordens, 33 familias e 85 géneros. Deste total, 50 espécies (24.04%) ainda nao
dispdem de uma classe definida, desta forma foram denominadas Ascomycota Incertae
sedis (Figure 2A). Os géneros Codinaea, Dictyochaetopsis e Dactylaria, foram os mais
representativos quanto ao numero de espécies, com 10, 8 e 8, respectivamente, seguido
por Thozetella (7).

A maioria das espécies (153) é rara, com menos de 4 ocorréncias entre 0s
pontos amostrais, com 43% pertencentes a classe Sordariomycetes, 27% classificada
como Incertae sedis e o restante distribuidos nas demais classes. Para a riqgueza de
espécies de fungos, encontrou-se um resultado similar para os grupos floristicos Floresta
perturbada (FP) e Floresta de média perturbacdo (FMP), sendo considerado a
assembleia mais pobre em espécies (64 £ 17.97 e 69 £ 17.68 respectivamente), enquanto
que o grupo floristico de baixa perturbacdo (FBP) apresenta riqueza de espécies
intermediéaria (91 + 25.41) e o grupo floristico mais conservado (FC) a assembleia mais

rica em espécies (126 + 22.21) (Figura 2B).
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Figura 2 - Distribuicdo dos tdxons ao longo dos 40 pontos amostrais (A - B), localizados nos agrupamentos florestais da Reserva
Mocambo, Belém, PA. A - Total de 208 espécies de fungos da serapilheira, filo Ascomycota, representado pelas classes
(Sordariomycetes = 100 (48.07%), Dothideomycetes = 25 (12.01%), Leotiomycetes = 21 (10.09%), Orbiliomycetes = 9 (0.04%),
Eurotiomycetes = 3 (0.01%) e mais 50 espécies de Ascomycota Incertae sedis; B - Riqueza de espécies de fungos para 0s grupos:
Floresta Perturbada (FP - azul) = 64 + 17.97, Floresta de média perturbacdo (FMP — vermelho) = 69 + 17.68, Floresta de baixa
perturbacdo (FBP — laranja) = 91 + 25.41 e Floresta conservada (FC — verde) = 126 + 22.21.
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Houve um aumento parcialmente gradual na contribuicdo de cada escala
espacial para a diversidade gama (Figura 3A). O tipo de substrato, se galho ou folha, tem
influéncia sobre a diversidade al, que foi significativamente maior que o esperado pelo
acaso. No entanto, néo foi observada diferenga na composicdo de fungos quando os
dois tipos de substrato estavam presentes no mesmo horizonte (1, menos de 0,03% de
contribuicdo), somente se estivessem em horizontes organicos distintos (2, 5% de
contribuicéo entre horizontes OL/OF dentro de um ponto amostral). Destacaram-se as
contribuicbes da diversidade B3 (27.8%, entre pontos amostrais dentro de um
agrupamento floristico) e B4 (59.4%, entre agrupamentos floristicos dentro do fragmento
da reserva). Mesmo com a diferenciacdo observada na riqueza de espécies, o0 turnover
foi o processo que mais contribuiu para a escala 4, bem como para todas as escalas
de B3 (Figura 3B, mais que 80%). Através da PCoA foi possivel observar a distingdo
entre as comunidades de fungos dos grupos FP a FC (Figure 3C, PERMANOVA F1, 39 =
1.55; p <0.01)

4.3 Correlagao da B-diversidade de fungos saprotroficos com a comunidade de
plantas

A beta diversidade de fungos (diferentes composi¢cdes entre pares de pontos
amostrais) foi positivamente correlacionada com a diversidade composicional de plantas
gue compde o horizonte OL do sistema serapilheira (Figura 4). O teste de Mantel mostrou
gue 0s pontos amostrais mais distintos em composi¢cdo de folhas no horizonte OL
abrigam uma assembleia de fungos saprotroficos igualmente distinta (Mantel r = 0.13; P
<0,05).
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Figura 3 - Hierarquia espacial da diversidade de espécies de fungos em quatro escalas (1 — B4) localizados nos grupos floristicos
Floresta Perturbada (FP — quadrado azul); Floresta de média perturbacdo (FMP — losango vermelho); Floresta de baixa perturbacéo
(FBP — triangulo laranja) e Floresta conservada (FC — circulo verde). A - Contribuicdo de cada escala espacial para a diversidade
gama (y); B - Dissimilaridade da composicdo da comunidade de fungos entre os grupos floristicos, apontando o turnover como o
processo que mais contribuiu para a escala 4, bem como para todas as escalas de B3 (> 80%); C - PCoA demonstrando a
dissimilaridade na composicdo de espécies de fungos entre os grupos floristicos (PERMANOVA F1, 39 = 1.55; P < 0.01)
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Figura 4 - Correlacdo entre a diversidade de comunidades de fungos saprotréficos e da
diversidade de folhas identificadas no horizonte OL do sistema serapilheira, nos grupos
floristicos: Floresta Perturbada (FP), Floresta de média perturbacdo (FMP), Floresta de
baixa perturbacéo (FBP) e Floresta conservada (FC).
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4.4 Resposta da riqueza de fungos saprotroficos (diversidade y) para as
caracteristicas da serapilheira, propriedades fisico-quimicas do solo e
comunidade de plantas

Na escala analisada, altura dos horizontes OL/OF e pH foram os Unicos
preditores a influenciar a riqueza de fungos (Figura 5), apresentando aproximadamente
70% de contribuicdo para o total da explicacdo (p<0,05). As variaveis tiveram efeitos

opostos: 0 pH teve efeito positivo, enquanto a altura dos horizontes OL/OF exerceu efeito
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negativo (Figura 6) sobre a riqueza. Grande acumulo de substrato foi verificado no
horizonte OF em todos os pontos amostrais, com destaque para FP, onde se registrou a
maior altura para os horizontes OL e OF, opostamente & FC, com a menor medida para
ambos (Tabela S1 — Material suplementar).

Figura 5 - Modelo linear dos efeitos das varidveis ambientais sobre a rigueza de espécies de
fungos na escala 3 dos 40 pontos amostrais, localizados nos grupos floristicos da Reserva
Mocambo, Belém, PA. Gréfico a esquerda — Influéncia de preditores na riqueza de fungos: pH,
Altura HO: altura total dos horizontes organicos (OL/OF) do sistema serapilheira; massa F: massa
foliar, massa G: massa de galhos; PCoA E1-P: primeiro eixo da ordenacdo de uma PCoA para a
composicao das folhas que formam a serapilheira (responsavel por 32,66% da variacdo entre
agrupamentos); ACP: E1-Squi: primeiro eixo da ordenacdo de uma ACP com propriedades
quimicas do solo (representando 34,94% da variacéo); ACP: E1-Sfis: primeiro eixo da ordenacao
de uma ACP com propriedades fisicas do solo (representando 52,61% da variacdo); Grafico a
direita — Porcentagem de contribuicdo dos preditores (pH e altura total da camada de
serapilheira) que influenciaram significativamente a riqueza de fungos (70%, p<0,01).
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Figura 6 - Comportamento das variaveis preditoras (pH e altura dos horizontes orgéanicos) que
influenciaram significativamente a riqgueza de fungos nos horizontes organicos do sistema
serapilheira ao longo de 40 pontos amostrais. O efeito positivo foi observado com o pH, enquanto
a altura da camada de serapilheira teve efeito negativo.
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5 Discusséao

Baseado nos resultados mostramos, como diferentes escalas espaciais
(desde o tipo de substrato até grupos floristicos) contribuem para a diversidade de fungos
da serapilheira em uma floresta tropical. O particionamento da diversidade em seus
componentes espaciais melhora nossa compreensao da distribuicdo das espécies e
destaca a importancia da comunidade vegetal e da heterogeneidade espacial para a
assembleia de fungos. Isso demonstra que a manutencdo da diversidade de plantas
contribui de forma significativa para a composi¢éo de fungos que consequentemente irdo
auxiliar nos processos do solo (e.g. decomposicéo). Nossos resultados sao consistentes

com outros trabalhos que mostram que os efeitos locais e regionais (CHEN et al., 2018;
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YANG et al., 2017b) sdo mais fortes que o efeito global (PROBER et al.,, 2015;
TEDERSOO et al.,, 2014) para fazer previsdes sobre a sucessdo da diversidade de
fungos.

Grande parte da massa seca de folhas do horizonte OL dos grupos floristicos
era das espécies de maior frequéncia na reserva (Tabela S1 — material suplementar),
favorecendo sua contribuicdo no substrato. Pires e Saloméao (2000), ao longo de 36 anos
de monitoramento na reserva Mocambo (1956 a 1992), registraram mudancgas continuas
na dindmica vegetal, alertando para a perda de espécies superior ao recrutamento no
final do periodo avaliado. A invasao por espécies pioneiras (Pourouma mollis e Cecropia
sciadophylla) (AMARAL et al., 2012), mostrou que as altera¢cdes na dinamica geraram
um aumento na quantidade de luz que favoreceu o recrutamento e desenvolvimento
destas espécies (LAURANCE; VASCONCELOS, 2009). Nos ultimos 20 anos, a queda
natural de arvores aumentou na reserva, tornando-se o principal motivo das clareiras
internas (Saloméao, comentario pessoal).

A composicéao de folhas nos horizontes organicos foi um fator importante para
0 aumento gradual na diversidade alfa de fungos presentes nos substratos da
serapilheira (Fig. 2B), confirmando a primeira hipétese. O tipo de substrato também pode
influenciar na abundancia de fungos e nos estagios de sucesséo fungica, além de
representar nichos especificos como materiais folicolas e lignicolas (BURESOVA et al.,
2019; IZABEL; GUSMAO, 2018; VIVELO; BHATNAGAR, 2019). A formacao de
horizontes € um processo que esta primariamente relacionado a composi¢cado vegetal,
seguido da capacidade de atracdo deste material aos organismos decompositores,
assim como da resposta de ambos aos fatores ambientais (HATTENSCHWILER,;
TIUNOV; SCHEU, 2005b; ZANELLA et al., 2018b). Desta forma, a altura de um horizonte
€ uma medida que representa o tempo de decomposi¢ao dos substratos e depende da
qualidade do material de formacao (ZANELLA et al., 2018b).

Tragos fisicos e quimicos de folhas, como a morfologia (forma, tamanho,
resisténcia, dureza) e permanéncia de compostos de metabolismo secundario de plantas
(taninos condensados, compostos fenolicos, aldeidicos), respectivamente, podem
favorecer ou prolongar a decomposicdo (KRISHNA; MOHAN, 2017). Nos grupos

floristicos que apresentaram a maior altura de horizontes OL e OF (Tabela S1), também
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se registrou o maior acumulo de folhas das espécies Cecropia sciadophylla, Pourouma
mollis e Eschweilera coreacea, que apresentam morfologia e composicdo quimica
caracteristicas de uma lenta decomposicdo (BERG, 1978; BERG; AKKERMANS;
HEUSDEN, 1990; CARDENAS et al., 2014; HATTENSCHWILER et al., 2008; LOPES et
al., 2002). No grupo FC, com menor altura dos horizontes, houve pequena variacdo no
acumulo em massa de folhas e maior riqueza de espécies vegetais e de fungos.

Na comunidade fungica, a maioria das espécies pertencia a classe
Sordariomycetes, conhecidos cosmopolitas, frequentemente isolados em folhas de
plantas terrestres e importantes decompositores da celulose (KRISHNA; MOHAN, 2017;
TEDERSOO et al., 2014; ZHANG; WANG, 2015). Entre elas, Thozetella cristata,
Menisporopsis theobromae, e Chloridium virescens foram as Unicas amostradas no
substrato de ambos os horizontes organicos (OL e OF) de todos os pontos de
amostragem. Aproximadamente 74% das espécies foi identificada em menos de quatro
pontos amostrais, 0 que pode explicar porque o turnover foi 0 componente que mais
contribuiu para ambas as escalas 33 e 4 (Figura 3B). Isso significa que as comunidades
dentro e entre os agrupamentos floristicos ndo sdo um subconjunto de espécies, mas
sim uma comunidade diferente de fungos saprotroéficos, possivelmente devido ao grande
namero de espécies especialistas identificado nas amostras, confirmando a segunda
hipétese.

Em florestas tropicais, onde as condicbes de temperatura e umidade tem
pouca variacdo, espécies de habito especialista sdo mais resistentes, tem propagacao
vegetativa e ndo precisam competir, pois sua especializacdo esta relacionada a fatores
nutricionais e a quimica secundaria dos substratos (RAMBELLI; MULAS;
PASQUALETTI, 2004). Inversamente, espécies generalistas tem maior capacidade de
colonizag&do, mas menos tempo de vida (RAMBELLI; MULAS; PASQUALETTI, 2004).

