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Resumo

O objetivo principal deste trabalho foi identificar os principais fatores abioticos e
bidticos correlacionados com a distribuicdo da abundancia e riqueza de hemiepifitos
primarios, secundarios e lianas rizo-escandentes, sinusias que carecem de estudos, em
um gradiente altitudinal na Floresta Atlantica sul-brasileira. Alocamos 15 unidades
amostrais no total (de 400 m” cada), distribuidas nas porg¢des inferior (200 - 250 m
a.n.m.), média (380 - 430 m) e superior (670 - 720 m) de um gradiente altitudinal no
nordeste do Rio Grande do Sul. Amostramos em cada parcela a abundancia de cada
espécie, a porcentagem de arvores colonizadas por cada sinusia e as seguintes variaveis
explanatodrias: abertura do dossel, composi¢ao do solo e densidade de arvores com DAP
> 5 e 20 cm; e para cada cota altitudinal, a temperatura e precipitacdo média anual.
Utilizamos modelos lineares generalizados para analisar a influéncia das varidveis na
abundancia das sintsias. Encontramos que as varidveis climdticas (precipitacdo e
temperatura) foram as principais varidveis explanatdrias relacionadas com variagdo na
abundancia e riqueza das trés sinUsias analisadas. As distintas formas de vida
apresentaram diferencas na intensidade da resposta as variaveis. Foi registrado um
aumento de quatro vezes na abundancia de hemiepifitos secundarios e de praticamente
duas vezes para lianas rizo-escandentes, entre a porcdo inferior e a superior do
gradiente, correlacionando-se positivamente com o aumento da precipitacdo e umidade.
A riqueza total de espécies apresentou um decréscimo na porg¢ao superior do gradiente,
que foi correlacionado ao decréscimo da temperatura. Os resultados encontrados
corroboram trabalhos anteriores, com outros grupos vegetais e animais, que afirmam
que as variaveis climaticas sdo as preditoras de primeira ordem da distribui¢do das
espécies e reforcam a necessidade de se analisar distintas formas de vida, pois estas

tendem a responder de modo distinto aos fatores ambientais.

Palavras-chave: comunidades vegetais, dossel, floresta pluvial, lianas rizo-escandentes,

riqueza de espécies, sub-bosque



Abstract

The main aim of this study was to analyze the major abiotic and biotic factors correlated
with distribution, abundance and richness of primary and secondary hemiepiphytes and
root-climbing lianas along an altitudinal gradient of the South Brazilian Atlantic Forest.
Fifteen 400-m? square sample plots within three altitudinal levels at the slope of Serra
Geral in north-eastern Rio Grande do Sul were defined. Abundance of all species, the
percentage of host trees colonized by each synusia, and explanatory variables canopy
openness, soil composition and tree density with DBH > 5 and > 20 cm were recorded
for each sample plot. Mean annual air temperature and rainfall were recorded for each
altitudinal level. Climatic variables (precipitation and temperature) were the main
explanatory variables related with the variation in abundance and richness in the three
synusiae studied. The three life forms showed different intensities in their response to
these variables. The abundance of secondary hemiepiphytes increased up to four times
from the lower to upper altitudinal levels, while root-climbing lianas increased almost
twice in the same direction, following an increase in precipitation and humidity. Total
species richness decreased toward the upper level of the gradient correlated with lower
temperatures and colder winter months. Our results corroborate previous studies on
other taxonomic groups, which indicate that climatic variables are first-order predictors
for species distribution and reinforce the importance to study different life forms,

because these may respond in distinct ways to environment factors.

Key words: canopy, plant communities, rain forests, root-climbing lianas, species

richness, understory



Introducao

Um dos objetivos fundamentais da Ecologia ¢ determinar quais fatores
influenciam a biodiversidade. O aumento latitudinal na riqueza de espécies em dire¢do
ao equador tem sido repetidamente utilizado na tentativa de descobrir mecanismos
importantes (Rohde 1992; Hawkins et al. 2003). Estudos ao longo de gradientes de
elevagdo também podem ser reveladores, particularmente, porque ocorrem em escalas
espaciais menores tornando as amostragens de campo mais viaveis (McCain 2007).
Contudo os mecanismos causais responsaveis ainda sdo um assunto de debate.

O decréscimo na riqueza de espécies com a elevacdo da altitude era tido como
um padrdo geral até pouco mais de uma década atras (Rahbek 1995), na medida em que
freqlientemente se afirmava que o gradiente altitudinal espelha o gradiente latitudinal,
onde a riqueza de espécies decresce monotonicamente com o acréscimo na altitude (e.g.
Brown & Gibson 1983; Begon et al. 1990; Stevens 1992). Contudo Rahbek (1995 e
2005), em uma abrangente analise quantitativa de mais de 160 artigos compreendendo
varios taxons, mostrou que embora o declinio na riqueza de espécies com a elevacao
seja a tendéncia geral, distribuigdes com picos intermediarios de riqueza sdo mais
freqlientes do que declinios monotdnicos — padrao que independe da regido, escala e
taxon. Este autor também ressalta que em varios dos trabalhos anteriores, sobre
gradientes altitudinais, os autores ndo padronizaram as amostragens e as analises em
relacdo a distintos esforcos e tamanhos amostrais em cada altitude, o que tem
implicagdes diretas para os resultados e as conclusdes obtidas.

