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RESUMO - Este estudo visou quantificar e interpretar a variabilidade espacial na altura das plantas e na abundancia de colmos e de estruturas
reprodutivas das gramineas dominantes de marismas Spartina alterniflora Loisel. e Spartina densiflora Brongn. em populagdes pioneiras (<10 anos
de colonizag¢@o) e maduras (>50 anos) no sul do Brasil. Para ambas as espécies, os colmos foram mais altos em populagdes pioneiras (p< 0,01).
A populag@o pioneira de S. densiflora investe massivamente na densidade dos colmos (10.084 colmos m™?), produz mais inflorescéncias (557 m)
e cariopses (16.258 m?) do que a populagdo madura (131 inflorescéncias m? e 2.199 cariopses m?). Maiores valores de redox e menos fosforo
disponivel no sedimento com o afastamento da linha d’4gua parecem explicar menores densidades de colmos e inflorescéncia dentro da populagao
madura de S. densiflora. Na populagdo pioneira de S. alterniflora, 14% dos colmos floresceram e produziram apenas 0,4 cariopses por inflorescéncia
e 76 cariopses m™, enquanto a populagdo madura ndo floresceu.

Palavras-chave: densidade, fecundidade, gradientes ambientais, ocupago espacial

ABSTRACT - Variation of the tiller height and abundance of tillers and reproductive structures in pioneer and mature populations of Spartina
alterniflora Loisel. and S. densiflora Brongn. (Poaceae) in southern Brazil. This study aimed to quantify and elucidate the spatial variability
of plant height and abundance of tillers and reproductive structures of the salt marsh grasses Spartina alterniflora Loisel. and Spartina densiflora
Brongn. within and between pioneer (<10 years of colonization) and mature stands (>50 years of colonization) in southern Brazil. Both pioneer
populations had taller tillers (p<0.01) than mature populations. Pioneer populations of S. densiflora also showed massive investment on tiller density
(10,084 m), more inflorescences (557 m?) and higher fecundity (16,258 seeds m) than the mature population (131 inflorescence m?; 2,199 seeds
m). High redox and reduction of phosphorus availability in the sediment away from the water line seem to explain decreasing densities of tiller
and inflorescences inside S. densiflora mature populations. Fourteen percent of pioneer S. alterniflora tillers flowered and, on average, produced
only 0.4 seeds per inflorescence and 76 seeds m?, whereas mature population did not flower.

Keywords: density, environmental gradients, fecundity, spatial occupation

INTRODUCAO

Marismas sdo ambientes entremarés com sedimento
inconsolidado recoberto por vegetacdo vascular herbacea.
Elas cumprem fungdes vitais como sequestro de carbono, que
pode ser acumulado por sua cobertura vegetal nas estruturas
organicas dos caules, raizes, rizomas e detrito depositado
na superficie e solo da zona entremarés (Martinetto et
al. 2016), sustentacao trofica dos ecossistemas costeiros,
estabilizag@o da costa e elo dos ciclos biogeoquimicos
de varios elementos (Costa et al. 1997, Peixoto & Costa
2004, Cunha et al. 2005, Costa et al. 2009). Poucas

espécies de plantas colonizam as marismas devido a grande
hidrodinamica e estresse hidrico, sendo comuns grandes
extensdes com formacgdes vegetais monoespecificas.

As gramineas do género Spartina Schreb.
(Chloridoideae, Poaceae) sdo halbfitas (tolerantes a
altas salinidades) representativas em ambientes costeiros
e dominantes de marismas em vdrias partes do mundo
(Proffit et al. 2003, Nieva et al. 2005, Chung 2006). Suas
espécies sao reconhecidas como plantas bioengenheiras,
por sua capacidade de colonizar areas desnudas alagadas
periodicamente pelo mar, reduzir a hidrodinamica e
promover a deposicao do sedimento com sua densa copa,
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além de fixar o sedimento depositado com seu sistema
radicular (Hulzen et al. 2007, Mendonga & Costa 2008,
Marangoni & Costa 2012).

Varias espécies de Spartina apresentam uma grande
variabilidade da altura e abundancia de seus colmos,
frequentemente atribuida a respostas fenotipicas a fatores
ambientais, tais como disponibilidade de nutrientes
(Linthurst & Seneca 1981, Castellanos et al. 1998, Tyler
& Zieman 1999, Azevedo et al. 2016), salinidade ou tempo
de inundagao-potencial redox (Nieva et al. 2001, Castillo
et al 2005, Hulzen ef al. 2007). As formas de crescimento
destas plantas também influenciam sua a¢@o bioengenheira
no desenvolvimento da marisma. Por exemplo, plantas de
populagdes de Spartina com colmos mais altos e maiores
densidades de colmos exercem maior impacto de redugao
das condi¢des hidrodinamicas, possibilitando a deposi¢ao
de sedimento fino e o enriquecimento de nutrientes (Tyler &
Zieman 1999, Seliskar et al. 2002). Visto que a propagacao
vegetativa (crescimento clonal) é, frequentemente, a
forma mais importante de colonizagdo e manutencdo de
populagdes do género Spartina (Thompson et al. 1991,
Castellanos et al. 1998, Tyler & Zieman 1999, Costa et al.
2003, Marangoni & Costa 2012), o estimulo ou inibi¢ao do
desenvolvimento em altura e da densidade dos colmos por
fatores locais tém impacto direto sobre a adaptabilidade
das plantas (Lovett Doust & Lovett Doust 1982). Maiores
quantidades de nutrientes aceleram a perfilhagdo e o
crescimento vertical das plantas e logo sua capacidade
de modificar seu proprio habitat (Bertness 1991, Castillo
et al. 2005). As moitas destas plantas tendem a crescer
centrifugamente colonizando planos entremarés (Kittelson
& Boyd 1997, Marangoni & Costa 2012), tornando-se mais
altas no centro (Castellanos et al. 1998, Hulzen et al. 2007,
Mendonga & Costa 2008). Consequentemente, ao longo da
formagao de uma marisma de Spartina, as caracteristicas
do crescimento vegetativo podem se alterar.