Ambas as escalas mostram como a heterogeneidade do solo e a composi¢cao
da vegetacdo sdo importantes para a determinacdo da composicdo fungica da
serapilheira (HUANG et al., 2019; SEATON et al., 2020; WEISSBECKER et al., 2018;
YANG et al., 2017a). De acordo com Barberan et al. (2015), plantas podem influenciar
as comunidades microbianas via tracos especificos, distribuicdo de raizes e liberacdo de

exsudatos, que irdo refletir no crescimento fangico e na absor¢do de nutrientes.
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A propria atividade metabdlica de quebra de macromoléculas e liberacéo de
substancias no solo pelos fungos podem modificar o pH local (DEACON, 2006;
PURAHONG et al.,, 2016), com influéncia sobre a distribuicdo de grupos, como
Ascomycota, que também sdo sensiveis a mudancas na composicdo da vegetacao
(KIVLIN; HAWKES, 2016; VIVELO; BHATNAGAR, 2019). Estes resultados sao
consistentes com as observacOes de Peay et al. (2013), Yang et al. (2017) e Kivlin e
Hawkes, (2020), que apontam a comunidade de plantas como fortes preditoras das
comunidades fungicas.

Nos quatro grupos floristicos, a composicdo vegetal foi capaz de explicar,
positivamente, parte de toda a variacdo observada entre a comunidade de fungos (Figura
4, Mantel r = 0.13; p < 0,05), sugerindo que nesta reserva, 0 mosaico de estruturas fisicas
do sistema serapilheira pode exercer maior influéncia sobre a organizacdo destes
microorganismos, confirmando a terceira hipétese de que a diversidade gama é uma
expressdo da variacdo espacial das plantas na floresta em funcdo dos mosaicos de
serapilheira. A relag&o positiva corrobora pesquisas anteriores, sobre como a identidade
e a espacializacdo das plantas podem ser utilizadas para refletir a comunidade de
microorganismos decompositores (BARBERAN et al., 2015; PEAY; BARALOTO:; FINE,
2013; SCHIMANN et al., 2017; YANG et al., 2017b).

Isto deve acontecer devido a especializacéo de alguns grupos fingicos no uso
de recursos organicos, a entrada de folhas diferenciadas na serapilheira (BARBERAN et
al., 2015; SCHIMANN et al.,, 2017) e por diferencas quimicas no substrato, que
influenciam no crescimento das espécies (MCGUIRE et al., 2010). A especialidade
fungica remete a funcionalidade destes organismos nos solos florestais e no papel
desempenhado no ciclo dos nutrientes (MCGUIRE et al., 2010). Este resultado reforca
as afirmacdes de que mudancas ou perda de cobertura vegetal podem ter um impacto
acentuado sobre o ecossistema, tanto para a biota abaixo do solo quanto acima dele
(TEDERSOO et al., 2014). Esta relacéo ja foi verificada em outras florestas tropicais por
Peay et al. (2013), (MUELLER et al., 2014; QIAN et al., 2013), Qian et al., (2013) e
subtropicais (WEISSBECKER et al., 2018).

Quanto ao mosaico de estruturas fisicas da serapilheira, a altura dos

horizontes orgéanicos foi a Unica variavel a influenciar significativamente a riqueza de
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fungos. Isso mostra como estes organismos sdo dependentes das fontes destes
elementos (PIOLI et al., 2020; POSADA; MADRINAN; RIVERA, 2012) e que os atributos
fisicos da serapilheira podem ser formas indiretas de demonstrar esta relagédo
(BERNIER, 2018; POSADA; MADRINAN: RIVERA, 2012). A descricdo da relac&o planta-
fungo nestas camadas, baseando-se na organizacao dos componentes deste sistema e
em como estes mosaicos de serapilheira sdo formados (BERNIER, 2018), pode
representar uma ferramenta importante para entender os padrbes que mantém a
funcionalidade das florestas tropicais com base na sua importancia para a ciclagem de
nutrientes.

A Unica variavel do solo florestal a influenciar a rigueza de fungos neste
fragmento foi o pH, que teve efeitos positivos, como um padrdo que também pode ser
observado para outros organismos pertencentes a biota do solo (CHAPMAN et al., 2013;
KIVLIN; HAWKES, 2016) e dentro de um gradiente latitudinal (HUANG et al., 2019). O
pH é um fator ambiental que influencia a carga liquida de proteinas de membrana,
afetando diretamente a absorcdo de nutrientes especificos (DEACON, 2006). Por outro
lado, solos com baixo pH podem conter niveis tdéxicos de elementos traco, como
aluminio, manganés, cobre e molibdénio, que podem impedir o crescimento de espécies
mais sensiveis (WEBSTER; WEBER, 2007). Desta forma, o pH age como um filtro
ambiental e pode explicar a contribuicdo da diversidade y tanto em climas tropicais
quanto temperados (HUANG et al., 2019; PURAHONG et al., 2016).

6 Concluséo

O ciclo dinamico das florestas tropicais tende a aumentar rapidamente em
pequenos fragmentos, provocando diferencas importantes nas estruturas espaciais
destes ecossistemas. Uma delas é a formacdo de grupos floristicos distintos por
mudancgas na estrutura e composi¢cao da vegetacao, que transformam a morfologia do
sistema serapilheira no fundo da floresta em um mosaico, que consequentemente,
afetam a riqueza e composicdo de espécies de fungos saprotréficos. Ao particionar a
diversidade total em diferentes escalas, mostramos 0 gquanto estes organismos sao
sensiveis as mudancas na estrutura dos substratos, na altura de horizontes organicos, e

gue suas comunidades variam espacialmente dependendo da composi¢ao vegetal local.
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Desta forma, pudemos confirmar afirmacdes feitas em pesquisas anteriores sobre como
a identidade da planta e o tipo de folha disponibilizada no substrato podem ser utilizadas
para prever as comunidades de microorganismos. Nestas florestas, manter a diversidade
vegetal é uma garantia do sucesso da regeneracdo do fragmento ap6s um disturbio, pois
a velocidade com que os nutrientes imobilizados no substrato poderdo retornar a
condicdo mineral e de reintegracdo aos tecidos vivos das plantas dependera de
interagdes eficientes com decompositores. Uma diversidade de fungos capaz acessar e
disponibilizar nutrientes a partir da quebra de moléculas longas podera ser mais eficiente
para a resiliéncia de florestas em constante perturbacéo. A utilidade destas informacfes
€ aplicavel a biologia da conservacdo e restauracdo, devido a possibilidade de
identificacdo de estratégias para reflorestamento e recuperacao de fungdes microbianas
em areas degradadas.
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Tabela S1 - Massa seca (g/m?) das folhas identificadas no horizonte OL e altura média dos
horizontes organicos OL e OF (cm), descritos em cada grupo floristico. Floresta Perturbada: FP;
Floresta com média perturbacdo: FMP; Floresta com baixa perturbacdo: FBP; Floresta
conservada: FC.

Espécies Familia Grupos
FP FMP FBP FC
Alchorneopsis sp. Euphorbiaceae 1.0 £ 011
Amaioua guianensis Rubiaceae 49 + 0.35
Annona exsucca Annonaceae 57 £+ 0.00 2.6 = 0.00
Arrabidaea sp. Bignoniaceae 4.2 + 0.72
Bauhinia rutilans Fabaceae 115 + 243 18 + 025 41 +0.28 1.8 * 0.20
Bowdichia sp. Fabaceae 1.0 + 0.05 0.9 + 0.00
Calyptranthes speciosa Myrtaceae 75 £ 1.03
Casearia sp Salicaceae 0.3 + 0.00
Cecropia sciadophylla Urticaceae 47.3 + 15.73
Chrysophyllum sp. Sapotaceae 1.5 + 0.00
Clusia grandiflora Clusiaceae 11.9 + 0.00
Duguetia surinamensis Annonaceae 1.2 + 0.12
Eschweilera coriacea Lecythidaceae 51 + 1.72 27 * 028 21.7 + 1.86 9.6 * 1.09
Hebepetalum humiriifolia Linaceae 30 £ 000 20 +=0.05 1.1 + 0.12
Heisteria densifrons Olacaceae 26 = 0.00 2.0 + 0.38
Iryanthera sp. Iryanthera sp. 29 + 036 15 + 0.00 5.0 + 0.76
Lecythis idatimon Lecythidaceae 52 +0.09 1.0 + 0.14
Licania sp. Chrysobalanaceae 24 + 057 15 + 0.00 1.4 * 0.09
Licaria sp. Lauraceae 1.8 + 0.12 38 + 134
Mabea sp. Euphorbiaceae 15 £+ 037 18 + 0.00 44 + 1.18
Maprounea guianensis Euphorbiaceae 1.9 + 0.00
Micropholis guyanensis Sapotaceae 23 £+ 029 24 + 041 17 +0.14 21 + 0.00
Ocotea sp. Lauraceae 33 +£ 073 15 %= 032 40 * 042 1.8 * 0.50
Parahancornia fasciculata Apocynaceae 1.3 =+ 0.10 55 =160 1.0 * 0.04
Pourouma mollis Urticaceae 29.0 * 503 178 * 365 2.7 = 0.00
Pouteria sp. Sapotaceae 26 + 058 1.2 = 0.08 4.3 * 0.39
Protium pallidum Burseraceae 55 + 090 38 = 050 4.1 + 1.15 124 + 2.34
Pseudopiptadenia psilostachya Fabaceae 29 + 026 30 * 033 31 +024 22 +0.24
Schnella splendens Fabaceae 25 + 0.00 0.6 + 0.06 3.0 = 0.79
Symphonia globuliphera Clusiaceae 1.7 £+ 0.52
Tapirira guianensis Anacardiaceae 1.8 + 0.00
Theobroma subincanum Malvaceae 97 £+ 176 41 + 082 41 +049 74 % 1.74
Trichilia micrantha Meliaceae 2.0 %= 0.30
Vantanea guianensis Humiriaceae 70 = 111 3.6 * 040 10.0 = 2.99
Vochysia guianensis Vochysiaceae 3.0 £0.25 25 £ 0.31
Vouacapoua americana Fabaceae 20 + 0.06 42 * 065 1.9 =+ 0.00
Altura dos horizontes (cm)
Horizonte OL 25 + 073 16 +* 036 16 * 049 12 =+ 043
Horizonte OF 48 + 096 46 + 1.08 47 + 126 3.6 * 0.95
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Tabela S2 - Fungos do Filo Ascomycota identificados nos substratos do sistema serapilheira na Reserva Mocambo, Belém-Para. Os
valores correspondem as ocorréncias (presencga e auséncia) por tipo de substrato (Folha, Galho) pertencentes em um horizonte
organico especifico (OL, OF).

Género, Espécies Horizonte OL Horizonte OF
Folha Galho Folha Galho

o
o
o
=

Acremonium like

Aculeata like

Alchornea like

Anungitea fragilis B. Sutton

Anungitea like

Anungitea spl

Anungitea sp2

Anungitea sp3

Anungitea sp4

Ardhachandra sp

Bactrodesmiastrum sp

Bactrodesmium longisporum M. B. Ellis

Beltrania querna Harkn.

Beltrania rnombica Penz.

Beltrania sp

Beltraniella portoricenses (Stevens) Piroz. & Patil
Beltraniella sp

Brachysporiella gayana Bat.

Cacumisporium pleuroconidiophorum (Davydkina & Melnik) R.F. Castafieda, Heredia & Iturr.
Campylospora filicladia Nawawi

Campylospora sp

Canalisporium pulchrum (Hol.-Jech. & Mercado) Nawawi & Kuthub.
Castanadiella like

Castanadiella sp

Castanadiella spl
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Castanadiella sp2

Castanadiella sp3

Ceratocystis like

Chaetendophragmia triangularis Matsush.
Chaetochalara sp

Chaetopsina fulva Rambelli

Chaetopsina spl

Chaetopsina sp2

Chaetopsis cubensis R.F. Castafieda
Chaetopsis intermedia R.F. Castafieda & W.B. Kendr.
Chaetopsis sp

Chaetosphaeria pulchriseta S. Hughes, W.B. Kendr. & Shoemaker

Chalara alabamensis Morgan-Jones & E.G. Ingram
Chalara sp

Chalara sp1

Chalara sp2

Chalara sp3

Chloridium sp

Chloridium sp1

Chloridium transvaalense Morgan-Jones, R.C. Sinclair & Eicker
Chloridium virescens (Pers.) W. Gams & Hol.-Jech.
Circinotrichum maculiforme Nees

Circinotrichum olivaceum (Speg.) Piroz.

Cirrenalia nigrospora Somrith., Chatmala & E.B.G. Jones
Cladosporium like

Clonostachys sp

Clonostachys spl

Clonostachys sp2

Clonostachys sp3

Codinaea simplex S. Hughes & W.B. Kendr.