Um crescente nimero de trabalhos empiricos tem reforcado esse padrdao de nao
haver um declinio monotdnico da riqueza de espécies ao longo do gradiente altitudinal

completo, mas sim, na maioria dos estudos, platds ou picos intermedidrios na densidade



de espécies (Lomolino 2001; Nogues-Bravo et al. 2008). Embora numerosas hipoteses
tenham sido propostas para explicar estas distribuigdes, como: limites rigidos (hard
boundaries), 4rea do pool de espécies, efeito do dominio central e efeito de resgate
(Grytnes 2003, para uma revisdo), entre outras, o clima ¢ amplamente reportado como
sendo intimamente correlacionado com a riqueza de espécies, € varios autores sugerem
o clima como o preditor de primeira ordem para a riqueza de espécies (O’Brien 1993,
2006; Francis & Currie, 2003; Hawkins ef al. 2003; Vetaas & Ferrer-Castan 2008;
Wang et al. 2009). Lomolino (2001) ressalta que a zona onde ocorre o pico na riqueza
de espécies pode corresponder a regido onde os fatores ambientais, individualmente
considerados, podem ser inferiores ao 6timo, contudo o efeito combinado desses fatores
€ 0s processos e interagdes associadas promovem a co-ocorréncia de muitas espécies.

A importancia relativa de determinados fatores climaticos pode variar
geograficamente. A temperatura, por exemplo, geralmente explica a maior parte da
variagdo em regioes frias, enquanto a disponibilidade hidrica costuma ser o fator mais
importante nas regides com maior entrada de energia (Hawkins ef al. 2003; Kreft & Jetz
2007). Certos padroes de distribuicdo de espécies podem ser conseqiiéncia de um
regime particular de clima ou de uma contingéncia historica, ou podem ser
representados apenas por determinados grupos taxondmicos regidos por suas limitagdes
ecoldgicas. Se tais padrdes previsiveis existirem dentro dos tdxons e entre climas
diferentes eles poderdo revelar os fatores determinantes da riqueza de espécies (Brown
2001; Lomolino 2001; McCain 2005, 2007). Contudo ¢ necessario continuar avaliando
criticamente a generalidade dos padrdes encontrados em uma diversidade de grupos de
espécies e regides biogeograficas e rigorosamente analisar sua explicagdo multifatorial,
em diferentes escalas, para se obter uma compreensdo mais abrangente dos padrdes de

diversidade (Lomolino 2001; Korner 2007; Wang et al. 2009).



Apesar de andlises em macroescala conseguirem explicar uma porcentagem
significativa da variacdo nos dados em diversos casos, a heterogeneidade espacial de
varios fatores pode ser apenas amostrada e analisada em uma escala menor (Wang et al.
2009). A diversidade em microescala (parcelas) ¢ afetada por uma variedade de fatores
na escala local (como abertura do dossel, estrutura da floresta e composi¢do do solo)
(Pausas 1994; Austin et al. 1996; Wang et al. 2009). Contudo a importancia relativa
desses fatores raramente foi quantificada nas andlises de gradientes altitudinais.

O objetivo central deste trabalho ¢ analisar a importancia relativa de diferentes
variaveis ambientais sobre a distribuicdo da abundancia e da riqueza de espécies de trés
formas de vida que possuem escassos estudos (hemiepifitos primarios, hemiepifitos
secundarios e lianas rizo-escandentes), em um gradiente altitudinal na floresta atlantica
no sul do Brasil. Nossa hipdtese ¢ que por serem os hemiepifitos uma sintsia
tipicamente tropical, esperamos encontrar uma diminui¢@o na riqueza e abundancia com
o aumento da altitude, devido as restrigdes fisiologicas decorrentes do decréscimo da

temperatura, sobretudo por invernos mais rigorosos.

Métodos

Area de estudo

O estudo foi conduzido no nordeste do Rio Grande do Sul, préoximo a divisa dos
municipios de Maquiné e Terra de Areia, em uma area limitrofe a Reserva Biologica
Estadual da Serra Geral (RBSG). A encosta amostrada apresenta altitudes desde 16 m
acima do nivel do mar, na sua base proxima a lagoa dos Quadros, at¢ 800 m a.n.m. no

topo da elevacao (Figura 1). A area foi escolhida apds extensa andlise de imagens de



satélite e visitas as areas onde procuramos um gradiente altitudinal relativamente longo
e com pequena variagdo no aspecto da floresta ao longo de sua extensao.