A biologia reprodutiva das espécies de Spartina ainda
¢ pouco conhecida (Fang et al. 2004). A densidade total
de colmos de Spartina densiflora Brongn. relaciona-se
diretamente com a produc¢@o de colmos reprodutivos e
de sementes em suas populagdes (Nieva ef al. 2001),
enquanto que Spartina alterniflora Loisel. (Dai & Wiegert
1996), S. maritima (M.A. Curtis) Fernald (Castellanos
et al. 1998) e S. anglica C.E. Hubbard (Thompson et
al. 1990, 1991) apresentam uma relagdo inversa entre
densidade populacional e porcentagem de individuos
com inflorescéncia. Algumas espécies muito estudadas,
como S. alterniflora, produzem uma grande quantidade
de polen com alta fertilidade (Daehler & Strong 1994),
entretanto o numero de sementes viaveis produzidas é
muito erratico e os fatores causais deste fendmeno ainda
nao foram esclarecidos (Callaway & Josselyn 1992, Daehler
1998). S. densiflora também apresenta grande variabilidade
na formacgdo de colmos reprodutivos (Nieva ef al. 2001,
Vicari et al. 2002), mas pouco ¢ conhecido o seu potencial
reprodutivo, particularmente sua producgdo de sementes.

No sudoeste do Oceano Atlantico, S. alterniflora e S.
densiflora ocorrem simpatricamente em marismas (Costa &
Davy 1992, Costa et al. 2003, Marangoni & Costa 2012),
sendo importantes espécies pioneiras e estruturadoras
destes ambientes. Amplamente distribuida na costa atlantica
das Américas, no estuario da Lagoa dos Patos (RS), S.
alterniflora domina pisos entremarés baixos, formando
coberturas em areas euhalinas ¢ mesohalinas, alagadas 50%
do tempo (Costa 1998). Spartina densiflora ocorre na costa
atlantica da América do Sul do estado de Sao Paulo até o
sul da Argentina (Costa et al. 2003, Martinetto ef al. 2016),
sendo espécie invasora na costa pacifica da América do
Norte, Europa e Africa (Kittelson & Boyd 1997, Nieva et
al. 2001, 2005). Spartina densiflora ¢ uma das plantas de
maior amplitude vertical na zona entremarés do estudrio da
Lagoa dos Patos, ocorrendo como pioneira na colonizagdo
das marismas baixas, mas dominando os pisos entremarés
intermedidrios, sujeitos a alagamento esporadico (cerca
de 20% do ano) (Costa 1998). Pode estar acompanhada
por S. alterniflora ou outras haldfitas (Scirpus maritimus,
Sarcocornia ambigua) ou mesmo espécies transicionais de
outros habitats (Costa et al. 2003, Peixoto & Costa 2004).

De forma a compreender os fatores que determinam
a variagdo espacial na altura de colmos e na produgéo de
estruturas reprodutivas de S. alterniflora e S. densiflora
em marismas no sul do Brasil, populacdes pioneiras (<10
anos de colonizacdo) e maduras (>50 anos) destas espécies
tiveram suas caracteristicas biométricas quantificadas ao
longo do gradiente de elevagdo local.

MATERIAL E METODOS

O estudo foi realizado na Ilha da Pdlvora, localizada no
estuario da Lagoa dos Patos, no municipio de Rio Grande
(RS; 32°01°S, 52°06°W) (Fig. 1). O estuario da Lagoa
dos Patos apresenta um regime micromareal (amplitudes
maximas de marés astronomicas de 0,5 m), com um forte
componente meteorologico que determina o alagamento
irregular das marismas por aguas de salinidade variavel
(Costa 1998, Costa et al. 2003, Marangoni & Costa 2012). O
clima local é temperado quente com expressivas flutuagoes
sazonais de fotoperiodo, radiagdo solar, pluviosidade e
temperatura. Os meses de menores € maiores temperaturas
médias sdo, respectivamente, julho (12,7 °C) e janeiro
(24,6 °C) (Vieira 1983).

No outono de 2005, duas populagodes de S. alterniflora
e outras duas de S. densiflora, com distintas idades de
colonizagao da zona entremarés foram amostradas
quanto a parametros biométricos dos colmos ¢ estruturas
reprodutivas. Durante o outono estas duas espécies atingem
os seus picos de crescimento vegetativo e reprodutivo
no sul do Brasil (Giacobbo & Boechat 1988, Costa ef al.
2003, Peixoto & Costa 2004, Cunha et al. 2005), desta
maneira constitui o melhor periodo para avaliar seus
maximos desempenhos biologicos nos diferentes habitats
das marismas.
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Fig. 1. Localizagdo da Ilha da P6lvora no estuario da Lagoa dos Patos, municipio de Rio Grande, RS. Detalhe da distribui¢do das marismas dominadas
pelas coberturas de S. alterniflora (preto) e S. densiflora (cinza). As populagdes jovem e madura de S. alterniflora foram identificadas pelos codigos

jae Ma; as de S. densiflora pelos codigos jd e Md.