Codinaea sp
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Codinaea spl

Codinaea sp2

Codinaea sp3

Codinaea sp4

Codinaea sp5

Codinaea sp6

Codinaea sp7

Codinaea sp8

Cordana terrestris (Timonin) Hern.-Restr., Gené & Guarro
Cryptophiale kakombensis Piroz.
Cryptophiale udagawae Piroz. & Ichinoe
Cryptophialoidea fasciculata Kuthub. & Nawawi
Cylindrocladiopsis sp

Cylindrocladiopsis spl

Cylindrocladium sp

Cylindrocladium spl

Dactylaria like

Dactylaria sp

Dactylaria spl

Dactylaria sp2

Dactylaria sp3

Dactylaria sp4

Dactylaria sp5

Dactylaria sp6

Dendryosphaera sp

Dictyochaeta like

Dictyochaeta sp

Dictyochaeta spl

Dictyochaeta sp2

Dictyochaetopsis polysetosa R.F. Castafieda, Gusmao, Guarro & Saikawa

Dictyochaetopsis sp
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Dictyochaetopsis spl
Dictyochaetopsis sp2
Dictyochaetopsis sp3
Dictyochaetopsis sp4
Dictyochaetopsis sp5
Dictyochaetopsis sp6

Dictyosporium sp

Dictyosporium spl

Dictyosporium sp2

Dictyosporium sp3

Dictyosporium sp4

Dictyosporium sp5

Dinemasporium sp

Dinemasporium spl

Dinemasporium sp2

Dinemasporium sp3
Endophragmiella boothii M.B. Ellis ex P.M. Kirk
Endophragmiella sp
Endophragmiella sp1

Exserticlava triseptata (Matsush.) S. Hughes
Gonytrichum macrocladum (Sacc.) S. Hughes
Gonytrichum sp

Guedea sp

Gyrothrix magica Lunghini & Onoffri
Gyrothrix microsperma (H6hn.) Piroz.
Helicosporium sp1

Helicosporium sp2

Helicosporium sp3

Henicospora sp

Henicospora spl

Henicospora sp2
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Hyphodiscosia like

Hyphodiscosia sp

Hysterium like

Idriella cubensis R.F. Castafieda & G.R.W. Arnold
Idriella like

Idriella sp

Idriella sp1

Idriella sp2

Intercalarispora sp

Kionochaeta ramifera (Matsush.) P.M. Kirk & B. Sutton
Kionochaeta spissa P.M. Kirk & B. Sutton
Lauriomyces sp

Lauriomyces spl

Lauriomyces sp2

Lauriomyces sp3

Lauriomyces sp4

Magnicamarosporium sp

Menisporopsis pirozynskii Varghese & V.G. Rao
Menisporopsis sp

Menisporopsis spl

Menisporopsis sp2

Menisporopsis theobromae S. Hughes
Monodictys spl

Monodictys sp2

Monodictys sp3

Monodictys sp4

Monodictys sp5

Monodictys sp6

Monodictys sp7

Mycoleptodiscus like

Mycoleptodiscus sp
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Nakataea fusispora (Matsush.) Matsush.
Orbilia like

Paliphora intermedia Alcorn
Paraceratocladium silvestre R.F. Castafieda
Parasympodiella sp

Penicillium like

Phaeoisaria sp

Phialocephala humicola S.C. Jong & E.E. Davis
Phialocephala sp

Pleurophragmium malaysianum Matsush.
Polybatostopora sp

Satchmopsis brasiliensis B. Sutton & Hodges
Satchmopsis spl

Selenodriella sp

Selenodriella spl

Selenodriella sp2

Selenodriella sp3

Selenosporella perramosa (W.B. Kendr. & R.F. Castafieda) R.F. Castafieda
Septomyrothecium uniseptatum Matsush.
Solosympodiella clavata Matsush.

Speiropsis scopiformis Kuthub. & Nawawi
Speiropsis sp

Sporidesmiella aspera Kuthub. & Nawawi
Sporidesmiella hyalosperma (Corda) P.M. Kirk
Sporidesmiella like

Sporidesmiella sp1

Sporidesmiella sp2

Sporidesmiella sp3

Sporidesmiella sp4

Sporidesmiella sp5

Subramaniomyces sp
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Subulispora procurvata Tubaki 4 0 2 0
Thozetella coronata J.S. Monteiro, R.F. Castafieda & Gusméao 0 0 1
Thozetella cristata Piroz. & Hodges 18 12 7 8
Thozetella cubensis R.F. Castafieda & G.R.W. Arnold 1 0 0 0
Thozetella gigantea B.C. Paulus, Gadek & K.D. Hyde 1 0 0 0
Thozetella like 0 0 0 1
Thozetella sp1 0 0 1 0
Thozetella submersa F.R. Barbosa & Gusmaéao 1 0 2 0
Trichocladium like 2 2 0 0
Trichocladium sp 0 1 0 0
Trichoderma sp 0 1 1 1
Triscelophorus sp 0 0 0 1
Vanakripa sp 0 1 0 0
Vermiculariopsiella cubensis (R.F. Castafieda) Nawawi, Kuthub. & B. Sutton 2 0 1 0
Vermiculariopsiella spl 1 0 0 0
Vermiculariopsiella sp2 1 0 0 0
Veronaea like 0 0 0 1
Veronaea sp 0 0 0 1
Veronaea spl 1 0 4 0
Veronaea sp2 0 0 0 1
Veronaea sp3 0 1 0 0
Veronaea sp4 0 1 0 1
Verticillium sp 2 0 0 0
Volutella minima Hohn. 1 1 0 0
Volutella sp 0 2 2 3
Wiesneriomyces laurinus (Tassi) P.M. Kirk 1 0 1 0
Wiesneriomyces sp 0 0 1 0
Zelosatchmopsis sp 1 0 0 0
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CAPITULO 3 ANALISE ESPACIAL DA INTERACAO PLANTA-
MACROFAUNA-SOLO NA FORMACAO DE SISTEMAS DE
SERAPILHEIRA EM REMANESCENTES FLORESTAIS NA AMAZONIA

RESUMO

A produtividade florestal é dependente de uma sequéncia hierarquica de processos,
mediada pelo clima, qualidade do solo, plantas, macrofauna e microorganismos. A
interacdo entre estes niveis origina os sistemas de serapilheira e alteragbes causadas
por disturbios, como a fragmentacéo de florestas, podem criar limitacdes neste processo.
Assim, o desenvolvimento dos horizontes de serapilheira € uma resposta adaptativa da
biodiversidade aos filtros ambientais. Na reserva Mocambo, a fragmentacédo favoreceu a
invasdo e a abundéancia de espécies de plantas pioneiras, cujo tamanho grande das
folhas depositadas na serapilheira, tornou-se um filtro seletivo da diversidade de
decompositores. A fertilidade do solo decresceu com o aumento da perturbacdo na
floresta e locais menos férteis eram os de maior acumulo de serapilheira (RV=0,38,
p<0,001). Inversamente, a morfologia do solo apresentou maior agregagcdo com o
aumento da perturbacdo, quando os solos eram menos férteis (RV=0,20, p<0,05). Na
floresta conservada, o menor acumulo de serapilheira foi favorecido por folhas de
tamanho médio a pequeno e maior atividade de minhocas, que sédo animais sensiveis a
variacdes na qualidade do solo. Contrariamente, o gradiente de baixa (FBP), média
(FMP) e alta perturbacgéo (FP), causado pelo acumulo de folhas de tamanhos variados,
mas em sua maioria, de tamanho grande, favoreceu uma maior riqueza de fauna de
transformadores de serapilheira e diminuicdo nas popula¢des de minhocas (RV=0,34,
p<0,01). Este aumento na riqueza e densidade pode ser explicado pela oferta variada de
recursos e habitat, proporcionado pela estrutura desenvolvida de raizes finas no
horizonte OF, que atraem organismos e melhoram sua eficiéncia na extracdo de
nutrientes diretamente da serapilheira. Os resultados mostraram que nas florestas
tropicais, onde variacdes de temperatura e umidade nado limitam a atividade dos
decompositores, 0 solo € o agente superior de controle da dindmica de decomposicao.
Em seguida as plantas, que depositam no solo materiais de diferentes qualidades, tem

efeito sobre a composicao da macrofauna, uma vez que a serapilheira pode atrair ou
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repelir taxons distintos. Avaliar as camadas de serapilheira em diferentes florestas € uma
possibilidade de diagnostico presente e de projecdo para o futuro, essencial para o
estabelecimento de estratégias em programas de restauragcdo e conservagdo de

remanescentes florestais.

Palavras-chave: modelo hierarquico; sistema serapilheira; solo; dinamica de
decomposicao.

ABSTRACT

Forest productivity is dependent on a hierarchical sequence of processes, mediated by
climate, soil quality, plants, macrofauna and microorganisms. The interaction between
these levels gives rise to the humus systems and changes caused by disturbances, like
forest fragmentation, can create limitations in this process. Thus, the development of litter
horizons is an adaptive response of biodiversity to environmental filters. In the Mocambo
reserve, fragmentation favored the invasion and the abundance of pioneer plant species,
whose large leaf sizes deposited in the litter, became a selective filter of the diversity of
decomposers. Soil fertility decreased with increasing disturbance in the forest and less
fertile places were those with the highest litter accumulation (RV = 0.38, p <0.001).
Inversely, soil morphology showed greater aggregation with increased disturbance, when
the soils were less fertile (RV = 0.20, p <0.05). In the conserved forest, the lower
accumulation of litter was favored by medium to small leaves and greater activity of
earthworms, animals sensitive to variations in soil quality. In contrast, the gradient of low
(FBP), medium (FMP) and high disturbance (FP), caused by the accumulation of leaves
of varying sizes, but mostly, of large size, led to a greater richness of litter transformers
and lower earthworm populations (RV = 0.34, p <0.01). This increase in richness and
density can be explained by the variety of resources and habitat, provided by the structure
of fine roots in the OF horizon, that attract organisms and improve their efficiency in
extracting nutrients directly from the litter. The results showed that in tropical forests,
where variations in temperature and humidity do not limit the activity of decomposers, soil
is the main agent controlling decomposition dynamics. Then, the plants that, deposit
materials of different qualities in the soil have an effect on macrofauna communities, since

the litter can attract or repel different taxa. Assessing litter layers in different forests can
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be used to diagnose and predict the future, aiding in the establishment of strategies to

restore and conserve forest remnants.

Keywords: hierarchical model; humus system; soil; decomposition dynamics.

3.1 Introducéao

Nas florestas, as vias de producédo e decomposi¢do da matéria organica sao
intercambiaveis, uma vez que para assimilar moléculas carb6nicas da atmosfera durante
a fotossintese, as plantas precisam de uma boa condicdo hidrica e de nutrientes
essenciais para a formacéao de proteinas (CHAPIN et al., 1987). A disponibilizacdo hidrica
do solo € um processo que depende da fonte de oferta de &gua e em seguida, da retencéo
entre poros no solo (AMARO FILHO; ASSIS JUNIOR; MOTA, 2008). Poros sdo formados
pela presenca de agregados, que s6 poderdo existir pela cimentacdo de particulas
minerais com compostos organicos, provenientes da atividade de raizes e de organismos
decompositores sobre a serapilheira e de bioturbadores do solo (DAVIES, 2002;
DECAENS, 2010; LAVELLE; SPAIN, 2001; SPELZHAUSEN; WESENER; SCHUTTE,
2020; WU; WANG, 2019).

Assim, a produtividade florestal € dependente de uma sequéncia hierarquica
de processos, onde o clima, por meio da radiacdo solar, umidade e temperatura, tem
papel essencial e superior sobre os processos seguintes (LAVELLE et al., 1993b;
ZANELLA et al., 2018a). Em seguida o solo, com sua aptidao para disponibilizar 4gua e
nutrientes, age como o segundo mediador da produtividade (LAVELLE et al., 1993b),
permitindo que sementes germinem, ancorem suas raizes e possam ter acesso as fontes
de radiacao solar direta ou difusa (DENSLOW, 1980).

Quando conseguem crescer até a maturidade, plantas controlam localmente
populacbes de bactérias, fungos e invertebrados decompositores, por meio da
guantidade e qualidade de serapilheira depositada sob o solo florestal (ALMEIDA et al.,
2015; CHAPIN et al.,, 1987; CUEVAS; MEDINA, 1986; SAKAI; KITAJIMA, 2019). A
garantia de que este material seja reciclado ao ponto de haver retorno dos nutrientes
para o ecossistema depende das interagdes estabelecidas entre o solo, as plantas, a

macrofauna e microorganismos, tudo isso modulado por fatores abiéticos (FRAGOSO;
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LAVELLE, 1995; LAVELLE et al., 2020), originando assim os sistemas serapilheiras
(LAVELLE et al., 1993b; ZANELLA et al., 2018a).