Na regido as terras baixas apresentam um clima temperado umido com verdo
quente (Cfa), enquanto nas regides de altitudes mais elevadas o clima ¢ temperado
umido com verdo temperado (Cfb) (Moreno 1961). As elevacdes costeiras da costa
atlantica funcionam como um agente ascensional das massas de ar carregadas de
umidade, que se condensam e precipitam em chuvas abundantes e mantém, geralmente,
elevadas a umidade relativa do ar durante todo o ano (Leite & Klein 1990). O volume
médio de precipitacdo anual se situa entre 1500 e 2000 mm, de distribui¢do
relativamente uniforme ao longo do ano (Nimer 1990). A vegetacdo da regido se
caracteriza por arvores com altura entre 25 e 30 m, predominantemente perenifolias,
pertencentes a formagdo Floresta Ombrofila Densa (Leite & Klein 1990). Estas
florestas, nas maiores altitudes, ocorrem sobre solos rasos e pedregosos formados pelo
intemperismo das rochas provenientes dos derrames vulcanicos ocorridos nos periodos
Jurassico e Cretaceo (Formacgao Serra Geral), enquanto abaixo de 400 metros de altitude
o relevo apresenta inclinagdes mais suaves, com solos mais profundos e de textura mais

argilosa, formados a partir de depdsitos de coluvido (Moser 1990).

Sinusias analisadas

Hemiepifitos sdo componentes conspicuos de florestas de terras baixas até
montanas nos tropicos e subtropicos, ocorrendo também em florestas temperadas
superimidas na Nova Zelandia e na América do Sul (Patagénia). Habitam
principalmente as florestas tropicais imidas, do nivel do mar a 2500 m de altitude e sdo
abundantes nas florestas nebulares, contudo os registros sdo na grande maioria

qualitativos (Putz & Holbrook 1986; Prosperi et al. 2001). Lianas rizo-escandentes sao



similares aos hemiepifitos secundarios em vdrios atributos, incluindo a adesdo por
raizes adventicias, a capacidade de colonizar forofitos de diferentes didmetros (Putz
1984b) e pela colonizagdo geralmente restrita a apenas um forofito, diferindo
principalmente dos hemiepifitos pela retencdo do contato caulinar com o solo (Orihuela

& Waechter 2010).

Coleta de dados

Foram alocadas 15 parcelas de 20 x 20 m, distribuidas em trés faixas altitudinais
(200 a 250 m, 380 a 430 m e de 670 a 720 m de altitude acima do nivel do mar, que
doravante serdo referidas como H1, H2 e H3, respectivamente). Em cada cota foram
alocadas cinco parcelas de 400 m?, respeitando um espagamento minimo entre elas de
20 m. As parcelas foram alocadas iniciando o mais abaixo possivel no gradiente com o
critério que as mesmas deviam ter um aspecto similar ao longo de todo o transecto. As
areas de amostragem ndo possuem nenhum acesso vidvel através de veiculos
motorizados, apenas através de trilhas no meio da floresta. Os unicos sinais de distirbio
humano perceptivel nas areas amostradas sdo o corte seletivo do palmiteiro (Euterpe
edulis) e eventuais sinais de cagadores.

A amostragem foi restrita a apenas uma face de insolacdo da encosta, a sul-
sudeste, pois diferentes faces de insolacdo recebem diferentes niveis de radiagdo
luminosa ao longo do ano, o que pode alterar os niveis de produtividade de cada local.
Por isso, evitamos essa fonte de variacdo que poderia interferir nos resultados obtidos,
principalmente na abundancia de individuos, o que resultou em uma limitagao espacial
adicional na 4rea amostral disponivel para alocarmos as parcelas em cada cota. A

amostragem foi realizada de marco de 2008 a setembro de 2009.



Em cada parcela foram registrados todos os individuos de hemiepifitos
(priméarios e secundarios) e de lianas rizo-escandentes que estivessem ancorados ao
for6fito e apresentassem estruturas vegetativas (raizes ou caules) a, no minimo, 10 cm
de altura do solo. Também foram contabilizados os individuos em estadio arboéreo das
espécies de hemiepifitos primarios estranguladores (Ficus e Coussapoa). Além disso,
foram medidas e identificadas todas as arvores presentes nas parcelas que
apresentassem diametro a altura do peito (DAP) igual ou superior a 5 cm. Devido a
dificuldade em distinguir com precisdo (para varias espécies) o numero de individuos
em um mesmo forodfito, foi registrada a presenca de cada espécie por forofito, o que serd
referido doravante como colonizagdo. Para cada colonizagdo foi registrada a espécie, a
altura méxima (do apice caulinar) e o didmetro do foréfito a altura do peito (1,30 m do
solo). O didmetro das arvores pequenas foi medido diretamente usando um paquimetro
digital enquanto o didmetro das arvores maiores foi estimado através da medida da
circunferéncia. A circunscri¢ao das familias segue APG III (2009) para as angiospermas
e Smith et al. (2006) para as filicineas.