Foram amostradas populagdes pioneiras e maduras
de ambas as espécies que possuiam, respectivamente,
menos de 10 anos e mais de 50 anos de ocupagdo das areas
entremarés, conforme interpretagdo de fotografias aéreas
obtidas entre 1947 e 2003. Utilizou-se para processamento
das fotos digitalizadas e analise espacial o programa SIG
SPRING 4.3, sendo a metodologia detalhada em Marangoni
& Costa (2012). A localizagdo geografica de cada populagio
na ilha foi realizada com a ajuda de um GPS eTrex Garmin.
A altura topografica de cada marisma foi relacionada
com o nivel médio da Lagoa para a década 1995-2005
(NML), através de medidas simultaneas do nivel de agua
na area amostral da marisma e no ponto de monitoramento
hidrologico do programa de Pesquisa Ecoldgica de Longa
Duragao-PELD, localizado aproximadamente a 1,5 km
de distancia. A curva da frequéncia de alagamento em
diferentes niveis do piso entremarés do periodo 1995-
2005 demonstrou um 6timo ajuste a um polindmio de
terceira ordem (r> = 0,98), e esta equacao foi utilizada para
calcular a frequéncia de alagamento para a altura média
das areas ocupadas por populagdes pioneiras e maduras
de ambas as espécies. Em abril/2005, foi coletada uma
amostra de sedimento na regido central de cada populacdo
das duas espécies, através de um tubo de PVC com 10 cm
de didmetro e 50 cm de comprimento. Apés a coleta de
uma coluna sedimentar com cerca de 40 cm, o potencial de
oxirreducdo (redox) foi medido diretamente no sedimento
nas profundidades 0, 5, 10 e 15 cm, através da inser¢do de
um sensor de platina “heavy dust” conectado a um medidor
da marca DigiSense.

Em cada populag@o de S. alterniflora foram amostrados
15 quadrados de 0,25 m?, equidistantes 2 m, ao longo

de um de transeccdo a partir do plano de lama, na borda
inferior da area vegetada de cada populacdo, até o interior
da area vegetada. Este tipo de amostragem permite avaliar
o efeito do afastamento do plano de lama (préximo do
corpo de agua adjacente) sobre o desempenho das plantas
(i.e., componente intrapopulacional da variabilidade
morfologica, Proffit ef al. 2003; Hulzen et al. 2007).

Populagdes de S. densiflora também foram amostradas
com 15 quadrados cada, entretanto com uma area amostral
de 0,0625 m? devido a grande densidade de colmos. A
colonizagao de planos de lama por S. densiflora ocorre a
partir de um crescimento vegetativo radial de plantulas ou
fragmentos de rizomas depositados pela maré, formando
manchas vegetadas na forma de circulos. Em suas analises
da ocupagio espacial das marismas do estuario da Lagoa
dos Patos por plantas de S. densiflora, Costa & Marangoni
(1997) e Marangoni & Costa (2012) determinaram taxas
médias de expansao radial dos tufos de colmos desta espécie
entre 5 ¢ 13 cm ano™. Assim, para amostragem da populagéo
pioneira (<10 anos de colonizacdo) foram selecionados
circulos vegetados isolados no plano de lama com 0,5m a
1,0m de didmetro, sendo examinado um quadrado na area
central de cada circulo. J&, populagdes maduras (>50 anos)
foram caracterizadas por circulos vegetados com diametro
acima de 60 m e os quadrados amostrais tiveram a mesma
disposicdo espacial utilizada para S. alterniflora.

Para ambas as espécies, a amostragem consistiu no
registro em cada quadrado amostral do nimero de colmos
vivos (com folhas verdes), da altura dos maiores colmos
(10 maiores para S. densiflora e apenas o maior de todos
para S. alterniflora) e do numero de colmos reprodutivos
(com inflorescéncias). Foi calculada também a porcentagem
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de colmos reprodutivos pelo numero total de colmos vivos
registrados por quadrado amostral. Adicionalmente, para
ambas as populagdes das duas espécies, foram coletadas
15 inflorescéncias de forma aleatdria em area adjacente
aos quadrados quantificados, sendo estimados em cada
inflorescéncia os nimeros de racemos (ramos secundarios
da inflorescéncia), de espiguetas (um par de glumas estéreis
e um antécio; unidades reprodutivas) e de cariopses
(sementes potencialmente vidveis). A fecundidade foi
estimada multiplicando-se o nimero médio de cariopses
pelo nimero médio de colmos reprodutivos por unidade
de area da marisma.

