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RESUMO

Os manguezais sdo ecossistemas importantissimos para a biodiversidade costeira e servigos
ecossistémicos, como sequestro de carbono e protecdo contra desastres naturais. A
regeneragdo natural depende significativamente da dispersdo de propagulos, processo que
conecta populagdes e permite respostas adaptativas a mudangas ambientais. Este estudo revisa
os mecanismos de dispersdo, variacdes interespecificas e implicagdes para a estrutura dos
manguezais, visando orientar estratégias de restauragdo. A revisdo bibliografica narrativa
(utilizando a Web of Science, 63 publicagdes) analisou os mecanismos de dispersdo de
propagulos, suas implicagdes adaptativas e variagdes interespecificas na estruturacao desses
ecossistemas. Os resultados destacam que a dispersdo ocorre em trés estagios
interdependentes (emigracdo, transferéncia e imigracdo), modulados por fatores fisicos
(correntes, marés) e biologicos (morfologia dos propagulos, predacdo). Variagdes
interespecificas, como viviparidade., alta fecundidade e densidade dos propagulos, podem
explicar alguns padrdes de zonagdo e resiliéncia. A Hipdtese de Selecao das Marés (TSH) foi
revisada, com evidéncias de que a gravidade especifica dos propagulos, ndo apenas o
tamanho, determina sua distribuicdo. Conclui-se que a dispersdo ¢ vital para a adaptacao as
mudangas climaticas, exigindo politicas de conservacao que integrem dados hidrodinamicos e

tragos funcionais das espécies.

Palavras-chave: Manguezais; dispersdo de propagulos; regeneracao; estrutura de populagdes;

gravidade especifica; dispersdo de longa distancia; resiliéncia ecoldgica.



ABSTRACT

Mangroves are critical ecosystems for coastal biodiversity and ecosystem services, such as
carbon sequestration and protection against natural disasters. Natural regeneration critically
depends on propagule dispersal, a process that connects populations and enables adaptive
responses to environmental changes. This study reviews dispersal mechanisms, interspecific
variations, and implications for mangrove structure, aiming to guide restoration strategies.
The literature review (Web of Science, 63 publications) analyzed propagule dispersal
mechanisms, their adaptive implications, and interspecific variations in the structuring of
these ecosystems. The results highlight that dispersal occurs in three interdependent stages
(emigration, transfer, and immigration), modulated by physical factors (currents, tides) and
biological factors (propagule morphology, predation). Interspecific variations, such as
viviparity, high fecundity, and propagule density, can explain some zonation patterns and
resilience. The Tidal Sorting Hypothesis (TSH) was revised, with evidence that the specific
gravity of propagules, not just size, determines their distribution. It is concluded that dispersal
is vital for adaptation to climate change, requiring conservation policies that integrate

hydrodynamic data and species functional traits.

Keywords: Mangroves; Propagule dispersal; Regeneration; Population Structure; Specific

gravity; Long-distance dispersal (LDD); Ecological resilience.
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1 INTRODUCAO

Os ecossistemas de manguezal estdo entre os mais produtivos do mundo, com
importancia bioldgica e ecologica crucial. Sdo ecossistemas complexos e estruturalmente
ricos, caracterizados por arvores de idades variadas e estratificagdo vertical, moldados por
processos demograficos e forcas fisicas como marés e tempestades (GRUETERS et al., 2019;
BERGER et al., 2008). Eles sustentam espécies terrestres, estuarinas ¢ marinhas provendo
habitat e alimento, além de fornecer nutrientes a outros ambientes costeiros, como recifes de
coral e bancos de capim marinho (POLIDORO et al. 2010; AGARDY et al. 2017).

Os manguezais contribuem significativamente para servigcos ecossistémicos, servicos
esses avaliados em mais de USS$ 1,6 bilhdo anualmente (ZHANG et al. 2018). Esses servigos
incluem estabilizagdo de costas, prevengao de erosdo, reducao de impactos de desastres (como
tsunamis), sequestro de carbono (25,5 milhdes de toneladas/ano), neutralizagdo de toxinas e
recursos para alimentag¢do, medicina, combustivel e turismo (EONG, 1993; DAS; VINCENT
2009; SPALDING; PARRETT, 2019; DAHDOUH-GUEBAS et al. 2018; POLIDORO et al.
2010; AGARDY et al. 2017; CERRI et al. 2022). Pesquisas destacam o papel dos manguezais
no sustento da pesca (80% das capturas globais dependem do mangue) e na regulagdo de
ecossistemas costeiros (DUKE et al. 2014).