Para cada parcela foram mensuradas as seguintes variaveis abioticas: (i) abertura
do dossel, avaliada através de fotografias hemisféricas tiradas no ponto central de cada
parcela, com a camera posicionada a dois metros de altura do solo; as fotografias foram
analisadas com o uso do programa Gap Analyzer (Frazer et al. 1999), que converte as
imagens para preto e branco e contabiliza a propor¢do de pixels pretos; (ii) varidveis
quimicas e fisicas do solo: foram coletadas 15 amostras de solo, uma por parcela,
compostas de quatro subamostras de 500 cm’, uma por quadrante. As amostras foram
coletadas na profundidade de 0-20 cm, apds a remogdo da serapilheira, e as andlises
quimicas e granulométricas foram realizadas conforme descrito em Tedesco et al.

(1995).



Para cada altitude foram consideradas as varidveis climaticas: precipitacao
média anual e temperatura média anual (Tabela 1). Estes dados foram obtidos através da
base de dados Worldclim (Hijmans et al. 2005) que compila as médias mensais dos
dados climéaticos (do periodo de 1950-2000) de estagdes meteoroldgicas ao redor do
mundo e interpola estes dados através de um algoritmo que usa latitude, longitude e

elevagdo como variaveis independentes.

Anadlise dos dados

As diferencas bioticas e abiodticas entre as trés cotas altitudinais foram analisadas
usando abordagens complementares; inicialmente a diferenga, nas varidveis bioticas e
abidticas, entre as cotas foi testada usando a andlise de variancia (one-way ANOVA), as
diferengas entre os grupos foram obtidas pelo teste a posteriori de Tukey com nivel de
significancia (a) < 0,05. Depois, para analisar a diferenca na composicdo entre as cotas,
foi elaborada uma matriz de abundancia de cada espécie por unidade amostral, onde a
dissimilaridade foi medida através da distancia de corda (Legendre & Legendre 1998).
As unidades amostrais foram entdo particionadas em trés grupos definidas por um fator
(altitude) e foi realizada uma andlise de variancia multivariada (MANOVA) com teste
de aleatorizagdo utilizando 10.000 permutacdes, considerando o < 0,05. Esta andlise ¢é
baseada na soma de quadrados, onde o critério do teste ¢ a dissimilaridade da soma de
quadrados entre grupos (Pillar & Orloci 1996). O mesmo procedimento foi realizado
para analisar as diferengas nas varidveis (quimicas e fisicas) do solo, mas neste caso,
para calcular a matriz de dissimilaridade entre as unidades amostrais foi utilizada a
distancia de Gower, pois se tratam de variaveis medidas em diferentes escalas. Para esta
analise foram utilizadas 11 varidveis de solo (relacionadas na Tabela 2). A analise dos

dados foi realizada através do sofiware MULTIV versao 2.4.2 (Pillar 2006).



Para identificar o efeito das varidveis explanatdrias (precipitagdo, temperatura
média anual, composi¢do do solo, abertura do dossel e densidade de arvores com DAP >
5 e 20 cm) na abundancia das formas de vida foram realizadas analises com modelos
lineares generalizados (MLG). A composi¢dao do solo foi analisada como uma tUnica
variavel no modelo, para isto, foi realizada uma analise de coordenadas principais com
as 11 variaveis relacionadas na Tabela 2, ¢ utilizado os valores dos escores obtidos no
primeiro eixo da ordena¢do (Hair 2006). A normalidade das variaveis foi testada através
do teste de Lillefors (Sokal & Rohlf 1995), e tanto as varidveis resposta quanto as
preditoras se ajustaram a uma distribuicdo normal (exceto a abundancia de hemiepifitos
primarios a qual foi transformada (extraida a raiz quadrada) para estabilizar a variancia
e aumentar o poder explicativo do modelo). Pelo fato das variaveis resposta se tratarem
de dados de contagem, foi usada a distribuicdo de erros Poisson nas andlises, exceto
para a os dados transformados de hemiepifitos primarios para a qual foi utilizada a
distribui¢do gaussiana. Estas andlises dos modelos lineares foram conduzidas com o
software R, versdo 2.10 (R Development Core Team 2009).

Para comparar a riqueza e a densidade de espécies das formas de vida entre as
cotas altitudinais foi feita uma curva de rarefacdo baseada no nimero de individuos,
devido as distintas densidades registradas em cada cota altitudinal (Gotelli & Colwell
2001), usando o software Past (Hammer et al. 2001). O método estima o numero
possivel de espécies que podem ser amostradas aleatoriamente para certo numero de
individuos e permite a padronizagdo e comparagdes adequadas entre distintos conjuntos

de dados (Gotelli & Colwell 2001).
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Resultados

Foi amostrado um total de 1994 colonizagdes pertencentes a 13 familias, 14
géneros e 16 espécies (Tabela 3). Foram registradas seis espécies de hemiepifitos
primarios, sete de hemiepifitos secundarios e trés espécies de lianas rizo-escandentes.
Hemiepifitos secundérios foi a forma de vida mais abundante representando 73% do
total de colonizagdes, seguida por lianas rizo-escandentes, 24%, e hemiepifitos
primarios representando apenas 3% do total.