Para todas variaveis quantificadas foram testados
os pressupostos (Zar 2010) de normalidade (teste de
Kolmogorov-Smirnov) e a homocedasticidade (teste
de Bartlett) a 5% de significancia. De forma a atender
estes requisitos para analises estatisticas paramétricas,
algumas variaveis tiveram que ser transformadas. As
variaveis densidade total de colmos, densidade de colmos
reprodutivos e porcentagem de colmos reprodutivos
foram transformados, respectivamente, pelas fungdes
log, x, log, (x+1) e ArcSen (Vx+0,5). Para cada espécie,
as variaveis biométricas dos colmos, a abundancia de
estruturas reprodutivas nas inflorescéncias e a fecundidade
foram comparadas entre populagdes através de Analises
de Variancia (ANOVA) unifatoriais, seguidas do teste
de post-hoc de Tukey, considerando 5% de significancia
(Zar 2010). As percentagens da variacdo total destas
variaveis contabilizadas pelos efeitos interpopulacional e
intrapopulacional foram estimadas, respectivamente, pelos
valores da soma dos quadrados da variag@o explicada (entre
populacdes) e da soma dos quadrados do residuo, ambos
divididos pelo total da soma dos quadrados (Proffit et al.
2003, Zar 2010). Adicionalmente, de forma a auxiliar na
interpretacdo da variabilidade espacial, para as varidveis que
demonstraram mais de 50% de sua variabilidade vinculada
ao efeito intrapopulacional, foram efetuadas regressoes
lineares entre seus valores e a distancia de cada quadrado
amostral até a linha d’agua, i.e., o plano de lama adjacente
(Hulzen et al. 2007).

RESULTADOS

As populagdes pioneiras de S. alterniflora e S. densiflora
ocupavam planos entremarés entre -15 € -9 cm NML (nivel
médio da lagoa estimado entre 1995-2005), que foram em
média alagados cerca de 72% do tempo ao longo da década.
A populacdo madura de S. densiflora encontrava-se entre
+2 ¢ +19 cm NML (média + desvio padrdo =+7 =2 cm
NML,; alagada 40 + 3% do tempo), localizada acima no
entremarés da populacao madura de S. alterniflora (entre
-1 e +8 cm NML; +4 + 1 cm NML; alagada 45 +2 % do
tempo). Baixos potenciais redox entre -15 e -125 mV foram
observados entre 0-5 cm de profundidade no sedimento das
populagdes pioneiras de S. alterniflora e S. densiflora (Fig.
2), mesmo durante os meses de aguas baixas do outono
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Fig.2. Perfil vertical do potencial redox (mV) no sedimento de populagdes
pioneiras (P) e maduras (M) de S. alterniflora (Sa) e S. densiflora (Sd)
em marismas da Ilha da Pdlvora, Rio Grande (RS).

(Costa et al. 2003). As populagdes maduras de ambas as
espécies, por outro lado, estavam submetidas a ambientes
mais oxidados (entre +89 ¢ +163 mV) nos primeiros 15
cm da camada superficial do sedimento (Fig. 2).

Os colmos da populacao pioneira de S. alterniflora
apresentaram altura média (79 + 10 cm) significativamente
(F=27,2; p<0,001) maior do que os da populagdo madura
(64 £ 4 cm). A densidade dos colmos vegetativos (F=139,1;
p<0,001) e a densidade total de colmos (F=100,4; p <0,001)
da populagdo madura de S. alterniflora foram duas vezes
maiores do que as da sua populagdo pioneira (Tab. 1). O
investimento na formagdo de estruturas reprodutivas foi
também diferenciado entre as populagdes amostradas de S.
alterniflora. Em média 14% dos colmos da populagao pioneira
apresentaram inflorescéncias (28 + 14 inflorescéncias m?),
enquanto a populagdo madura ndo floresceu. A populagao
pioneira produziu em média 126,0 + 61,3 espiguetas por
inflorescéncia (min. 67, max. 274) e apenas 0,4 = 1,0 cariopses
por inflorescéncia (Tab. 2). Considerando a densidade de
colmos reprodutivos, a fecundidade estimada para esta
populagéo foi de apenas 76 cariopses m?.

A populagio pioneira de S. densiflora apresentou uma
média das alturas maximas dos colmos (121 £ 12 cm)
significativamente maior (F= 17,9; p< 0,001) do que da
populacdao madura (103 £+ 11 cm). A densidade de colmos
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Tabela 1. Médias (+ desvio-padrdo) de altura dos colmos (A), das densidades de colmos vegetativos (V), de colmos reprodutivos (R) e total de
colmos (T), bem como da porcentagem de colmos reprodutivos (Fi%) nas populagdes pioneiras e maduras de Spartina alterniflora (n=15) e S.
densiflora (n=15) nas marismas da Ilha da Polvora (RS). Os resultados das Analises de Variancia interpopulacional também sao apresentados.

. Populagoes Interpopulaconal
S. alterniflora L
’ Pioneira Madura F p
A (cm) 79+ 10 64+4 27,2 <0,001
T (colmos m?) 227+ 44 453+ 76 100,4 <0,001
V (colmos m™) 190 +37 453 £76 158,9 <0,001
R (colmos m?) 28+ 14 0 1.219,0 <0,001
Fi (%) 14+£5 0 4533 <0,001
. Populagdes Interpopulacional
S. densiflora L
Pioneira Madura F p
A (cm) 120+ 12 103+ 11 17,9 <0,001
T (colmos m?) 10.084 £2.138 3.616+1.383 71,7 <0,001
V (colmos m? 9.528 £2.078 3.485+ 1350 65,8 <0,001
R (colmos m?) 557 +317 131+ 107 22,5 <0,001
Fi (%) 6+3 4+3 3.4 0,074

Tabela 2. Nimero de estruturas reprodutivas produzidas por populagdes pioneiras € maduras de Spartina alterniflora e S. densiflora nas marismas
da Ilha da Pélvora (RS). NRAC= numero total de racemos por inflorescéncia; NESPG= numero total de espiguetas por inflorescéncia; CAR=
numero de cariopses por inflorescéncia; FEC= fecundidade, niimero de cariopses por m™.