A dependéncia da qualidade do solo e de sistemas bioldgicos para a regulacéo
da decomposicdo nestas florestas, torna essencial considerar cada componente do
sistema serapilheira individualmente, uma vez que alteragbes causadas por disturbios
podem criar limitacBes neste processo (LAVELLE et al., 1993b). A fragmentacao das
florestas tropicais € uma importante fonte de distirbios e um dos maiores entraves a
conservacao da biodiversidade nestes ecossistemas (CHAZDON; GUARIGUATA, 2016;
HANSEN et al., 2020; RODRIGUES, 2013; SCHULDT et al., 2018). Comparacdes da
producdo de serapilheira em florestas intactas e exploradas (ALMEIDA et al., 2015;
SAYER et al., 2010; YANG; WARREN; ZOU, 2007) mostraram que o desenvolvimento
destes horizontes é uma resposta adaptativa da biodiversidade aos filtros ambientais,
impostos por condi¢des naturais ou antropicas, que cria mosaicos de sistema serapilheira
com diferentes sistemas de biodegradacdo. Deste modo, a especificidade com que as
florestas tropicais responderdo as mudancas causadas por distlrbios, como a
fragmentacao de habitats, € um desafio que demanda investigacdes sobre os efeitos
destas alteracdes em curto e longo prazos.

Com o objetivo de esclarecer os mecanismos utilizados pela floresta para
adaptar seu funcionamento ao disturbio iminente, esta pesquisa se propds a responder
as seguintes questdes: - Como o mosaico de sistemas de serapilheira € formado em
fragmentos de floresta tropical? - Como a fauna de invertebrados decompositora no solo
contribui para a formacao destes mosaicos? Trés hipoteses sdo propostas: O mosaico
de sistemas de serapilheira evidenciado no capitulo | deste documento se formou em
resposta ao: 1) Efeito do solo - Em resposta a heterogeneidade da qualidade fisica e
quimica do solo que cria um mosaico de sitios com diferentes taxas de decomposicéo e
morfologias dos sistemas serapilheira; 2) Efeito da qualidade das folhas produzidas por
arvores de espécies distintas que produzem folhas de qualidades variadas, em resposta
as condicoes de iluminacéo criadas pelas aberturas no dossel, com velocidades de
decomposicdo variadas, que determinam, por sua vez, sistemas de serapilheira com
morfologias distintas, independentes das caracteristicas do solo e; 3) Efeito da

comunidade de macroinvertebrados - A dindmica espacial das comunidades de
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macroinvertebrados determina seu perfil funcional, abundancia e diversidade a pequena
escala, formando mosaicos de horizontes organicos de diferentes alturas, com dinamicas

distintas de decomposic¢éo da serapilheira.

4 MATERIAL E METODOS

A pesquisa foi desenvolvida na Reserva Mocambo, no mesmo momento em
que se tomou os dados floristicos (capitulo 1) e de diversidade fangica (capitulo 1) em
cada ponto amostral distribuido nos quatro transectos dos grupos floristicos (Floresta
conservada — FC; Floresta de baixa perturbacdo— FBP; Floresta de média perturbacéo —
FMP; e Floresta perturbada — FP). Utilizaram-se os dados da descricdo da serapilheira
nestes pontos amostrais, da composicdo de folhas do horizonte OL (capitulo 1) e das
caracteristicas fisico-quimicas do solo (capitulo Il). Foram analisados a estrutura e massa
de agregados biogénicos do solo (0-10 cm) e macrofauna associada a cada
compartimento do sistema serapilheira (Horizontes OL e OF, Horizonte A: 0-10 e 10-20
cm).

Além das andlises quimicas de solo mencionadas no capitulo I, também foram
utilizadas nesta pesquisa: Fosforo assimilavel (teor total no solo), Acidez potencial (via
Acetato de Ca) e K (Espectrofotometria de chama) (EMBRAPA., 1997). Calcularam-se:
A soma de bases (S), representada pela soma dos teores de Célcio, Potassio, Magnésio
e Sddio; Capacidade de Troca Catidnica (CTC), pela soma da acidez potencial
(Hidrogénio e Aluminio) com o valor da soma de bases trocaveis (S) e; Saturacdo por
bases (V%), que € a soma de bases trocaveis (S), expressa em porcentagem de
capacidade de troca cationica (CTC) (RONQUIM, 2010).

4.1 Morfologia do solo e classificagdo dos invertebrados nos compartimentos

Os agregados do solo foram coletados em cada ponto amostral com um
amostrador de ferro, medindo 10 cm x 10 cm x 10 cm seguindo o método desenvolvido
por Velasquez et al., (2007). Em laboratério os agregados foram classificados em
macroagaregados biogénicos e radiculares dentro das categorias de tamanho: =2 5 mm
(grandes), 2 3 mm e < 5 mm (médios), =2 2 mm e < 3 mm (pequenos) (Adaptado de

Velasquez et al., 2007). Em seguida foram secados a 65 °C por 72 h, e pesados em
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balanca de precisdo (0,001 g) para obtencdo da massa seca. A macrofauna da
serapilheira foi triada manualmente de cada horizonte organico (OL e OF) classificado no
ponto amostral (em amostras de 0,5 m x 0,5 m) e conservada em &lcool absoluto. A
macrofauna do solo foi amostrada segundo o método ISO/TSBF, que consiste na
extracdo de monalitos de solo com 10 cm de profundidade, 25 cm de largura e 25 cm de
comprimento, na camada 0-30 cm (ISO, 2011). Nesta pesquisa consideramos apenas as
camadas de solo de 0-10 e 10-20 cm das quais os animais foram triados manualmente e
conservados em alcool absoluto. Os organismos foram identificados nos niveis
taxonémicos de classe, ordem e familia no Laboratério de Ecologia de Insetos, no

Campus de Pesquisa do Museu paraense Emilio Goeldi.

4.2 Andlise de dados

A comparacéo das distribuicfes espaciais dos padrdes de serapilheira com os
parametros edaficos e faunisticos correspondentes foi feita por meio de analises de co-
inércia  (DOLEDEC; CHESSEL, 1994) entre as analises de componentes principais
(ACP) de cada conjunto de variaveis: solo (propriedades fisico-quimicas — ver capitulo
I), planta (massa da diversidade de folhas do horizonte OL — ver capitulo 1), serapilheira
(massa de folhas, galhos, raizes partes reprodutivas - ver capitulo 1), agregados
(macroagregados biogénicos e de raizes) e macrofauna (invertebrados do solo). Um teste
de permutacao foi aplicado para validar a distribuicdo de cada conjunto de variaveis entre
os grupos floristicos delimitados no capitulo I.

A andlise de Co-inércia busca um espaco de fatores comum aos dados das
variaveis e as projeta entre os pontos de amostragem. O calculo de um coeficiente de
correlacdo de matriz entre as tabelas e o teste de sua significancia mostra se a covariagéo
entre as tabelas foi significativa e que proporcédo da variabilidade total € explicada por
essa relacdo. Com os resultados, criaram-se subindicadores que resumiram em uma
escala de variacdo de 0,1 a 1 a qualidade do solo, a dominancia de espécies pioneiras
ou de sucessao tardia na comunidade de plantas, a morfologia da serapilheira, que variou
de pouco a muito espessa e estruturada (medida como indicador de velocidade de
decomposicdo), agregacdo do solo e a abundancia e diversidade da macrofauna,

adaptado a partir de Velasquez et al. (2007).0s célculos foram processados no programa
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R (The R Project for Statistical Computing), versao 4.0.2 (www.r-project.org), com uso
dos pacotes ade4 e adegraphics (THIOULOUSE et al., 1997).

5 RESULTADOS

O sistema serapilheira da reserva Mocambo é espacialmente formado por
mosaicos que caracterizam cada um dos quatro grupos floristicos observados (Floresta
conservada — FC; Floresta de baixa perturbagdo— FBP; Floresta de média perturbacao —
FMP; e Floresta perturbada — FP) com caracteristicas particulares de estrutura e
composicao da vegetacado arborea (capitulo I). Para cada conjunto de variaveis de solo,
comunidades de plantas, morfologia da serapilheira, morfologia dos agregados e
comunidades de macrofauna, foram efetuadas anélises de componentes principais (ACP)
e os resultados foram validados dentro de cada grupo floristico por meio de testes de

permutacao.

5.1 Condigbes do Solo e Grupos Floristicos

Os dois primeiros eixos de uma ACP calculada a partir das propriedades fisico-
guimicas do solo (53,6% de variacdo observada), mostraram que os grupos floristicos
apresentam caracteristicas distintas de fertilidade, (48% da variancia explicada, p <
0,001). O primeiro eixo da ACP (35,2%) é positivamente caracterizado por solos mais
férteis, com maiores teores de carbono organico total, fosforo e alta capacidade de troca
catibnica, principalmente dos ions soédio e potassio. Estas condicbes de solo séo
encontradas nos pontos amostrais da floresta conservada (FC) e parte dos pontos
amostrais da floresta de baixa perturbacéo (FBP).

Oposto a estas condi¢des, encontram-se solos com maior saturacdo de bases
e calcio, observado nos pontos amostrais da floresta perturbada (FP). O segundo eixo da
ACP (18,4%) expressa diferencas de textura, entre solos com maiores propor¢oes de
argila, silte e alto teor de aluminio, observado em parte dos pontos amostrais de FBP e
na floresta de média perturbacdo (FMP), foram observados altos teores de nitrogénio,
aluminio e solo de textura arenosa. Oposto ao eixo, estdo os pontos amostrais de FC

com solos de maior saturagdo por bases, como o magnésio. O valor de pH variou de
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muito acido (3,81) na floresta perturbada (FP) a acido (4,26) na floresta conservada (FC)
(FIGURA 1 - Tabela 1).

Figura 1 - Distribuicdo dos pontos de amostragem agrupados nos eixos 1 (35,2%) e 2 (18,4%) de
uma ACP com base nas variaveis fisico-quimicas do solo e dos pontos de amostragem dos quatro
grupos floristicos. Variancia explicada: 48%; p<0,001; cada elipse a direita representa um grupo
floristico: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com baixa perturbacao (laranja); FMP
— Floresta com média perturbacdo (vermelho); FP — Floresta perturbada (azul); A esquerda,
distribuicdo das variaveis: Areia.G: Areia grossa; Areia.F: Areia fina; Al: Aluminio; Ca: Calcio; K:
Potéssio; Na: Sodio; Mg: Magnésio; P: Fésforo; N: Nitrogénio; C.N: Razdo Carbono-Nitrogénio;
MO: Matéria organica; Ph: potencial hidrogenibnico; Acid: Acidez potencial; V: Saturagédo por
bases (%); S: Soma de bases; CTC: Capacidade de troca de cétions.

Tabela 1 - Propriedades fisico-quimicas do solo entre os grupos floristicos: Floresta conservada
— FC; Floresta de baixa perturbacdo— FBP; Floresta de média perturbacdo — FMP; e Floresta
perturbada — FP. Média (1) e Desvio padréo (sd). 3.2. Composicao floristica da camada OL
da serapilheira.

Propriedades Grupos floristicos
fisico-quimicas do solo FC EBP EMP EP
u sd il sd il sd il sd
Areia grossa (%) 56.20 + 2.86 49.70 + 4.60 6140 + 217 58.90 + 4.07
Areia fina (%) 19.30 = 245 16.20 = 1.99 18.00 = 287 1720 £+ 193
Argila (%) 1250 *= 0.85 1830 =+ 3.33 1230 + 1.25 10.30 £+ 0.95
Silte (%) 1200 *= 115 1580 =+ 3.68 830 =+ 1.06 13.60 == 217
pH 426 + 0.23 408 = 0.35 406 =+ 034 381 =+ 0.07
Carbono (g/Kg) 37.00 + 5.46 26.23 = 597 2561 =+ 595 19.09 =+ 457
Matéria organica (g/kg) 63.78 + 9.41 4521 + 10.29 4414 + 10.26 3291 + 7.88
Nitrogénio (g/kg) 1.02 + 0.30 110 + 025 143 + 030 124 + 0.19
C/N 3755 + 6.82 2573 + 1154 1792 + 240 1563 + 391
Fosforo (mg/Kg) 1211 + 3.17 9.74 + 157 852 + 1.73 805 + 0.74
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Aluminio (cmolc/kg) 186 =+ 0.28 260 + 031 181 + 0.34 1.78 + 0.26
Acidez (cmolc/kg) 155 =+ 0.20 156 + 0.34 1.39 + 0.22 1.23 + 0.22
Saédio (cmolc/kg) 0.03 + 0.01 0.04 =+ 0.01 0.03 =+ 0.01 0.01 =+ 0.00
Potassio (cmolc/kg) 0.05 * 0.01 0.05 + 0.01 0.02 + 0.00 0.02 + 0.00
Célcio (cmolc/kg) 0.04 + 0.02 0.03 + 0.02 0.05 + 0.02 0.09 * 0.05
Magnésio (cmolc/kg) 0.15 =+ 0.06 011 £ 0.01 010 + 0.01 0.14 £ 0.05
Soma de bases 0.27 + 0.06 023 + 0.04 019 =+ 0.04 025 =+ 0.07
Capacidade de troca catibnica 182 + 021 1.79 + 0.36 158 + 0.23 148 + 0.24
Saturacéo por bases (%) 1484 + 354 1290 + 251 1223 + 254 16.97 + 4381