Em manguezais, agdes de restauragdo se tornam necessarias diante de fatores como
fendmenos naturais (furacdes e incéndios), interferéncias antropogénicas e reduc¢dao na
densidade de propagulos de mangue (LIU et al., 2024; NGEVE; KOEDAM; TRIEST, 2021;
ZHANG et al., 2021; BORJA; BONIFAZ, 2023). A perda de manguezais afeta servigos
ecossistémicos, como protecdo contra erosdo e habitat para espécies marinhas, destacando a

urgéncia de estratégias de restauragdo (DUKE et al., 2007; DOUGHTY et al., 2017).

A regeneracao de populagdes de plantas € uma base extremamente importante
para a pesquisa ecoldgica, oferecendo frequentemente novas percepgdes sobre 0s processos
que sustentam a biodiversidade e a funcionalidade do ecossistema (LAESTADIUS et al.
2011). Além, disso, entre 1990 e 2010 mais de 2 bilhdes de hectares de terras foram
desmatadas e degradadas globalmente (1 bilhdo dos quais estio em regides tropicais)
(CHAZDON; URIARTE, 2016), o que indica a importancia de se conhecer os mecanismos de
regeneragao das populagdes para utilizar esse conhecimento para acdes de restauragdao de
areas degradadas. A regeneracdo de uma populacio compreende todos os processos

envolvidos na producgdo de sementes, dispersdo, germinagdo, estabelecimento e sobrevivéncia
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de plantulas e desempenha um papel fundamental na formagdo da dindmica populacional de

plantas e da estrutura da comunidade (GRUBB, 1977).

A regeneracao natural ¢ essencial para a estabilidade dos manguezais, pois mantém a
biodiversidade e reduz a necessidade de intervencdo humana (FERREIRA et al., 2015;
KAIRO et al., 2008). A recuperacao pos-disturbio em manguezais depende de dispersao de
propagulos, estabelecimento e sobrevivéncia de plantulas, influenciados por fatores como
marés, morfologia do terreno e proximidade de fontes de propagulos (DI NITTO et al., 2013;
SOUSA et al., 2007).

A fase de dispersdo ¢ um importante processo que determina o potencial para
colonizar novos habitats e nichos desocupados elegiveis para o estabelecimento de uma
espécie, e para rastrear condigdes ambientais favoraveis sob mudancas climaticas (VAN DER
STOCKEN et al., 2019). E um mecanismo essencial para a regeneragdo dos manguezais, pois
garante reposi¢ao de plantulas em areas degradadas, mantém a conectividade entre
populacdes e permite respostas a mudancas ambientais e preserva a diversidade genética
necessaria para adaptacdo a longo prazo (WARD et al. 2016; VAN DER STOCKEN et al.
2019; SOUSA et al. 2007). Em alguns contextos de fragmentagcdo, a dispersdo pode
compensar a perda de habitat auxiliando a manutengao de populagcdes (HERMANSEN et al.,
2017; BINKS et al., 2018), porém quando a fragmentacdo de habitats e pressdes
antropogénicas reduzem a producdo de propagulos e a conectividade, hd um importante
comprometimento da resiliéncia dos manguezais (HAMILTON; CASEY, 2016; RICHARDS;
FRIESS, 2016).

Nesse contexto, com a mudanga climatica e aumento do nivel do mar, a capacidade de
dispersdo ¢ fundamental para que os manguezais consigam migrar para terras mais altas,
substituindo ecossistemas como pantanos salgados (SAINTILAN et al., 2014; OSLAND et
al., 2017). Sem dispersdo eficiente, os manguezais perderiam capacidade de se regenerar apos
perturbagdes e de acompanhar mudangas como a elevacdao do nivel do mar, comprometendo

sua sobrevivéncia futura (LOVELOCK et al., 2015; WARD et al., 2016).

Apesar da relevancia ecoldgica, os estudos sobre dispersdo em manguezais sio
fragmentados, com lacunas na compreensao dos fatores fisicos e bioldgicos que modulam o
processo em diferentes escalas espaciais (BULLOCK; NATHAN, 2008; NATHAN et al.,
2008). Assim, o objetivo deste trabalho foi realizar um levantamento do conhecimento sobre

dispersdao de espécies arboreas de manguezal, a partir de uma revisao bibliografica narrativa,
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buscando identificar perspectivas para futuras pesquisas sobre o assunto e apontar lacunas de
conhecimento que devem ser preenchidas. O trabalho buscou responder quatro perguntas
centrais: quais sao os mecanismos de dispersdao de espécies arboreas dos manguezais? Qual &
a importancia adaptativa desses mecanismos? Quais sdo as variagdes interespecificas e seu

significado para a estrutura dos manguezais?