Estruturas S. alterniflora S. alterniflora S. densiflora S. densiflora
Reprodutivas (pioneira) (madura) (pioneira) (madura)
NRAC 7,1£28 0 9,8+34 48+1,7
NESPG 126,0 £ 61,3 0 198,8 £ 68,3 94,0 £29,1
CAR 04+1,0 0 29,2 +£31,5 20,5+10,2
FEC 76 0 16.258 2.199

vegetativos da populacdo pioneira de S. densiflora foi 9.528
+ 2.078 colmos m?, cerca de trés vezes maior (F= 65,8;
p<0,001) do que a da populagdo madura (3.485 + 1350
colmos m?)(Tab. 1). Adicionalmente, a populagdo pioneira
formou quatro vezes mais inflorescéncias do que a populacao
madura (F=22,5; p< 0,001), respectivamente, 557 + 317
e 131 £ 107 inflorescéncias m?, respectivamente. Apesar
da porcentagem média de colmos com inflorescéncias
nas populagdes pioneira e madura ndo ter apresentado
diferenca estatistica, variando de 6 + 3% a 4 + 3%, (Tab.
1), a produgdo das estruturas reprodutivas de S. densiflora
demonstrou um investimento nitidamente diferenciado entre
estas populagdes. A populacdo pioneira de S. densiflora
produziu duas vezes mais racemos (9,8 + 3,4 racemos
inflorescéncia') e espiguetas por inflorescéncias (198,8
+ 68,3 espiguetas inflorescéncia') do que a populagao
madura (4,8 £ 1,7 racemos inflorescéncia'; 94 + 29,1
espiguetas inflorescéncia™) (Tab. 2). Entretanto, o nimero
de cariopses produzidas por inflorescéncias foi apenas
42% maior na populacdo pioneira (29,2 + 31,5 cariopses
inflorescéncia™') do que na populagdo madura (20,5 +
10,2 cariopses inflorescéncia!). Apesar da maior eficacia
reprodutiva da populagdo madura (i.e., cariopses produzidas
por espiguetas), a grande densidade de colmos e a proporgado
de colmos que produzem inflorescéncias da populagdo
pioneira faz com que sua fecundidade seja cerca de 8
vezes maior (16.258 cariopses m?) do que a da populagado
madura (2.199 cariopses m?) (Tab. 2).

A decomposi¢do da variancia mostrou que, para ambas
as espécies, a altura dos colmos foi igualmente explicada por
diferencas entre estagios de desenvolvimento das marismas
e por variacdo espacial dentro das populagdes (Figs. 3A, B),
enquanto a densidade total e de colmos vegetativos eram 70-
80% contabilizada por diferengas entre populagoes (Fig. 3C).
A abundancia dos colmos reprodutivos (densidade e
porcentagem na populacdo) comportou-se de forma bem
diferente entre as espécies. Para S. alterniflora a abundancia
das estruturas reprodutivas ¢ contabilizada em mais de
90% por diferengas entre estagios de desenvolvimento
das marismas, enquanto para S. densiflora 50-90% destas
estruturas € explicada por variagao dentro das populagdes
(Figs. 3D, E).

Quanto as variaveis fortemente influenciadas pela
variagao espacial, as alturas médias dos colmos de
S. densiflora da marisma madura ndo se relacionaram
significativamente (r’= 0,02; p= 0,64) com o afastamento
da linha d’agua (do plano de lama adjacente) (Fig. 4A).
Entretanto, as alturas médias dos colmos dentro das
populagoes pioneira e madura de S. alterniflora aumentaram
significativamente (p<0,05) com o afastamento da linha
d’agua (Figs. 4B, C). Adicionalmente, a densidade ¢ a
percentagem de colmos reprodutivos de S. densiflora na
marisma madura reduziram significativamente com o
aumento da distancia da linha d’agua (Figs. 4C, D), que
explicou de 26 a 56% da variabilidade destas duas variaveis
dentro das populagdes.
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Figs.3 A-E. Variagdes nas alturas (A) e densidades de colmos (totais,
vegetativos e reprodutivos) (B-D), como da percentagem de colmos
reprodutivos (E) contabilizadas por Andlises de Variancia entre e dentro das
populagdes pioneiras e maduras de S. alterniflora (Sa) e S. densiflora (Sd)
em marismas da Ilha da Polvora, Rio Grande (RS). SQ% = percentagem
do total da soma dos quadrados.

DISCUSSAO

As duas espécies de Spartina demonstraram marcada
variabilidade morfoldgica e distintos padrdes de
investimento reprodutivo entre populagdes pioneiras e
maduras. Adicionalmente, caracteristicas da forma de
crescimento como a altura e a densidade dos colmos
demonstraram uma grande variabilidade espacial
(intrapopulacional) relacionada com a distancia da borda
plano de lama-marisma.