5.2 Composicao floristica da camada OL da serapilheira

A composicdo floristica do horizonte OL na serapilheira diferiu
significativamente entre os grupos florestais (26% da variancia explicada, p <0,001). O
primeiro eixo da ACP (14,9% de variacdo observada) opés-se a distribuicao de folhas
nas classes mesophyll e microphyll das arvores descritas na floresta conservada (FC),
como Protium trifoliolatum, Vochysia guianensis, além da maior diversidade de folhas
observada entre os grupos. Do lado positivo do eixo estdo as folhas na categoria
megaphyll, macrophyll e mesophyll das espécies Cecropia sciadophylla, Pourouma
mollis, Theobroma subincanum e Bauhinia rutilans, encontradas nos pontos amostrais da
floresta perturbada (FP). O segundo eixo (12,9% de variacdo observada) é representado
por folhas em todas as categorias de tamanho, exceto megaphyll, encontradas na floresta
de média perturbacdo (FMP), como Licania sp, Vouacapoua americana, Vantanea
guianensis e Symphonia globulifera, oposto as folhas mesophyll, microphyll e nanophyll
de Lecythis idatimon, Eschweilera coriacea, Parahancornia fasciculata e
Pseudopiptadenia psilostachya encontradas nos pontos amostrais da floresta de baixa
perturbacao (FBP) (FIGURA 2).
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Figura 2 - Distribuicdo dos pontos de amostragem agrupados nos eixos 1 (14,9%) e 2 (12,9%) de
uma ACP com base na composi¢éo de folhas do horizonte OL: Variancia explicada: 26%; p<0,001;
cada elipse a direita representa um grupo floristico: FC — Floresta conservada (verde); FBP —
Floresta com baixa perturbac¢édo (laranja); FMP — Floresta com média perturbacéo (vermelho); FP
— Floresta perturbada (azul). A esquerda, distribuicio das variaveis: Pou: Pourouma mollis; Mic:
Micropholis acutangula; Bau: Bauhinia rutilans; Theo: Theobroma subincanum; Pro: Protium
trifoliolatum; Van: Vantanea guianensis; Mab: Mabea sp.; Voc: Vochysia guianensis; Arr:
Arrabidaea sp.; Hei: Heisteria densifrons; Vou: Vouacapoua americana; Symp: Symphonia
globulifera; Lic: Licania sp.; Lec: Lecythis idatimon; Para: Parahancornia fasciculata; Eschw:
Eschweilera coriacea; Oco: Ocotea sp.; Pse.l: Pseudopiptadenia psilostachya; Cec: Cecropia
sciadophyla. Massa das folhas (g/m?) descrita na tabela S1, material suplementar — capitulo I.
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5.3 Morfologia da serapilheira

A estrutura da serapilheira descrita pela analise morfolégica das camadas
separou de forma significativa os quatro grupos de comunidades floristicas reconhecidos
(24% da variancia explicada, p < 0,001). O primeiro eixo da ACP (33,8% da variacao
observada), op6s os pontos das florestas com diferentes graus de perturbacéo, FP, FMP
e FBP a floresta conservada (FC) com sistemas de serapilheira relativamente finos, com
pequena altura dos horizontes organicos OL e OF, baixo investimento em raizes finas
(<2mm) e menor acumulo de folhas fragmentadas. O segundo eixo (20,9%), opbs a

floresta perturbada FP as outras, com poucos galhos e mais raizes (FIGURA 3).
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Figura 3 - Distribuicdo dos pontos de amostragem agrupados nos eixos 1(33,8%) e 2 (20,9%) de
uma ACP com base na estrutura da serapilheira. Variancia explicada: 24%; p<0,001; cada elipse
a direita representa um grupo floristico: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com
baixa perturbacéo (laranja); FMP — Floresta com média perturbacao (vermelho); FP — Floresta
perturbada (azul). A esquerda, distribuicdo das variaveis: OL: Altura do horizonte OL (cm/m?);
Agreg.raiz: Agregados biogénicos aderido ao tecido das raizes (g/m?); Raiz > 2mm (g/m?); OF:
Altura do horizonte OF (cm/m?); Raiz_2mm: Raiz de absor¢do < 2mm (g/m?); P.rep.OL: Partes
reprodutivas do horizonte OL (g/m?); Misc: Miscelanea (g/m?); MOA: Miscelanea aderida ao tecido
das raizes (g/m?); P.rep.OF: Partes reprodutivas do horizonte OF (g/m?); Galhos OF: Massa seca
de galhos no horizonte OF (g/m?). (Na figura, massa de folhas fragmentadas no horizonte OF (Folhas OF) e de
galhos no horizonte OL est&o sobrepostas no mesmo espago de Agreg.raiz e Galhos OF, respectivamente). Detalhes
de massa seca de serapilheira e altura de horizontes, ver tabela 5, no capitulo I.
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5.4 Morfologia do solo

A agregacdo biogénica do solo no horizonte A (0-10 cm) também variou
significativamente entre os grupos floristicos (16% da variancia explicada, p < 0,01). O
primeiro eixo (30,03% da variacdo observada) apresentou a maior massa de
macroagregados nos pontos amostrais da floresta de baixa perturbacdo (FBP),
principalmente de tamanho grande, tanto biogénicos quanto de raizes, assim como de
tamanho meédio, biogénicos e de tamanho pequeno, de raiz, em posi¢cdo oposta aos
pontos amostrais com menor quantidade de agregados desta granulometria, como a
floresta de média perturbacdo (FMP). O segundo eixo (20,8%) apresenta pontos

amostrais, principalmente na floresta conservada, com maior quantidade de solo sem
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macroagregacao (granulometria < 2mm), macroagregados de tamanho pequeno,
biogénicos e médios de raiz, oposto aos pontos com maiores tamanhos de agregados,

tanto biogénicos, quanto de raizes (FIGURA 4 - Tabela 2).

Figura 4 - Distribuicdo dos pontos de amostragem agrupados nos eixos 1 (30,03%) e 2 (20,8%)
de uma ACP com base na formacdo de macroagregados biogénicos no solo. Variancia explicada:
16%; p<0,01; cada elipse a direita representa um grupo floristico: FC — Floresta conservada
(verde); FBP — Floresta com baixa perturbacao (laranja); FMP — Floresta com média perturbacao
(vermelho); FP — Floresta perturbada (azul). A esquerda, distribuicdo das variaveis: Grande.B:
Macroagregado biogénico de tamanho grande; Grande.R: Macroagregado de raiz de tamanho
grande; Medio.B: Macroagregado biogénico de tamanho médio; Medio.R: Macroagregado de raiz
de tamanho médio; Pequeno.B: Macroagregado biogénico de tamanho pequeno; Pequeno.R:
Macroagregado de raiz de tamanho pequeno.

\
Pequeno.R

Grande B

Grande.

MldioB

Pequeno.
Medio.R Solo
/

Tabela 2 - Massa seca (kg/m3) de macroagregados biogénicos e de raiz na profundidade de O-
10 cm do solo, nas categorias de tamanho: 25 mm (Grande), =23 mm e <5 mm (Médio), =2 mm
e < 3 mm (Pequeno) e o Solo com granulometria < 2mm, nos grupos floristicos: Floresta
conservada — FC; Floresta de baixa perturbacao— FBP; Floresta de média perturbacdo — FMP; e
Floresta perturbada — FP. Média acima e desvio padrdo abaixo em itélico.

Grupos Biogénicos Raiz Solo
Pequeno Médio Grande Pequeno Médio Grande
FC 2.25 10.82 8.25 0.01 0.45 3.51 61.54
1.20 3.79 3.14 0.02 0.20 2.40 5.86
EBP 2.60 12.50 12.03 0.09 0.52 7.01 46.66
0.66 5.34 4.26 0.20 0.36 2.86 9.90
FMP

1.63 9.08 7.63 0.01 0.23 4.20 46.40
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0.45 2.76 6.35 0.02 0.17 2.16 17.35
Ep 2.18 11.62 9.15 0.02 0.34 5.74 48.54
0.80 2.83 3.69 0.02 0.24 2.36 13.97

5.5 Comunidades de macrofauna

A composicao da macrofauna variou entre os grupos floristicos, principalmente
com relacdo a abundéancia de determinados taxons com preferéncias por habitat ou
substrato disponivel (17% da variancia explicada, p < 0,001). O primeiro eixo da ACP
(27,3% da variacéo observada) opde os pontos amostrais das florestas com baixa (FBP)
e alta (FP) perturbacdo, com maior diversidade e abundancia de todos os grupos a sitios
com comunidades menos diversas, mas com maior abundancia de minhocas (FC).

Nos pontos amostrais das florestas de baixa perturbacéo (FBP) e perturbadas
(FP), houve maior concentracdo de taxons transformadores de serapilheira, como
Coleoptera, Diplopoda, Isopoda, bem como de predadores: Araneae, Pseudoescorpiao e
Ricinulei. Formicidae foi abundante nas florestas de média (FMP) e baixa (FBP)
perturbacdo. O segundo eixo (11,8%), € representado pelos pontos amostrais com maior
abundancia total, particularmente de térmitas, e em menor grau de gastropodes e
minhocas na floresta de média perturbacédo (FMP) e alguns pontos de FC (FIGURA 5 -
Tabela 3).
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Figura 5 - Distribuicdo dos pontos de amostragem agrupados nos eixos 1 (27,3%) e 2 (11,8%) de
uma ACP com base na composi¢cdo da macrofauna. Variancia explicada: 16%; p<0,001; cada
elipse a direita representa um grupo floristico: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta
com baixa perturbacdo (laranja); FMP — Floresta com média perturbacdo (vermelho); FP —
Floresta perturbada (azul). A esquerda, distribuicéo das variaveis: Oli: Oligochaeta; Ter: Térmitas
(Isoptera); Den: Densidade (ind/m?); Chi: Chilopoda; Bla: Blattodea; Gas: Gastropoda; For:
Formicidae; Col: Coleoptera; Iso: Isopoda; Riqg: Riqueza; Diplu: Diplura; Enc: Enchytraeidae; Opi:
Opiliones; Ric: Ricinulei; Diplo: Diplopoda. (Na figura, massa de folhas fragmentadas no horizonte
OF (Folhas OF) e de galhos no horizonte OL estéo sobrepostas no mesmo espago de Agreg.raiz
e Galhos OF, respectivamente)

Tabela 3 - Grupos taxon6micos da macrofauna (ind/m2) distribuida entre os grupos floristicos:
FC - Floresta conservada; FBP — Floresta com baixa perturbacéo; FMP — Floresta com média
perturbacdo; FP — Floresta perturbada. Média () e Desvio padrao (sd).

Grupos floristicos

Téaxon
FC FBP FMB FP
il sd il sd 1] sd 1] sd
Familia  gnchytraeidae 75+ 32 62 + 19 47 + 20 28 + 9
Formicidae 80 = 25 128 + 58 116 + 34 133 + 31
Araneae 13 =+ 3 15 = 4 15 =+ 4 13 £ 3
Blattodea 6 = 1 5 £ 0 5 = 0 6 = 1
Coleoptera 18 + 5 24 + 8 45 + 14 25 + 8
Ordem Collembola 14 = 2 23 + 4 6 + 1 19 = 3
Dermaptera 100 = 2 8 + O
Diplura 5 + 1 11 = 3 7 £ 2 6 + 1
Diptera 4 + 0 5 £ 0 6 = 1 6 = 1
Hemiptera 6 + 1 17 = 5 14 + 3 22 + 5
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Hymenoptera 5 = 1 4 + 0 4 + 0
Isopoda 15 + 3 26 = 7 15 + 3 14 + 3
Isoptera 215 + 107 238 + 126 1007 + 535 251 + 121
Microhymenoptera 5 + 0 7 £ 2 6 + 1
Opiliones 5 + 1 8 + 1 11 £ 2 9 £ 2
Orthoptera 4 + 0 4 + 0 4 + 0
Palpigradi 4 £ 0 4 = 0 4 £ 0
Pseudoescorpiones 7 + 1 13 =+ 2 16 + 4 12 + 3
Ricinulei 6 + 1 7 +x 1 8 * 2 7 = 1
Schizomida 4 = 0
Scorpiones 4 £ 0 4 £ 0 4 £ 0
Solifugae 4 + 0
Strepsiptera 4 = 0
Thysanoptera 6 + 1
Thysanura 4 = 0
Zygentoma 4 + 0 8 + O 11 + 1
Chilopoda 12 = 3 11 = 3 15 + 3 9 + 1
Diplopoda 8 + 1 15 = 3 16 = 4 13 + 3
Classe  Gastropoda 5 + 1 6 + 1 8 + 1 8 + 1
Hirudinea 4 = 0
Symphyla 4 £ 0 6 + 1 5 + 1 5 £ 0
Oligochaeta 24 + 6 8 + 1 26+ 7 21 + 6
Imaturos** 12 + 3 23 * 6 17 + 4 13 + 2