2 METODOLOGIA

Revisdo bibliografica ¢ uma pesquisa cientifica que visa a identificar, avaliar e
sintetizar as evidéncias j& existentes sobre um tema a partir de um processo de andlise e
sintese de publicacdes (HOLLIER, [s.d.]). Neste trabalho, estabelecemos primeiramente as
bases de pesquisa que seriam usadas para leitura e utilizacao de publicagdes académicas sobre
o tema. A base de dados e pesquisa utilizada foi a plataforma “Web of Science”, cujo acesso
foi possivel pelo sistema da Comunidade Académica Federada (CAFe) que se localiza no
Portal de periddicos da Capes. Para realizar a pesquisa, selecionamos palavras-chave que
permitissem recuperar um conjunto de trabalhos que fosse representativo do assunto, tanto do
ponto de vista quantitativo quanto qualitativo. As palavras-chave utilizadas em uma primeira
pesquisa foram: “mangrove” e “propagule dispersal”. Na segunda pesquisa as palavras-chave
utilizadas foram: “mangrove” e “dispersal”. Ap0s isso, na terceira pesquisa, foram utilizadas

as seguintes palavras-chave: “mangrove ecological importance”.

A partir das buscas de referéncias por palavras-chave, foi feita uma selecdo de
referéncias a partir da analise do titulo dos trabalhos. Foram selecionadas as publica¢gdes com
o titulo mais condizente com o proposito do trabalho, como as pesquisas poderiam apresentar
uma quantidade grande de resultados, foi estabelecido um recorte por relevancia dos artigos
(determinado pelo algoritmo proprio da base de dados Web of Science), sendo 200 para a
segunda pesquisa e 50 para a terceira pesquisa. Em seguida, foi feita uma segunda sele¢do a
partir da leitura e sele¢do por resumos, onde as publicagdes com resumos menos relacionados
com o objetivo do trabalho foram descartadas. Com o montante de publicacdes resultantes, foi
realizada leitura e andlise de cada referéncia selecionada, com elabora¢do de apontamentos

para a elaboracdo de uma sintese de revisdo bibliografica.
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3 RESULTADOS

O namero de resultados obtidos com a primeira pesquisa na base de dados (Web of
Science) foi de 133 resultados. Em seguida, na segunda pesquisa, foram obtidos 692
resultados, dentre os quais apenas os 200 resultados mais relevantes foram considerados para
selecdo por titulo a posteriori. Por ultimo, na terceira pesquisa, foram obtidos 602 resultados,
dentre os quais apenas os 50 resultados mais relevantes foram considerados no momento da

selecdo por titulo.

Grafico 1 - Numero total de Resultados obtidos durante a pesquisa.

Terceira Pesquisa 602
Segunda Pesquisa 692
Primeira Pesquisa 133

0 100 200 300 400 500 600 700
Fonte: elaborado pelo autor.

Grafico 2 — Numero total de resultados apds o recorte de relevancia.

Terceira Pesquisa |50

Segunda Pesquisa 200

Primeira Pesquisa 133

Fonte: elaborado pelo autor.
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Ao fim das pesquisas, um total de 81 artigos foram selecionados durante o processo de
selecdo por titulo. Posteriormente, ao passarem pela selecdo por resumos, um total de 63

publicacdes foram selecionadas.

Grafico 3 — Numero total de artigos selecionados

Selegdo por titulo 81

Selecdo por resiumo 63

Fonte: elaborado pelo autor.

4 DISCUSSAO

4.1 Mecanismos de dispersao

O estudo de Van der Stocken et al. (2019), propde uma estrutura para entender a
dispersdao de propagulos em manguezais, dividindo o processo em trés estagios interligados:
emigracao, transferéncia e imigracdo. Cada estadgio ¢ modulado por fatores fisicos, biologicos
e ecologicos especificos, que determinam a eficiéncia da dispersdo e a conectividade entre
populagdes. A emigracdo ¢ um estagio que depende de fatores especificos como a fase
liberacao de propagulos e a fecundidade das arvores produtoras de sementes. A liberacao de
propagulos ¢ determinada pela fenologia da espécie ou arvore-mae e define a distancia a se
percorrer pelo propagulo em func¢do da sincronizagdo entre o timing reprodutivo e os fluxos
de marés e do rio (BOWLER; BENTON, 2005; VAN DER STOCKEN et al., 2015a). Ja a
fecundidade, quantidade de propagulos liberados pela arvore-mae, podendo ter um trade-off
entre tamanho-quantidade, determinando diferengas entre espécies na capacidade de atingir

diferentes distancias (BOWLER; BENTON, 2005; VAN DER STOCKEN et al., 2015a).