As populagdes maduras encontravam-se em pisos
entremarés mais altos do que as populagdes pioneiras,
diferenga resultante do soerguimento biogénico da marisma,
que induz distintas condi¢des de alagamento capazes de
influenciar o crescimento e a reprodu¢do das plantas. Os
colmos das populagdes maduras de ambas as espécies
apresentaram menores alturas do que os das populagdes
pioneiras. O mesmo padrao de crescimento foi observado
anteriormente para S. alterniflora no estuario da Lagoa dos
Patos (Copertino et al. 1997) e em estuarios da América
do Norte (Gallagher et al. 1988, Bertness 1991, Tyler &
Zieman 1999), bem como para S. anglica (Thompson
et al. 1991) e S. maritima (Castillo et al. 2005). Apesar
de algumas evidéncias de diferencas genotipicas entre
populacdes de Spartina crescendo em distintos niveis da
zona entremarés (Gallagher et al. 1988, Proffit et al. 2003),
transplantes reciprocos de plantas entre populacdes de
diferentes pisos t¢ém demonstrado reversdes das diferengas
de tamanho nos colmos (Gallagher et al. 1988, Thompson
et al. 1990, Bertness 1991, Proffit et al. 2003, Castillo et
al. 2005) e, consequentemente, um forte controle edafico
e do estresse de alagamento sobre esta caracteristica
das plantas. Potenciais redox negativos em superficie
e nos primeiros decimetros de profundidade, como os
observados nas zonas pioneiras, tém sido encontrados
em areas baixas de marismas frequentemente alagadas
(Bertness 1991, Tyler & Zieman 1999, Nieva ef al. 2001,
Castillo et al. 2005) e relacionados ao acimulo de sulfetos
e outros compostos toxicos as plantas de marismas, bem
como diferengas na disponibilidade de nutrientes entre
estas areas baixas e partes mais altas na zona entremarés
(Bradley & Morris 1990, Tyler & Zieman 1999, Mendonga
& Costa 2008). Castillo et al. (2005) em seu estudo com
34 populagdes de S. maritima do sudoeste da Espanha,
observaram que populagdes de areas com baixo potencial
redox tenderam a ter maiores alturas de colmos. Segundo
estes autores, condigdes hipdxicas parecem estimular o
desenvolvimento dos colmos, o que resultaria em uma
oxigenacao mais eficiente do substrato por colmos com
sistemas aerenquimaticos mais desenvolvidos.

Spartina alterniflora e S. densiflora demonstraram
diferentes padrdes de ocupagdo espacial das marismas
por suas populac¢des pioneiras e maduras. S. alterniflora
apresenta um adensamento de colmos na sua populagio
madura em relagdo a pioneira, enquanto S. densiflora reduz
grandemente o numero de colmos em populagdes maduras
no sudoeste do Atlantico. Estas diferengas podem ser
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Figs.4 A-D. Varia¢do em relacdo a distancia da linha d’agua (planos de lama adjacentes) na altura dos colmos (A, B), densidade (C) e percentagem
de colmos reprodutivos (D) de populagdes pioneiras e maduras de S. alterniflora (Sa) e S. densiflora (Sd) em marismas da Ilha da Pélvora (Rio
Grande, RS), que apresentaram alta variabilidade intrapopulacional. Linhas de regressdes lineares sdo apresentadas quando um efeito significativo

(p<0,05) da distancia na variavel foi detectado.

explicadas pelos diferentes habitos rizomatosos. A formagao
espacada de colmos de S. alterniflora, devido grandes
distancias entren6s do rizoma (forma de crescimento
“guerrilla” sensu Lovett Doust & Lovett Doust 1982),
resulta em baixa densidade de colmos nas areas pioneiras.
Com o passar do tempo, ramificagdes dos rizomas,
brotamento de colmos ¢ a germinagdo de sementes, novos
colmos ocupam o espago disponivel, adensando a marisma.
Semelhantemente, Dai & Wiegert (1996) encontraram uma
densidade média de colmos de S. alterniflora cinco vezes
menor em uma marisma jovem do que em uma marisma
madura na Georgia (E.U.A.). Plantas de Spartina densiflora,
com pequena distancia entrends nos rizomas, investe
pesadamente na formagdo de colmos (formando tufos)
para colonizac¢do de novos habitats (forma de crescimento
“phalanx” sensu Lovett Doust & Lovett Doust 1982). As
densidades da populacdo pioneira de S. densiflora (2.000-
12.000 colmos m™) foram semelhantes as citadas para

esta espécie por outros autores em outras localidades da
América do Sul (Vicari 2002, Martinetto ef al. 2016) e da
Espanha (Nieva et al. 2005). Esta forma de crescimento
de S. densiflora ¢ altamente competitiva, por dificultar
a ocupagdo das marismas jovens por outras espécies,
promovendo escassez de luz e espaco aéreo (Castellanos
etal. 1988, Costa et al. 2003), além de favorecer a retengdo
de particulas e maior resisténcia mecanica ao fluxo das
marés (Nieva et al. 2001). Da mesma forma, a reducao
da densidade de colmos em populacdes maduras de S.
densiflora também foi observada por Nieva et al. (2005)
em marismas no sudoeste da Espanha. Esta reducao
em marismas maduras, mais clevadas no entremarés,
parece estar relacionada com mortalidade dos colmos
apos frutificacdo (Nieva et al. 2001), visto que os colmos
de Spartina sdo monocarpicos (Castellanos ef al. 1998;
Nieva et al. 2001). Esta mortalidade, aparentemente, ndo
¢ acompanhada por uma reposi¢do na mesma magnitude,
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pela formagdo de novos rizomas com botdes germinativos
para darem origem a novos colmos.