Foram observadas diferengas na composi¢ao das assembléias entre as trés faixas
altitudinais (MANOVA: soma de quadrados entre grupos (Qb) = 2,438; soma de
quadrados intra grupos (Qw) = 1,968; P = 0,0001), o que significa que as parcelas, na
mesma cota altitudinal, sdo mais similares entre si do que com as parcelas das outras
cotas. O mesmo resultado foi obtido utilizando os componentes quimicos e estruturais
do solo (MANOVA: soma de quadrados entre grupos (Qb) = 2,002; soma de quadrados
intra grupos (Qw) = 2,639; P =0,0001).

Houve, em geral, um expressivo aumento no niamero total de colonizacdes da
altitude inferior para a altitude superior no gradiente, sendo que a H3 apresentou 56%
do total de colonizacdes da amostra. Hemiepifitos secundérios apresentaram um
aumento continuo nas médias de colonizagdes por parcela, apresentando na H3 uma
abundancia média superior a quatro vezes ao registrado na H1 (Tabela 2). Apenas os
hemiepifitos primarios ndo apresentaram uma maior abundancia na H3, propiciado pela
auséncia da espécie mais abundante (Coussapoa microcarpa), que sozinha representou
75% e 54% do total de colonizacdes da sinusia na H1 e H2 respectivamente. As
porcentagens de arvores colonizadas por cada sintsia teve variagdo similar as

abundancias das mesmas (Tabela 2), atingindo, na média, 71,2% das arvores (com DAP
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> 5 cm) colonizadas por pelo menos uma espécie de hemiepifito secundario na H3,
valor trés vezes superior ao registrado na HI, 23,7%. Hemiepifitos primarios
apresentaram uma amplitude bem menor de variagdo, entre 13,9% e 17,2% de arvores
colonizadas com didmetros maior ou igual a 20 cm (o menor didmetro colonizado pela
sinusia), e foi a tnica forma de vida a ndo apresentar diferengas significativas nas
médias entre as altitude. Nao houve diferengas relevantes nos valores médios das
variaveis estruturais florestais (abertura do dossel, numero de arvores com DAP maior
ouigual a 5 e 20 cm) entre as trés altitudes analisadas (Tabela 2).

Os MLGs identificaram as variaveis climaticas (médias anuais de precipitacao e
temperatura) como sendo, as Unicas varidveis relevantes para as trés formas de vida na
explicacdo da variacdo nas abundancias (Tabela 4). Por outro lado, as outras variaveis
tiveram importancias distintas para cada sinusia, enquanto a densidade de arvores foi
relevante para HS e LR, a abertura do dossel e composicdo do solo foi importante
apenas para HP e HS, respectivamente.

Considerando as curvas de rarefacdo de riqueza de espécies e os respectivos
intervalos de confianca, H1 e H2 tiveram indistintos valores de riqueza e densidade de
espécies, enquanto H3, quando comparado com as outras cotas, apresentou menor
riqueza assim como densidade de espécies (Figura 2). E interessante notar que neste
estudo o expressivo aumento na abundancia na H3, ndo estd correlacionado com um

aumento na riqueza de espécies.

Discussao

Este estudo prové um exemplo elucidativo da importancia combinada das
variaveis climaticas na distribuicdo das espécies, onde a precipitacao (e os niveis de

umidade) parece ser o principal fator responsavel pelo aumento da abundancia destas
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sinUsias, enquanto a diminui¢do da temperatura parece ser o principal fator responsavel
pela diminui¢do da riqueza e diversidade de espécies. Reiterando as conclusdes de
autores como Hawkins ez al. (2003) e O’Brien (2006) que, na busca pelos melhores
preditores de diversidade, nas analises que ndo incluam variaveis relacionadas a dgua e
energia esta faltando um componente chave para explicar os padroes de diversidade em
larga escala.

Embora seja dificil fazer afirmacdes robustas sobre os hemiepifitos primarios,
dadas as baixissimas densidades de varias espécies desta sinusia (densidades médias
inferiores a um individuo por hectare, para varias espécies, foram relatadas por Todzia
(1986) em Barro Colorado), alguns padrdoes emergentes ficaram salientes. Os
hemiepifitos primarios apresentaram um padrdo de resposta ao gradiente distinto dos
hemiepifitos secundarios e das lianas rizo-escandentes, pois foi a Unica forma de vida
que ndo apresentou a maior abundancia no ter¢o superior do gradiente. Este aspecto
pode ser explicado, em parte, pelo fato de Coussapoa microcarpa a espécie mais
abundante nas altitudes inferior e média, que esta presente em 90% das parcelas nestas
cotas, e reponde por mais de 50% dos individuos desta siniisia na amostra (Tabela 3),
estar ausente da altitude superior do gradiente e de todo o planalto do Rio Grande do
Sul (Sobral et al. 2006). Embora os hemiepifitos primarios sejam uma forma de vida
que tenderia a se beneficiar de maiores taxas de precipitagdo e umidade, dado o seu
inicio de vida epifitico, quando provavelmente a sensibilidade as secas ¢ maior (Putz &
Holbrook 1986; Athreya 1999), as evidéncias levam a crer que os invernos mais
rigorosos presentes nas maiores altitudes limitam a ocorréncia de algumas espécies.
Deste modo, o maior numero de individuos desta sintisia na porc¢ao intermedidria do