5.6 Interacbes entre as comunidades de plantas, caracteres do solo,
macroagregacao biogénica e comunidades de macrofauna

A forca de interacdo entre as variaveis de planta (composicdo de folhas do
horizonte OL), solo (propriedades fisico-quimicas) e macrofauna € definida pela
velocidade de decomposicdo da serapilheira, que pode ser avaliada pelo
desenvolvimento dos horizontes orgéanicos OL, OF (massa de serapilheira, altura) e
agregacao no solo. O calculo de co-inércia comparando a ACP de cada variavel, mostrou
que, com excecao da macroagregacéao de solo, as interagdes entre elas sao significativas
e que podem indicar a qualidade do material vegetal depositado no solo e o tempo para

sua decomposicgao (Tabela 4).
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Tabela 4 - Coeficientes de correlacdo de matriz entre as tabelas de analise de componentes
principais (ACP) de cada conjunto de variaveis nos pontos de amostragem e o resultado do teste
de significancia da andlise de Co-inércia: *** p < 0,001; ** p < 0,01; * p < 0,05

Co-inércia Solo Planta Serapilheira Agregados
Planta 0.43***

Serapilheira 0.38*** 0.41 **

Agregados 0.20* 0.20 0.11

Macrofauna 0.22* 0.31* 0.29** 0.12

O primeiro eixo da ACP (38,4% da variagdo observada) indica que a
velocidade de decomposicdo da serapilheira é rapida em locais: com boas condi¢cdes
fisico-quimicas do solo, alto teor de carbono organico e fosforo disponivel e alta
capacidade de troca de cations (CTC), como ions de magnésio e potassio; com presenca
de espécies de plantas com folhas médias e pequenas (mesophyll e microphyll), em
floresta ndo perturbadas; e com abundancia de minhocas. Estas caracteristicas foram
observadas principalmente nos pontos amostrais da floresta conservada (FC). O oposto
ocorre nos locais: com baixo teor de nutrientes, pH < 4, baixa CTC; com abundancia de
espécies de plantas com folhas grandes e médias (macrophyll e mesophyll) e; com
macrofauna composta principalmente de taxons transformadores de serapilheira. Estas
caracteristicas foram observadas na floresta perturbada (FP).

O segundo eixo da ACP, mostrou que 25,9% da variacdo observada ocorre
pela formacdo de macroagregados no horizonte A pela interacdo com a qualidade do solo
(20% de variancia explicada, p < 0,05), embora esta agregacao nédo tenha demonstrado
interferéncia na velocidade de decomposicdo da serapilheira. A formacdo de
macroagregados de tamanho grande e médio (biogénicos e de raizes) tem fraca relacao
com o tamanho e composicao das folhas do horizonte OL, sendo a maior massa seca
destes agregados, tomada nos pontos amostrais com maior desenvolvimento de raizes
finas ( < 2 mm) no horizonte OF, como nos grupos de todos os niveis de perturbacéo
(FBP, FMP e FP). Mesmo nao havendo uma interagao significativa com a macrofauna, a
maioria dos macroagregados (grandes e medios) se formaram principalmente nos grupos
florestais onde havia abundéancia de fauna, tanto transformadora de serapilheira, quanto

de minhocas. Nos locais com maior velocidade de decomposicdo da serapilheira,
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observou-se alta macroagregacao (biogénica e de raizes) de tamanho pequeno e solo
de granulometria < 2mm (FIGURA 6).

Figura 6 - Interacdo solo-macrofauna-planta como indicadores da velocidade de decomposicdo
da serapilheira entre os pontos de amostragem nos quatro grupos floristicos, distribuidos nos:
eixo 1 (38,4%) e eixo 2 (25,9%) de uma ACP; Variancia explicada: 46%; p<0,001; cada elipse a
direita representa um grupo floristico: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com
baixa perturbacédo (laranja); FMP — Floresta com média perturbacdo (vermelho); FP — Floresta
perturbada (azul). A esquerda, distribuicdo das variaveis representadas pelos indicadores de
velocidade de decomposicdo. Indicador. V.D.: Indicador de velocidade de decompaosicéo.

Agregados
Macrgfauna

/_’/(/Solo

dicador.V.D

PQ

Entre os grupos floristicos, o indicador de decomposicdo de serapilheira e o
indicador de qualidade de solo diminuiram progressivamente de acordo com o grau de
perturbacdo (Figuras 7 e 8). Este resultado pode estar associado a diminuicdo da
qualidade do solo, que ocorreu ao longo de sucessivos eventos de morte e queda de
arvores (capitulo ). A abertura de clareiras possibilitou a germinacéo e o crescimento de
plantas resistentes aos novos ambientes e a intensidade da perturbacéo, levou a invaséao
da floresta por plantas de folhas grandes e de decomposicéo lenta, como observado na
maioria dos pontos amostrais de FP, FMP e alguns pontos de FBP. Locais que
mantiveram a qualidade de solo, como FC, provavelmente resistiram a invasao destas

especies e mantiveram sistemas mais eficientes de decomposicdo da serapilheira.
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Figura 7 - Distribuicdo dos pontos de amostragem entre os quatro grupos floristicos, de acordo
com o intervalo de indica¢do de velocidade de decomposi¢éo (0,1 a 1). Valores proximos de 0,1
indicam serapilheira espessa, com horizontes muito estruturados. Valores proximos de 1, indicam
horizontes relativamente mais finos, com rapida decomposicéo da serapilheira. Grupos floristicos:
FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com baixa perturbagédo (laranja); FMP —
Floresta com média perturbacgédo (vermelho); FP — Floresta perturbada (azul).
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Figura 8 - Distribuicdo dos pontos de amostragem entre 0s quatro grupos floristicos, de acordo
com o intervalo de indicagdo de qualidade do solo (0,1 a 1). Valores proximos de 0,1 indicam
solos com baixo teor de nutrientes, pH < 4, baixa CTC, com folhas grandes e/ou de lenta
decomposicao. Valores préximos de 1, indicam solos com alto teor de carbono organico e fésforo
disponivel e alta capacidade de troca de cations (CTC), como ions de magnésio e potassio.
Grupos floristicos: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com baixa perturbagéo
(laranja); FMP — Floresta com média perturbacéo (vermelho); FP — Floresta perturbada (azul).
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O indicador de plantas mostrou que o grau de perturbacdo por abertura de
clareiras, seleciona plantas com folhas maiores (macrophyll), como as pioneiras, assim
como permite que plantas de crescimento secundario tardio, mais abundantes e com
facilidade de disperséo, aumentem sua frequéncia e densidade, com folhas (mesophyll)
quase sempre de textura coriacea, resistentes a radiacdo, perda de agua e
consequentemente, de lenta decomposicéo. Nos grupos FMP e FP, estas caracteristicas
sdo mais perceptiveis, com grande massa de folhas das espécies de maior valor de
importancia (ver capitulo I, para mais detalhes). Grupos com folhas menores, com
espécies de plantas com folhas mesophyll, equilibradas entre espécies com folhas
microphyll e nanophyll, como as comunidades dos grupos FC e FBP sdo mais provaveis

de manter sistemas com decomposi¢cdo mais rapida da serapilheira (Figura 9).
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Figura 9 - Distribuicdo dos pontos de amostragem entre os quatro grupos floristicos de acordo
com o intervalo de indicagdo de dominancia de espécies de plantas pioneiras e de sucessao
tardia (0,1 a 1). Valores proximos de 0,1 indicam sistemas de serapilheira com baixa massa de
folhas, de tamanhos médios a pequenos. Valores préximos de 1, indicam sistemas de serapilheira
com maior quantidade de folhas grandes, mais pesadas e resistentes a decomposicdo. Grupos
floristicos: FC — Floresta conservada (verde); FBP — Floresta com baixa perturbacédo (laranja);
FMP — Floresta com média perturbacao (vermelho); FP — Floresta perturbada (azul).
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O indicador de macrofauna mostrou que os animais se distribuem de acordo
com a qualidade do material, com maior abundéancia de tdxons de engenheiros do solo,
como cupins e minhocas, em locais com maior qualidade de solo, onde a serapilheira é
mais fina e os horizontes sdo menos estruturados, como em FC e alguns pontos
amostrais de FMP (Figura 10), nos quais podem explorar a matéria organica do solo. Nas
florestas perturbadas, muitas folhas provavelmente dispdem de nutrientes de baixa
energia, embora a arquitetura formada pela estruturacdo dos horizontes organicos
forneca abrigo para uma grande diversidade de taxons de predadores e de

transformadores de serapilheira, como observado em FBP e FP.
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Figura 10 - Distribuicdo dos pontos de amostragem entre os quatro grupos floristicos de acordo
com o intervalo de indicagdo de diversidade e abundancia da macrofauna (0,1 a 1). Valores
proximos de 0,1 indicam sistemas de serapilheira com baixa diversidade de tdxons e abundancia
de engenheiros de solo. Valores proximos de 1, indicam sistemas de serapilheira com alta
diversidade e abundancia de tdxons de predadores, transformadores de serapilheira e baixa
abundancia de engenheiros do solo, exceto formigas. Grupos floristicos: FC — Floresta
conservada (verde); FBP — Floresta com baixa perturbacao (laranja); FMP — Floresta com média
perturbacéo (vermelho); FP — Floresta perturbada (azul).
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A morfologia de agregados apresentou uma amplitude de variacdes entre 0s
grupos floristicos, provavelmente devido a necessidade de associacdo de diversos
fatores (fisicos, quimicos e biolégicos) agindo em pequena escala para sua formacao nas
camadas iniciais do solo. Nos pontos amostrais onde a serapilheira estava mais
estruturada, como aqueles de FBP e FP, a quantidade de macroagregados grandes e
meédios foi maior (Figura 11). Este resultado pode ter associagcdo com a diversidade da
macrofauna e especialmente, das minhocas nestas florestas, que indiretamente estao
atuando nesta formacgéo. Além disso, atividade das raizes € intensa e sua associagao
com a comunidade de fungos pode exercer forte efeito na morfologia dos agregados

nestes locais. Nos grupos FC e FMP, os agregados apresentaram tamanhos menores,
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embora estes sitios tenham apresentado abundancia de minhocas e cupins. Uma analise
realizada (calculos ndo apresentados) apenas com 0s taxons coletados nas
profundidades 0-10 e 10 a 20 cm do solo e com a comunidade fungica saprotrofica
(descrita no capitulo 1) para todos os grupos floristicos, mostrou relacao significativa tanto
entre a interacdo macrofauna x macroagregacao do solo, quanto na interacao fungo x
macroagregacdo do solo. Isso significa, que além da interacdo positiva com as
propriedades do solo, principalmente o conteudo de argilas, a formacao de agregados
também é dependente da atividade destes organismos.

Figura 11 - Distribuicdo dos pontos de amostragem entre os quatro grupos floristicos de acordo
com o intervalo de indicacao da morfologia de agregados (0,1 a 1). Valores proximos de 0,1
indicam sistemas de serapilheira com macroagregados de tamanho pequeno ou sem agregacao
(granulometria do solo < 2mm). Valores préximos de 1, indicam sistemas de serapilheira com
macroagregacao de tamanhos médio a grande. Grupos floristicos: FC — Floresta conservada
(verde); FBP — Floresta com baixa perturbacéo (laranja); FMP — Floresta com média perturbagéo
(vermelho); FP — Floresta perturbada (azul).
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6 DISCUSSAO
6.1 O Solo como agente regulador da decomposicao.

As interacdes descritas entre as propriedades do solo, plantas e macrofauna,
qgue resultam na formacao do sistema serapilheira, podem ser explicadas a partir do
modelo hierarquico para decomposicdo da matéria organica, proposto por Lavelle et al.,
(1993). Neste modelo, ambientes em que os determinantes climaticos, como umidade e
temperatura, variam pouco ao longo do ano, apresentam o solo como agente superior e
de efeito predominante sobre os demais niveis de decomposi¢do, como a diversidade de
plantas e de organismos decompositores. Na reserva Mocambo, as propriedades fisico-
guimicas do solo explicaram, respectivamente, 53%, 38%, 22% e 20% da variancia entre
a composicao de plantas, estrutura da serapilheira, composicdo da macrofauna e
macroagregacdo de solo, nos pontos amostrais dos quatro grupos floristicos. Esses
resultados mostram que, nesta reserva, a complexidade destas interacdes agiu sobre a
formacéo do sistema serapilheira, confirmando a primeira hipétese de que nas florestas
tropicais, o0 solo é um agente de regulacdo da decomposicéo.