Houve uma marcada reducgdo no investimento
reprodutivo entre marismas pioneiras ¢ maduras para
ambas as espécies. Neste estudo, 14% dos colmos da
populacao pioneira de S. alterniflora floresceram, enquanto
a populagdo madura com mais de 50 anos nao floresceu.
Estudos anteriores de S. alterniflora no estuario Lagoa dos
Patos também registraram altos valores de proporgdo de
colmos reprodutivos (40-70%) em populagdes pioneiras
desta espécie (Copertino et al. 1997, Costa & Marangoni
1997, Mendonga & Costa 2008, Marangoni & Costa 2012).
De forma semelhante, Castellanos et al. (1998) observaram
auséncia de floragdo em populagdo madura de S. maritima e
uma incidéncia de 17% de floragdo em populagéo pioneira
da mesma espécie. Segundo estes autores a reducdo
do florescimento em populagdes maduras pode estar
relacionada a um mecanismo densidade-dependente da
floragdo, experimentalmente demonstrado por Thompson
et al. (1990) pela adicao de nutrientes em populagdes
maduras de S. anglica. O aumento da disponibilidade de
nutrientes por colmo pode ser um importante determinante
do investimento reprodutivo. Tyler & Zieman (1999)
observaram que as marismas mais ricas em nutrientes
(fosfato ¢ amonio) apresentavam maiores porcentagens
de colmos reprodutivos de S. alterniflora (24-35%) do
que marismas pobres em nutrientes (13-15%) na costa
Atlantica norte-americana.

Diferente das demais espécies de Spartina citadas
acima, a proporcao de colmos reprodutivos de S. densiflora
variou pouco entre populagdes pioneira e madura (médias
globais entre 4 a 6%), entretanto o nimero absoluto
de inflorescéncias produzidas pela populacao pioneira
foi quatro vezes superior a madura, devido a maior
densidade total de colmos nesta primeira populagao.
Contrastantemente, Nieva et al. (2001) observaram em
marismas espanhois diferengas marcantes na propor¢ao
de colmos reprodutivos de populacdes pioneiras (5 a 37%)
e maduras de S. densiflora (0,07 a 0,27%). Um baixo
investimento reprodutivo também foi observado por Vicari
et al. (2002) para uma populagdo madura de S. densiflora
na Argentina; 1,4% de colmos reprodutivos. As médias
globais de porcentagens de colmos reprodutivos de S.
densiflora encontradas em nosso estudo foram baixas,
inclusive quando comparadas com os 24% descritos por
Costa & Marangoni (1997) em uma populagdo pioneira
na mesma ilha.

A fecundidade da populag@o pioneira de S. alterniflora
da Ilha da Poélvora foi extremamente baixa, produzindo
em média apenas 0,4 cariopses por inflorescéncia ou
76 cariopses m~. Este resultado é semelhante ao de
populagdes invasoras de S. alterniflora na Baia de San
Francisco (E.U.A.), que produziram de 10 a 30 espiguetas
por racemo (Dachler 1998) ou entre 250 e 660 espiguetas
por inflorescéncia (considerando até 25 racemos por
inflorescéncia; Mobberley 1956), mas apenas 0,8 cariopses

por inflorescéncia (Callaway & Josselyn 1992). Entretanto,
a producdo de cariopses por S. alterniflora ¢é irregular,
com uma grande variabilidade interanual e local (Daehler
& Strong 1994). Intensificacdo de fatores inibitdrios dos
processos de polinizagdo anemofila e de fecundagdo
cruzada (caracteristicos de S. alterniflora;, Fang et al.
2004), como chuvas excessivas no periodo de polinizacao,
poderiam explicar o grande niimero de estruturas florais
que ndo geram cariopses. Esta variagdo na produgao de
cariopses pode estar também relacionada a predagdo de
inflorescéncias por insetos ¢ aves (Bertness & Shumway
1992), bem como variagdes nas populagdes de polinizadores
e ocorréncia de processos abortivos como mecanismo de
defesa contra a autofecundagéo (Dachler & Strong 1994).
A ag@o de predadores de sementes e a contaminagdo por
fungo (Claviceps) foram observadas em muitas espiguetas,
mas ndo quantificados neste estudo e poderiam ter atacado
frutos em formacao, prejudicando o desenvolvimento das
cariopses.

As populagdes de S. densiflora demonstraram maior
eficiéncia média na produgdo de cariopses (20 cariopses
de 94 espiguetas por inflorescéncia; populacdo madura)
e maior fecundidade (16.258 cariopses m?; populagdo
pioneira) do que populagdes de S. alterniflora. Uma
maior producdo de cariopses por S. densiflora promove
um mecanismo eficiente de dispersdo e colonizag¢do de
novas areas (Callaway & Josselyn 1992, Daehler & Strong
1994, Nieva et al. 2001). Devido a pequena capacidade de
extensdo horizontal dos rizomas de S. densiflora (Costa &
Marangoni 1997, Marangoni & Costa 2012), sua ocupagao
espacial ocorre principalmente pela grande producdo e
dispersao de sementes, cuja germinacao permite a formacao
de varios nucleos de colonizagdo vegetativa de planos
de lama. A combinagdo da saturagdo do ambiente com
sementes ¢ a alta densidade de colmos das populagdes
pioneiras ¢ um efetivo mecanismo de ocupagéo de areas nao
vegetadas e de exclusdo de espécies nativas de marismas
invadidas por S. densiflora na Europa (Nieva et al. 2001)
¢ Costa Pacifica da Califérnia (Kittelson & Boyd 1997).