gradiente indica um balango entre precipita¢do e temperatura.
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Orihuela & Waechter (2010) argumentaram que os hemiepifitos primarios, em
geral, colonizam apenas arvores com didmetros superiores a 10 cm, pois apenas estas
reinem as condi¢des propicias para o estabelecimento e desenvolvimento dos
individuos, argumento que provou ser valido também neste estudo, onde foram
observados individuos colonizando apenas for6fitos com didmetros superiores a 20 cm.
Entretanto, ¢ interessante notar que o nimero de arvores com DAP > 20 cm por unidade
amostral ndo ¢ uma variavel preditora relevante para explicar a varidncia da abundéancia
desta sinusia, apenas as varidveis climaticas e a abertura do dossel (Tabela 4). Esta
ultima, embora tenha apresentado uma variagao relativamente pequena entre as parcelas
(entre 8,0% e 15,3%), foi uma variavel explanatoria significativa no modelo, reiterando
que hemiepifitos primdrios tendem a se beneficiar de ambientes com maior
luminosidade (Michaloud & Michaloud-Pelletier 1987). A baixa correlacdo entre a
composicdo do solo e a abundancia de hemiepifitos primarios, poderia ser esperada,
visto que a fase mais critica do seu ciclo de vida ocorre quando estes iniciam
epifiticamente o seu desenvolvimento sobre os foréfitos (Athreya 1999) e, portanto, ndo
possuem conexao com o solo. Esta baixa correlagdo, registrada nesse trabalho, refor¢a
as evidéncias de outros estudos que apontam que a conexao radicular com o solo parece
ser mais determinante para o suprimento hidrico do que para a aquisi¢do de nutrientes
para esta sinusia, visto que, como referido por Putz & Holbrook (1989) os hemiepifitos
primarios jovens em sua fase epifitica ndo parecem sofrer deficiéncias nutricionais.
Além disso, o humus acumulado nas bases dos galhos e em cavidades ¢ geralmente rico
em nutrientes (Putz & Holbrook 1989) e nas florestas nebulares possui composi¢cdo
similar ao horizonte organico do solo da floresta (Nadkarni 1981, 1984).

As lianas rizo-escandentes apresentaram um declinio linear da riqueza com a

elevagdo, contudo a distribuicdo da abundancia mostrou um padrao distinto. Embora
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muitas vezes as lianas sejam espécies associadas com alta demanda por luz (Putz
1984a), neste estudo ndo houve correlagdo da abundancia com a abertura do dossel. A
unica espécie de liana rizo-escandente presente na terceira altitude (Marcgravia
polyantha) teve um aumento de praticamente duas vezes no numero de colonizagdes em
relagdo a altitude inferior, contudo esta resposta ndo foi linear com o aumento da
precipitagdo ou com a composi¢do do solo (resultados similares também foram obtidos
por Gentry (1982) e Balfour & Bond (1993)). Fatores estruturais, como a densidade de
arvores, ou fatores que estejam correlacionados com esta varidvel, parecem ser
relevantes para explicar a abundancia desta sinusia (Putz 1984a). Assim como estes
outros trabalhos acima mencionados, também ndo foi possivel discriminar de modo
conclusivo as varidveis explanatdrias relacionadas a abundancia de lianas.

A literatura ¢ escassa sobre hemiepifitos secundérios e praticamente inexistem
trabalhos correlacionando quantitativamente esta sindsia e varidveis ambientais, pois
mesmo os poucos trabalhos que tratam especificamente de hemiepifitos tendem a focar
apenas espécies lenhosas (Putz & Holbrook 1986; Todzia 1986; Prosperi et al. 2001),
que correspondem a uma pequena parcela dos hemiepifitos secundarios. Neste estudo,
0os MLGs indicaram que apenas a abertura do dossel ndo foi uma variavel significativa
na variacdo da abundancia, o que sugere que esta forma de vida ¢ influenciada por
diversos fatores. Contudo, ¢ provavel que esta forma de vida esteja sendo amplamente
favorecida pelo aumento da precipitacao e das elevadas taxas de umidade relativa do ar
na por¢do superior do gradiente, visto que estas espécies sdo plantas herbaceas que
passam boa parte da sua vida sem contato com o solo e dependem da agua captada junto
aos troncos provenientes da chuva ou da umidade do ar para sua sobrevivéncia.