Nos grupos floristicos com diferentes niveis de perturbacao (FP, FMP e FBP),
que dispunham de menor CTC, maior acidez (Aluminio e Hidrogénio) e pH < 4, foram
registrados grande acumulo de serapilheira. Este acumulo pode estar associado ao
baixo pH, que é um fator limitante da disponibilidade de varios nutrientes (LAVELLE;
SPAIN, 2001), além das rela¢cbes estequiométricas de C: N: P, principalmente quando a
proporcao difere daquelas necesséarias a manutencao de organismos decompositores
(MARICHAL et al., 2011). Ambos os fatores atuam sobre a atividade biolégica de micro
e macro-organismos (WINBOURNE; BREWER; HOULTON, 2017) o que pode explicar
parcialmente a reducao no teor de matéria organica no solo destes grupos floristicos.

O inverso foi observado na floresta conservada (FC), onde os maiores teores
de carbono organico disponivel, matéria organica e fésforo foram registrados. Além disso,
os horizontes organicos acumularam menos serapilheira, confirmando a eficiéncia da
reciclagem organica (CHAZDON; GUARIGUATA, 2016). De acordo com Lavelle e Spain
(2001), as maiores reservas de nutrientes perto da superficie do solo, ocorrem como
consequéncia da entrada de detritos organicos de rapida decomposi¢cdo. Neste grupo

floristico houve a maior abundancia de minhocas, que sdo responsaveis por grande parte



136

da ciclagem de carbono nos ecossistemas (LAVELLE, 1988). Estes animais s&o
sensiveis as alteracdes no solo, como por exemplo, a variacbes de pH (NANGANOA et
al., 2019), nitrogénio (KARMEGAM, [s.d.]) e argila (VALENCA et al., 2017).

6.2 Influéncia das plantas na formacéo do sistema serapilheira

A composicdo de folhas no horizonte OL foi responsavel por 27,9% da
variacao observada no sistema serapilheira entre os quatro grupos floristicos. No entanto,
seu efeito sobre a decomposicao € dependente das propriedades fisico-quimicas do solo,
resultado que sustenta parcialmente a segunda hipdtese. A complexidade do sistema
serapilheira surgiu provavelmente, a partir das alterac6es causadas pela fragmentacao
da floresta, que levaram a uma selecdo de espécies arblreas resistentes aos
microambientes formados (CHAZDON; GUARIGUATA, 2016). Favorecendo o aumento
da populacéo interna de espécies de crescimento secundario e facil dispersdo, com
folhas médias, como Eschweilera coriacea e Lecythis idatimon, de espécies resistentes
de sombra, mas com folhas grandes e perenes, como Theobroma subincanum e
Tovomita choysiana (TER STEEGE et al., 2006), assim como o surgimento de espécies
pioneiras, com folhas grandes, como Pourouma mollis e Cecropia sciadophylla
(NASCIMENTO; LAURANCE, 2004).

Estas caracteristicas foliares sdo comuns em plantas tropicais que acumulam
compostos secundarios de defesa contra herbivoros enquanto vivas (COLEY; BARONE,
1996) ou que crescem sob condi¢cdes de baixa disponibilidade de nutrientes (RUSSO;
KITAJIMA, 2016). Normalmente, este tipo de folha demora mais tempo para se
decompor, devido & baixa palatabilidade para a fauna decompositora (CARDENAS et al.,
2014), necessitando do ataque inicial da comunidade de microorganismos capazes de
quebrar tais compostos recalcitrantes (BARBERAN et al., 2015). Na floresta perturbada,
o sistema serapilheira foi caracterizado por alto acimulo de folhas, principalmente de
folhas grandes, e exibiu a maior altura de horizontes organicos. Neste local, as plantas
investiram na formacdo de uma espessa camada de raizes finas superficiais,
provavelmente devido a textura arenosa que nao permitiu reter nutrientes no solo (ADDO-
DANSO et al., 2020).
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O desenvolvimento destas raizes € um efeito direto das propriedades fisico-
quimicas do solo (ADDO-DANSO et al., 2020; CORDEIRO et al., 2020), uma vez que
aumenta a area de alcance da planta (BERGMANN et al., 2020; HOGAN et al., 2020).
Herrera (1978), mostrou que quando os nutrientes do solo sédo removidos por lixiviagdo
em florestas tropicais, as plantas investem na producéo de raizes finas, estabelecendo
associacfes com fungos, que podem dispor 0os nutrientes diretamente dos detritos
vegetais, reestabelecendo um mecanismo de conservagéo de nutrientes. Sanford (1990)
descobriu que o investimento em raizes finas na Amazbnia, tem relagdo com a
comunidade vegetal vizinha a uma clareira aberta por morte ou queda de arvores, com
maior acumulo em massa de raizes de absor¢cdo em locais com grandes aberturas no
dossel. Hogan et al., (2020) afirmaram que raizes finas séo indicativas de plantas com
taxa de crescimento rapido e que sua biomassa e a competicao pelos nutrientes do solo
aumentam com a sucessao da floresta.

Estes autores observaram que em escala local, ha um aumento na taxa de
prolongamento de raizes finas de absor¢cdo em diregcdo as fontes de nutrientes,
principalmente saturacdo de bases, em florestas perturbadas, formando um tapete logo
abaixo da camada OL do sistema serapilheira. Inversamente, nas florestas primarias, a
disponibilidade de espaco favorece o investimento em raizes mais grossas, maximizando
sua vida util e estabelecendo a espécie no ambiente (HOGAN et al., 2020). Na Amazonia
central, Cordeiro et al., (2020) observaram que o desenvolvimento das raizes finas foi
uma resposta as condi¢des nutricionais do solo e a produtividade do sistema.

6.3 Influéncia da macrofauna sobre o sistema serapilheira

A composicdo da comunidade da macrofauna € afetada pela composicao de
folhas do horizonte OL (34% de correlacédo, p < 0,01) e pelas propriedades fisico-
quimicas do solo (22% de correlacdo, p < 0,05), consequentemente tem acdo sobre a
formacao da serapilheira (29% de correlagéo, p < 0,01), confirmando a terceira hipotese.
Entre os grupos floristicos de todos os graus de perturbacéo (FP, FMP e FC), a maior
abundancia de invertebrados foi observada no horizonte OF do sistema serapilheira. Este

resultado pode estar relacionado a qualidade e quantidade distintas dos detritos que
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afetam a estrutura trofica e a dinamica destas comunidades (HATTENSCHWILER et al.,
2008).

Em florestas tropicais, a serapilheira disponibiliza uma variedade de habitats
(LU; TURKINGTON; ZHOU, 2016; VALENCA et al.,, 2017) e quando acumulada, tem
efeito positivo no nimero de taxons (YANG; WARREN; ZOU, 2007), com variacdes nas
comunidades (SAYER et al., 2010). Suzuki et al., (2013) atribuiram a preferéncia de
espécies nativas de milipedes em Madagascar a maior altura dos horizontes orgéanicos.
Outros registros verificaram que a cobertura do dossel e ndo a massa de serapilheira, foi
determinante sobre a estrutura da comunidade de invertebrados no solo (AMAZONAS et
al., 2018). Estas pesquisas corroboram com a hipétese de que o aumento da abundancia
de organismos do solo em camadas espessas de serapilheira tem relacdo com a oferta
e qualidade do habitat, estimulando a especificidade com que 0s organismos percebem
0 ambiente, ou seja, uma heterogeneidade funcional (AUBERT et al., 2003).

Na floresta conservada, a maior abundancia de invertebrados foi representada
pelos tédxons de engenheiros ecossistémicos: Oligochaeta (Minhocas), Isoptera
(Térmitas) e Formicidae. A atividade das minhocas afeta tanto a dinAmica da matéria
organica, quanto a estrutura fisica do solo e assim, aceleram a mineralizacdo em curto
prazo, conservando nutrientes em longo prazo (LAVELLE et al.,, 1993b). Minhocas
também sdo consideradas excelentes agentes de biocontrole contra patdgenos de
plantas (CHELKHA et al., 2020; LAVELLE et al., 2004) e s&o responsaveis pela
modulacdo da expressédo de genes responsivos ao estresse vegetal (PUGA-FREITAS;
BLOUIN, 2015).

Os processos digestivos dos cupins podem ajudar a reiniciar 0s processos de
ciclagem de nutrientes em ecossistemas, por meio de mecanismos de concentragéo de
nutrientes em agregados biogénicos e decomposi¢cdo da matéria organica, em escalas
de tempo que podem durar semanas, meses ou anos (LAVELLE; SPAIN, 2001).
Formigas tem a capacidade de explorar recursos vegetais, sendo 0s primeiros insetos
eusociais predadores a viver e forragear no solo e nas camadas de serapilheira, afetando
processos de desenvolvimento e fertilidade do solo e, assim, a distribuicdo da vegetacao

(LUKE et al., 2014). Isto ocorre provavelmente pelo grande niumero de grupos funcionais
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existentes neste taxon que o torna dominante em ambientes com diferentes niveis de
perturbacdo (LUKE et al., 2014).

Na serapilheira, as raizes finas estabelecem relagbes antagbnicas e
mutualistas com os organismos do solo funcionando como um propulsor desta dinamica
e favorecendo uma troca adequada de nutrientes (ETTEMA; WARDLE, 2002). As plantas
obtém informacdes sobre seu ambiente bidtico percebendo os sinais bioquimicos
emitidos pela fauna de invertebrados e respondendo por meio da via de sinalizagao por
horménios vegetais (PUGA-FREITAS; BLOUIN, 2015). Desta forma, o distinto
comportamento de crescimento de raizes de absorcdo das espécies arboreas
provavelmente tem efeito sobre a heterogeneidade dos horizontes organicos e assim, a
composicdo da comunidade de invertebrados de solo (BURGHOUTS et al.,, 1992;
CHELKHA et al., 2020). As modificacdes que estes consumidores causam nos detritos
organicos, permitem a co-existéncia de taxons com diferentes habitos alimentares,
viabilizando redes troficas resilientes (MOORE et al., 2004). Assim, a fauna de
invertebrados no solo € um agente importante da formagdo de mosaicos no sistema

serapilheira.

6.4 Indicadores da velocidade de decomposicao da serapilheira

A velocidade com que a serapilheira é decomposta entre os grupos floristicos
pode ser determinada pelas variaveis de solo, plantas e macrofauna. A alta correlacéo
estabelecida entre as propriedades fisico-quimicas do solo e a composicdo da
comunidade de plantas (53% de correlacao, p < 0,001), mostrou que nos locais onde a
maioria das folhas que compdem o horizonte OL é de tamanho médio a pequeno, com
solo adjacente de boa qualidade nutricional, a serapilheira é decomposta mais
rapidamente.

O investimento em folhas menores ocorre principalmente em espécies de
crescimento lento, mas que precisam alcancar o dossel para expor suas folhas a luz
direta (MALHADO et al., 2009). Estas plantas apresentam outras caracteristicas
associadas, como a formacao de caules rigidos e madeira de alta densidade (GAMA et
al., 2005) e os individuos jovens (plantulas), podem crescer sob a sombra da floresta e

aguardar muito tempo até que uma pequena clareira se forme e impulsione seu
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crescimento (DENSLOW, 1980). Esta estratégia exige que as plantas tenham
mecanismos para avancar sobre nutrientes no solo e por este motivo, sédo obrigadas a
estabelecer interacdes que favorecam sua sobrevivéncia (BERGMANN et al., 2020). Em
solos pouco limitados, como os observados na floresta conservada, as interagdes solo-
planta-macrofauna sdo mais eficientes e as plantas podem investir mais em crescimento
de area basal e producdo de folhas, caracterizando sistemas altamente produtivos
(LAVELLE; SPAIN, 2001).

Inversamente, folhas grandes sdo caracteristicas de plantas que podem
germinar e crescer durante toda a sua vida na sombra, necessitando da luz difusa para
a fotossintese (CHAPIN et al., 1987) ou de plantas pioneiras, que precisam de muita luz
e calor para germinar e crescer, com luz direta sobre grande abertura de clareiras
(MALHADO et al., 2009). Por estarem mais expostas a luz, estas plantas tendem a maior
abscisao foliar, acumulando folhas no solo (DENSLOW, 1980). Quando a presenca
destas plantas é associada a solos limitados (BAZZAZ; PICKETT, 1980), como
observado nas florestas de média e baixa perturbacao e florestas perturbadas, as plantas
precisam estabelecer interacdes solo-planta-macrofauna para melhorar o acesso aos
nutrientes (AUBERT et al., 2003).

A atividade dos invertebrados transformadores de solo e serapilheira é
essencial na estimulagdo de microrganismos e melhorias na disponibilizacdo de
nutrientes (BERNIER; PONGE, 1994), ajudando a manter a sobrevivéncia destas plantas.
No entanto, a auséncia ou baixa densidade de téxons sensiveis a variagcbes nas
condicbes de solo, podera comprometer o funcionamento destes ecossistemas e
prolongar o tempo de decomposicéo de folhas na floresta (BERNIER; PONGE, 1994).