Apesar das marcadas diferengas entre populagdes
pioneiras e maduras, mais de 50% da variabilidade nas
alturas das plantas de ambas as espécies foi explicada por
diferengas intrapopulacionais. No caso especifico de S.
alterniflora esta variabilidade local pode ser relacionada por
um estimulo ao crescimento em altura com o afastamento
da linha d’agua-borda do plano de lama. Proffit ez al. (2003)
descreveram maiores alturas de plantas de S. alterniflora nos
centros do que nas bordas de tufos crescendo por dois anos
em planos de lama, atribuindo esta resposta a maximizagao
da captura dos recursos. Segundo estes autores, melhores
capturas de espago ¢ recursos no sedimento ainda néo
ocupado s3o alcangadas com uma forma de crescimento
baseada em varios pequenos colmos (mais perfilha¢ao), em
vez de poucos colmos de grande porte. Dados de adicao
de fosfato e amoénio em plantios na zona entremarés
(Mendonga & Costa 2008) e em condi¢des controladas
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de casa de vegetagdo (Azevedo ef al. 2016), sugerem que
alta disponibilidade destes elementos sob baixas razdes
N:P induzem a perfilhagdo de S. alterniflora e consequente
rapida ocupacdo espacial. Na situagdo de campo, baixas
razdes N:P (i.e.; 2,5:1) ocorrem em solos com baixos valores
negativos de redox, que favorecem a liberacao de fosforo
ligado a hidréxidos e 6xidos, bem como a denitrificagdo
(Tyler e Zieman 1999, Costa et al. 2003, Mendonga & Costa
2008). Quantidades médias significativamente maiores de
ortofosfato foram encontradas em planos entremarés nao
vegetados (68 mg kg') do que em marismas jovens de S.
alterniflora (49-53mg kg') ou no interior de marismas
maduras de S. densiflora (38 mg kg') (Costa et al. 2003,
Marangoni & Costa 2012). Consequentemente, condi¢des
nutricionais estimulantes a perfilhagdo de S. alterniflora
na borda de suas populagdes com planos nao vegetados,
parecem ser determinantes do menor desenvolvimento
vertical dos seus colmos nestes habitats transicionais.

A variagdo espacial nas condi¢cdes ambientais também
afeta a densidade e a propor¢ao de colmos reprodutivos de
S. densiflora na populagdo madura, cujos valores médios
diminuem com o aprofundamento na matriz vegetada. Estes
resultados sugerem que, como observado entre marismas
pioneiras e maduras, a floragao desta espécie ¢é estimulada
pela proximidade com areas mais frequentemente alagadas
onde ha maior perfilhagdo. Este padrao espacial pode ser
o resultado de pelo menos dois processos. O primeiro
processo, mencionado anteriormente, resulta da combinagado
da monocarpia dos colmos ¢ a pequena formagéo de novos
rizomas com botdes germinativos, que possam originar
novos colmos em areas ocupadas por S. densiflora a varias
décadas (Nieva et al. 2001). O segundo processo poderia ser
aredugao da disponibilidade de fosforo, devido a elevacao
do terreno por ag@o biogénica de S. densiflora, que pode
aumentar do potencial redox (Nieva et al. 2001, 2005). A
densa rede de raizes com aerénquima promove a formagao
de ferro oxidado e 6xido de aluminio, compostos capazes
de fixar o fosfato, tornando esse nutriente menos disponivel
no sedimento (Baumgarten ef al. 2001, Mendonga &
Costa 2008). Contrastantemente, processos que aceleram
a degradagdo/mineralizacdo do detrito na marisma, tais
como incéndios ou intensa atividade de herbivoria e/ou
escavacao por caranguejos da zona entremarés, aumentam
apropor¢ao de colmos reprodutivos de populagdoes maduras
de S. densiflora (Nieva et al. 2001, Bortolus et al. 2004).

Este estudo demonstrou uma grande variagao na altura
de colmos, na densidade de colmos ¢ na abundancia
de estruturas reprodutivas entre diferentes estagios de
desenvolvimento de marismas recobertas pelas gramineas
S. alterniflora ¢ S. densiflora. Populagdes pioneiras de S.
densiflora utilizam de alta fecundidade para nucleagao,
a partir de sementes que resultam em novos tufos de
colmos sobre planos de lama ndo colonizados, enquanto
S. alterniflora ocupa o espaco disponivel através do
alongamento de seus rizomas e perfilhamento de varios
colmos com pequena altura. Ambas as espécies mantém suas

populacdes de marismas maduras principalmente através da
propagacdo vegetativa. Fatores edaficos relacionados com o
potencial redox e a disponibilidade de nutrientes parecerem
ser determinantes de alta variabilidade na altura (ambas
as espécies) e na abundancia de estruturas reprodutivas
(S. densiflora) dentro de populacdes pioneiras e maduras.
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