A maior abundancia registrada para hemiepifitos secundarios e lianas rizo-

escandentes estd exatamente na zona de maior precipitacdo (H3) e, provavelmente, na
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zona de maior intensidade de formacdo de nuvens, e conseqiientemente maior umidade.
Embora a por¢do superior do gradiente tenha apresentado um grande aumento na
abundancia, outros fatores ambientais apresentam condi¢cdes menos favoraveis nesta
cota como a composicdo do solo, que apresenta baixos valores de pH e altas
concentragdes de aluminio trocavel, condi¢do limitante para o desenvolvimento de
muitas espécies vegetais (Pausas & Austin 2001) e o decréscimo da temperatura, com o
respectivo aumento dos dias de geadas por ano, que de praticamente ausentes na
planicie, passam para aproximadamente 15 dias em média por ano, no planalto da Serra
Geral do nordeste do Rio Grande do Sul (Nimer 1990). Como todas as espécies (exceto
Ficus cestrifolia) ausentes da amostragem da terceira altitude também ndo ocorrem no
planalto do nordeste do Rio Grande do Sul (Rambo 1956; Senna & Waechter 1997), que
apresenta uma grande extensdo territorial e distintas condig¢des de solo, ¢ razoavel
atribuir o decréscimo na riqueza de espécies ao decréscimo na temperatura. Além disso,
se considerarmos que os hemiepifitos sdo uma forma de vida que possui grande
diversidade apenas nos tropicos umidos (Présperi et al. 2001), provavelmente varias
destas espécies nao sdo adaptadas as baixas temperaturas, particularmente as geadas.
Este estudo corrobora as conclusdes de autores como Hawkins et al. (2003)
O’Brien (1998, 2006), que afirmam que o clima ¢ tipicamente um forte descritor de
padrdoes de riqueza em macro e mesoescala, e que as entradas de dgua e energia
representam um importante papel nos padrdes de riqueza de uma ampla gama de grupos
taxondmicos de plantas e animais. Este trabalho reforca os resultados encontrados por
McCain (2007) que propde que condigdes climaticas apropriadas (e.g. temperatura e
precipitagdo) podem contribuir para a ocorréncia de picos intermediarios de riqueza nos
gradientes, observado para varios tdxons. Pois em areas montanhosas, em varios casos,

enquanto nas menores altitudes a precipitagdo pode ser um fator limitante, nas maiores
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altitudes a precipitagdo ¢ abundante, mas a temperatura pode se tornar limitante para
algumas espécies. Deste modo, as altitudes intermediarias proveriam, em muitas
regides, a combinagdo mais favordvel de temperatura e precipitagdo e
conseqiientemente permitiriam um maior uso dos recursos e a coexisténcia de um maior

nimero de espécies.
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Tabela 1. Varidveis geograficas e climaticas de cada cota altitudinal amostrada em um
gradiente na floresta atlantica, sul do Brasil. Abreviaturas: TMA, temperatura média anual; PA,

precipitacdo anual.

Zona Altitude (m) UTM N UTME TMA(°C)  PA (mm)
Altitude inferior (H1) 200-250 6719993 583966 17,6 1627
Altitude média (H2) 380-430 6720387 583637 16,9 1710
Altitude superior (H3) 670-720 6720763 583492 15,7 1852
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Tabela 2. Variaveis bioticas e abidticas mensuradas por parcela, nas trés cotas altitudinais analisadas (HI a
H3), em um gradiente na floresta atlantica, sul do Brasil. Abreviaturas: HS, hemiepifitos secundarios; HP,
hemiepifitos primarios; LR, lianas rizo-escandentes; troc., trocavel; CTC, capacidade de troca cationica.

Variavel Média + DP ANOVA
H1 H2 H3 F P
Colonizacdes (HS) 33,2 + 22,957 85,8 +31,57° 172,20+19,99° 3842  <0,001
Colonizagdes (LR) 27 +19,28° 21,8+11,88°  48,00+10,77° 4,587 0,033
Colonizagdes (HP) 32277 44+1,14 3,211,643 0,6154 0,557
Colonizagées (total) 63,4 + 39,61° 112,0 £ 42,717 223,4 +23,74° 25,51 < 0,001
% arvores (Dap 2 5) colonizadas (HS) 23,74+ 10,05 45,82 + 10,44° 71,25 +7,32° 32,17 <0,001
% arvores (Dap = 5) colonizadas (LR) 23,49 + 11,00®° 13,96 +526° 33,90 + 2,97 9,474 0,003
% arvores (Dap = 20) colonizadas (HP) 16,17 £ 5,99 13,86 £ 7,96 17,20 £ 11,50 14,624 0,830
Variaveis estruturais
Ndmero de arvores (Dap = 5 cm) 93,0 + 16,94 106,4 £ 32,47 92,0 + 15,28 0,6158 0,556
Ndmero de arvores (Dap = 20 cm) 15,6 £ 4,45 18,2 + 4,21 18,2 + 1,92 0,8204 0,463
Abertura do dossel (%) 11,96 + 1,96 9,79 + 2,01 10,33 + 0,93 2,198 0,154
Variaveis do solo
pH H20 5,72 + 0,317 5,08 + 0,23° 4,30 + 0,34° 28,73  <0,001
Argila (%) 19,80 + 2,77° 16,40 £ 2,41* 25,00 + 3,24° 11,73 0,001
Matéria organica (%) 6,42 +1,71° 8,20 + 0,46" 8,74 +1,18° 4,875 0,028
Saturagéo de bases (%) 78,60 + 6,88° 63,60 + 10,62° 22,80 + 22,34b 18,97 <0,001
Al troc. (cmolc/dm®) 0,04 + 0,09° 0,60 + 0,37° 6,42 + 3,41° 15,94  <0,001
Ca troc. (cmolc/dm®) 13,38 + 5,08° 10,84 + 3,00®° 4,70 + 4,35° 5,553 0,020
Mg troc. (cmolc/dm®) 4,84 +1,12° 4,74 +0,67° 1,68 + 0,68" 22,38 <0,001
CTC (cmolc/dm®) 23,60 £5902° 24,98 +1,959° 35,26 + 8,393" 5,58 0,019
P (mg/dm®) 5,58 + 1,39 6,88 + 1,03 7,82+ 1,98 2,75 0,104
K (mg/dm®) 236,40 £+ 62,47 176,20 +46,29 170,00 £ 42,18 2,579 0,117
S (mg/dm®) 19,60 + 4,62° 27,00 £245°  2880+512° 6,665 0,011