A descricdo da dindmica do sistema serapilheira na reserva Mocambo,
mostrou que o desenvolvimento do perfil de horizontes organicos em florestas tropicais,
nao é tao diferente daquele observado em florestas temperadas. Bernier e Ponge (1994)
hipotetizaram que o perfil de serapilheira, comumente conhecido em ambientes
temperados como “perfil de humus” ou “sistema humus”, pode informar sobre o
funcionamento da serapilheira e o estado de desenvolvimento ou degradacéo da matéria
organica. Estes autores descreveram diferentes eco-unidades, de acordo com

caracteristicas distintas de vegetacdo e descobriram que a atividade de organismos
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escavadores, principalmente minhocas, podem formar diferentes sistemas de
serapilheira e garantir formas de habitat e nutrientes para a uma grande diversidade de
outros taxons no solo.

Semelhante ao observado por Bernier e Ponge (1994), aberturas do dossel
por quedas de arvores criam ambientes ricos em material fresco que estimulam a
atividade de decompositores e rapidamente, disponibilizam nutrientes para o crescimento
de plantas resistentes a insolacdo. A dominancia por poucas espécies de crescimento
rapido, aos poucos fecham o dossel e a matéria morta ainda amorfa, aprofunda-se no
solo, sob a qual a nova floresta cresce. A medida que poucas espécies de arvores se
tornam abundantes e liberam folhas de baixa qualidade, devido ao crescimento em um
solo que se esgotou rapidamente, este material tende a se acumular na superficie, pois
0 numero de animais decompositores no solo, como as minhocas, diminui inversamente
ao crescimento destas plantas. Neste momento, ha uma maior atividade de animais
epigeicos sobre a serapilheira e a quantidade de agregados abaixo deste material € o
resultado da atividade de minhocas que ocorreu durante a regeneracao.

Sistemas de serapilheira que rapidamente desaparecem na superficie de
florestas ndo perturbadas ou de crescimento antigo, sdo chamados de sistemas Mull,
uma vez que nao existem restricdes climaticas ou de solo, nutricionalmente impeditivas
da atividade de fauna (BERNIER; PONGE, 1994; LAVELLE; SPAIN, 2001; ZANELLA et
al., 2018a). Dependendo da estrutura do sistema, pode ter sua classificagéo determinada
como: Eumull, com formacdo de horizonte OL feito apenas de folhas novas; Mesomull,
com auséncia de Horizontes OF e OH, com presenca de um horizonte OL continuo e
descontinuas porcdes de folhas mais velhas; Oligomull, com presenca de um horizonte
OF continuo sobreposto a um horizonte A, biomacroestruturado e; Dysmull, em locais
de baixa disponibilidade de nutrientes, presenca de um horizonte OF continuo sobreposto
a um horizonte A, biomacroestruturado (ZANELLA et al., 2018a).

De acordo com esta classificagdo, os pontos amostrais do grupo Floresta
conservada teriam sistema serapilheira parcialmente Mesomull a Oligomull, os da
Floresta de baixa perturbacdo Oligomull e os demais de média perturbacdo (FMP) e
perturbados (FP) teriam sistema serapilheira Dysmull. A importancia de se classificar os

sistemas de serapilheira nas diferentes formacfes florestais, torna possivel a
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comparacao do estado funcional da floresta, da sua eficiéncia na ciclagem de nutrientes

e na capacidade de resistir a disturbios de curto e de longo prazo.

7 CONCLUSAO

O aumento da fragmentacéo de florestas tropicais tem gerado a formacéo de
manchas na vegetacao que amplificam a heterogeneidade ambiental, principalmente nos
estratos que tem efeito direto das espécies arbdreas, como o sistema serapilheira.
Regionalmente, o0 solo € o agente superior no controle da decomposicao e perturbacdes
em seus horizontes estabelecem filtros seletivos sobre as comunidades bioticas.
Localmente, determinadas espécies de plantas respondem a estes filtros agrupando os
individuos resistentes ou se tornando suscetiveis a co-existéncia com espécies
invasoras.

Os constantes eventos de morte e queda de arvores tém efeitos diretos na
disponilizacdo de nutrientes no solo, inicialmente pela competicdo do recurso recém-
aberto, em seguida pelo empobrecimento do solo causado pela lenta decomposicéo e
abundancia de folhas, que se acumulam na serapilheira no chao da floresta, induzindo o
investimento por parte das plantas em associacfes mutualisticas para a producédo de
raizes superficiais de absorcdo. Este comportamento da vegetacdo tem efeito sobre a
fauna de invertebrados, uma vez que sistemas recém abertos, oferecem novas fontes de
nutrientes para os vizinhos proximos e a estruturacao paulatina da serapilheira cria oferta
de habitats e recursos que podem sustentar inUmeras redes troficas, embora possam se
tornar nutricionalmente limitantes com o tempo.

Inversamente, florestas pouco ou ndo perturbadas, que mantém espécies
dominantes de remanescentes florestais antigos, conservam relacdes bibticas e
propriedades fisico-quimicas do solo suficientes para sustentar a flora e assim, evitar que
a planta invista energia na sustentacao de tecidos radiculares excessivos. Desta forma,
podem investir em tecidos de qualidade, como folhas, que irdo perpetuar o estado
necessario de sustentagdo do sistema por inteiro.

Avaliar as camadas de serapilheira em diferentes florestas € uma possibilidade
de diagnéstico presente e de projecdo para o futuro. Inserir modelos de avaliagdo da

relacdo espacial planta-macrofauna-solo torna-se essencial para o estabelecimento de
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estratégias em programas de restauracdo e conservacao de remanescentes florestais,
uma vez que a restauracao depende da estrutura e composicao botanica que se instala
apos o distarbio, da espacializacdo, especializacdo e proporcdo de arvores
remanescentes, que mantém as relagdes originais da floresta. O sucesso destes
programas depende do gerenciamento de a¢des que promovam o melhor funcionamento

dos ecossistemas.
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CAPITULO 4 DISCUSSAO GERAL

4.1 Resultados chave

As interacdes observadas entre os fatores bidticos e abibticos que operam na
decomposicdo da serapilheira esclareceram como alteracbes em niveis hierarquicos
podem mudar o funcionamento dindmico destes sistemas. Estes resultados sustentam a
hipétese de que a decomposicdo da serapilheira € mediada por uma sequéncia
hierdrquica de processos em que cada nivel superior da interacdo pode exercer efeito
majoritario sobre o nivel logo abaixo. Observou-se que na reserva Mocambo, as
caracteristicas fisico-quimicas do solo exercem um efeito superior ao da composicao de
plantas sobre a velocidade de decomposi¢cao da serapilheira, uma vez que solos mais
férteis favoreceram arvores com folhas menores e de mais facil decomposicao,
associadas a uma maior quantidade de minhocas que tornam a camada de serapilheira
mais fina. Nestes locais, as plantas néo precisam investir em grande biomassa de raizes
de absorgéo e podem investir sua energia em crescimento do caule e producao de folhas
de melhor qualidade. Este sistema de funcionamento da serapilheira é classificado como
Mesomull ou Oligomull e é caracterizado por manter solos com alto teor de carbono
disponivel e boa capacidade de troca catiénica.

Os sistemas de serapilheira do tipo Mull sdo sensiveis a variacdes nos niveis
hierarquicos superiores, como o solo em florestas tropicais. Limitacées por nutrientes,
causadas apoés a drastica reducédo da fertilidade em areas de clareira, fizeram com que a
dindmica de decomposicdo mudasse para sistemas mais lentos. A escala temporal em
gue estas mudancas ocorrem sdo grandes, operando a escala de décadas ou séculos,
dependendo da permanéncia do fator limitante sobre o solo. Espécies botanicas
resistentes a solos limitados normalmente tem folhas grandes para compensar o
crescimento nestas condi¢gfes. A qualidade destas folhas é baixa e ndo muito atrativa
para minhocas, que acabam reduzindo sua populacdo nestes ambientes apds consumir
o0 material anterior ao fechamento da clareira. Entretanto, o acimulo de folhas sobre o
solo atrai uma riqueza de macrofauna de organismos transformadores de serapilheira,
que aproveitam os microhabitats e recursos advindos das inumeras interacdes. Na

espessa camada de raizes finas de absor¢cdo que crescem para extrair nutrientes direto
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das folhas, milhares de individuos de taxons variados coexistem, como formigas,
colembolas, diplopodas, hemipteras, aranhas, quilopodas entre outros grupos, liberando
fezes que se misturam ao tecido de raizes, hifas fungicas e exsudatos, formando
agregados biogénicos na raiz. O horizonte A destes locais € rico em macroagregados de
tamanhos grandes e médios, que lentamente se formaram com a regeneracdo destas
areas. A mudanca para o sistema serapilheira do tipo Dysmull mostrou que ha uma baixa
disponibilidade de nutrientes, conforme se confirmou nos solos destes locais, embora um
funcionamento lento possa indicar um estado conservativo de matéria organica.

Contrario ao observado para a macrofauna, fungos saprofiticos ndo séo
favorecidos pela diminuicdo na qualidade de solo. A grande variabilidade de composicéo
de espécies é afetada pela diminuicdo da diversidade na oferta de folhas de boa
qualidade na serapilheira e por pH muito acido. A reducédo no niamero de espécies em
sistemas do tipo Dysmull é outro fator limitante da decomposicéo, conforme previsto no
modelo hierarquico. Fungos sdo importantes decompositores de materiais rigidos e de
compostos carbbnicos de cadeia longa, o que pode explicar o acimulo deste material
quando as populacdes sao reduzidas em um determinado local. Este antagonismo na
preferéncia de composicdo de materiais de qualidade distintas, mostrou que nestas
florestas fungos saprofiticos e a macrofauna ndo se correlacionam (dados né&o
apresentados), o que nao significa auséncia de interacdo. Neste caso, dois niveis
hierarquicos sao limitantes sobre a composicdo da comunidade fungica: a qualidade do
solo e a diversidade de plantas.

4.1.1 Prioridades para pesquisas futuras

Este estudo nos permitiu observar que mudancas na morfologia de sistemas
serapilheira séo o resultado de intera¢des que iniciam desde a abertura no dossel, com
0 aumento da oferta de luz e mudancas nas condi¢cdes de solo que selecionam plantas
resistentes aos novos ambientes. As interacdes estabelecidas entre estas plantas e a
comunidade de decompositores, garantira sua sobrevivéncia ou resiliéncia as
perturbacdes. Em florestas temperadas, a classificacdo de sistemas de funcionamento
de serapilheira e classificacdo de tipos de serapilheira sdo muito claros, mas estudos

correlatos ainda s&o escassos em florestas tropicais. Estas investigacdes permitem
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compreender o estado de funcionamento da floresta e assim, podem ser utilizadas para
prever mudancas de diferentes escalas, como por exemplo sobre como perturbacfes no
solo podem afetar a restauracdo de florestas.

Determinar o tempo e a frequéncia com que um fragmento floristico passa de
um tipo de sistema serapilheira para outro e que fatores especificos atuaram nesta
mudanca, sao importantes quando programas de regeneracao assistida sdo necessarios
para a restauracdo. O refinamento destas descobertas podera auxiliar no planejamento
de acbes estratégicas sobre 0s pontos mais vulneraveis de insucesso no
restabelecimento de sistemas florestais.

A decomposicdo da serapilheira € um processo que ocorre em pulsos de
tempos favoraveis e desfavoraveis ao processo. Selecionar espécies generalistas com
diferentes velocidades de pulsos de decomposicdo em planos de manejo e de
restauracdo, pode favorecer um crescimento mais rapido da vegetacao regenerante. A
identificacdo destas espécies em populacdes nativas doadoras (remanescentes florestais
vizinhos as areas onde se planeja restaurar) pode ser feita pelo estudo da qualidade do
solo, morfologia da serapilheira, da comunidade de decompositores e morfologia de

agregados, conforme metodologia proposta nesta pesquisa.

4.1.2 Consideracdes finais

A metodologia se mostrou favoravel na avaliacdo de sistemas de serapilheira
com diferentes dindmicas de decomposicdo, embora a inclusdo de tragos quimicos e
fisicos de folhas sejam eficientes para prever porque algumas espécies acumulam mais
em locais de solo favoravel e menos na situacdo inversa. Isso é particularmente
importante para compreender o padrao nutricional exigido pela planta, principalmente das
espécies hiperdominantes.

O refinamento na classificacdo da macrofauna também é um fator importante
gue permitiria associar a abundancia do taxon a um determinado recurso, isto é
importante para grupos funcionais com grande numero de guildas, como Formicidae, que
€ abundante em todos os niveis de perturbacdo. O mesmo se aplica ao Filo

Basidiomycota, que tem reconhecida importancia na decomposicdo de material rigido,
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principalmente madeira, mas nao foi incluido nas analises pela auséncia de refinamento

taxondémico.
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