As diferencas significativas nas comparagbes a posteriori (teste de Tukey), entre as varidveis estdo indicadas por letras
distintas na mesma linha onde as diferengas foram significativas na analise de variancia. Os valores em negrito indicam

diferencas significativas.
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Tabela 3. Composicdo de espécies e distribuicdo dos hemiepifitos e lianas rizo-
escandentes em relagdo as trés cotas altitudinais (HI a H3) em um gradiente altitudinal da
floresta atlantica, sul do Brasil.

Familia Espécies Altitudes/Abundancias
Hemiepifitos secundarios H1 H2 H3
Araceac Philodendron appendiculatum Nadruz & Mayo 0 3 2

Philodendron missionum (Hauman) Hauman 28 22 95
Begoniaceae Begonia fruticosa A. DC. 9 24 315
Blechnaceae Blechnum binervatum (Poir.) C.V. Morton & Lell. 7 104 126
Dryopteridaceae Lomagramma guianensis (Aubl.) Ching 50 162 96
Polybotrya cylindrica Kaulf. 7 3 0
Hymenophyllaceae Vandenboschia radicans (Sw.) Copel. 65 111 227
Lianas rizo-escandentes
Marcgraviaceae Marcgravia polyantha Delpino 125 74 240
Orchidaceae Vanilla edwallii Hoehne 1 0 0
Piperaceae Manekia obtusa (Miq.) T.Arias, Callejas & Bornst. 9 35 0
Hemiepifitos primarios
Asteraceae Pentacalia desiderabilis (Velloso) Cuatrec. 1 3 8
Griseliniaceae Griselinia ruscifolia (Clos) Taub. 0 0 1
Moraceae Ficus cestrifolia Schott ex Spreng. 1 0 0
Ficus luschnathiana (Miq.) Miq. 4 5 7
Rubiaceae Hillia parasitica Jacq. 0 2 0
Urticaceae Coussapoa microcarpa (Schott) Rizzini 10 12 0
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Tabela 4. Resultados dos modelos lineares generalizados examinando as abundancias das
trés formas de vida em um gradiente altitudinal da floresta atlantica, sul do Brasil.
Abreviaturas: DP, desvio padrdo; P (t), valor de p de cada varidvel no modelo; Rz,
variancia explicada por todo o modelo

Forma de vida Variaveis explicativas Estimado DP P (1) R? (%)
Hemiepifitos secundarios  Precipitagdo anual 1,597 0,768 0,038 91,73
Temperatura média anual 187,900 90,900 0,039
Composicao do solo -0,636 0,173 <0,001
Abertura do dossel 0,004 0,021 0,840
Densidade de arvores (dap 25 cm) 0,014 0,002 <0,001
Densidade de arvores (dap 2 20 cm) -0,049 0,017 0,003
Lianas rizo-escandentes  Precipitagdo anual -7,283 1,367 <0,001 75,01
Temperatura média anual -862,700 161,800 <0,001
Composig¢ao do solo 0,252 0,311 0,417
Abertura do dossel 0,004 0,037 0,910
Densidade de arvores (dap 25 cm) 0,019 0,003 <0,001
Densidade de arvores (dap 2 20 cm) 0,008 0,024 0,747
Hemiepifitos primarios Precipitacdo anual 6,820 2,647 0,033 65,16
Temperatura média anual 807,700 313,500 0,033
Composicao do solo 0,540 0,782 0,510
Abertura do dossel 0,186 0,080 0,049
Densidade de arvores (dap 25 cm) -0,003 0,007 0,660
Densidade de arvores (dap 220 cm) 0,036 0,052 0,506
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Figura 1. Localizagdo geografica do gradiente altitudinal analisado, a
oeste da lagoa dos Quadros, no nordeste do Rio Grande do Sul, sul do

Brasil.
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Figura 2. Densidade e riqueza de espécies de hemiepifitos (primdarios e secundarios) e lianas rizo-
escandentes nas trés altitudes analisadas, inferior (H1), média (H2) e superior (H3), e os
respectivos intervalos de confianga (95%), obtidos através de rarefacdo, em um gradiente
altitudinal da floresta atlantica, sul do Brasil.
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