18

A transferéncia ¢ a fase intermedidria em que os propagulos se movem pelo ambiente
aquatico ou sdo transportados por correntes, ventos € marés. A trajetoria ¢ determinada pela
interacao entre caracteristicas dos propagulos (tamanho, densidade) e fatores hidrodinamicos

(correntes costeiras, ventos) (RABINOWITZ, 1978; VAN DER STOCKEN et al., 2015b).

A imigracdo € o estagio final em que os propdgulos encalham em um novo local e
tentam se estabelecer. Esse estagio ¢ influenciado por fatores locais como predacdo de
propagulos por insetos, crustaceos e mamiferos; e retengdo de propagulos na vegetacao por
raizes aéreas ou detritos, especialmente em florestas densas (SOUSA et al., 2007; VAN DER
STOCKEN et al., 2015a). Depende de condigdes ambientais no local de encalhe, como
salinidade, competicdo e estabilidade sedimentar, que filtram o sucesso do estabelecimento

(KRAUSS et al., 2008; FRIESS et al., 2012).

4.2 Importancia adaptativa

A dispersd@o é um processo critico para a persisténcia de espécies, permitindo que
populagdes rastreiem condigdes ambientais favoraveis em cenarios de mudangas climéticas,
como elevagao do nivel do mar e alteragdes de temperatura (TRAVIS et al., 2013; VAN DER
STOCKEN et al., 2019). Manguezais possuem espécies com propagulos hidrocoricos com
alto potencial de dispersdo, o que facilita a colonizagdo de novas areas e a manutengdo de
amplas distribuigdes costeiras (ELLISON et al., 1999; VAN DER STOCKEN et al., 2019). A
viviparidade, germinacdo de propagulos ainda na arvore-mae, ¢ uma adaptagao chave para
sobrevivéncia em ambientes intertidais, facilitando a dispersdo e estabelecimento
(TOMLINSON; COX, 2000; VALIELA et al., 2001). Adaptagdes como flutuabilidade
prolongada (Rhizophora) ou producdo massiva de sementes (Sonneratia) maximizam a
colonizagdo de novos habitats, promovendo uma dispersao eficiente diante das caracteristicas
peculiares dos manguezais (VAN DER STOCKEN et al. 2019). Mecanismos de tolerancia ao
sal (como o de Avicennia sp.) e de dorméncia (como o de Bruguiera sp.) permitem

sobrevivéncia em condigdes extremas (CLARKE et al., 2001).

A capacidade de flutuagdo e a densidade especifica dos propagulos variam entre
espécies e locais, o que afeta diretamente seu padrao de dispersdo ao longo de gradientes

estuarinos e intertidais (VAN DER STOCKEN et al., 2015; DUKE, 1998). A salinidade da
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dgua afeta a flutuabilidade dos propagulos, influenciando sua dispersdo e estabelecimento,
com variacdes interspecificas na resposta a densidade da agua (CLARKE, 1995; ROBERT et
al., 2015). A dispersdao por correntes marinhas ¢ limitada por fatores como densidade e
salinidade, exigindo selecdo estratégica de espécies para zonas especificas (VAN DER
STOCKEN et al., 2015; WANG et al., 2019). Por outro lado, a viabilidade diminui com o
tempo de flutuagdo; por exemplo, propagulos de Avicennia germinans t€m taxa de
estabelecimento reduzida apos 45 dias no mar (ALLEMAN; HESTER, 2011; SIMPSON et
al., 2017), indicando que mesmo com alta flutuabilidade, os propagulos podem ndo ser
capazes de se estabelecer a longas distancias caso demore muito tempo para chegarem a fase

de imigragao.

A dispersao permite que propagulos alcancem areas desocupadas ou degradadas, como
bancos de lama ou zonas costeiras em mudanga, facilitando a regeneragdo natural (BALKE et
al., 2013; VAN DER STOCKEN et al., 2019). E importante salientar que as correntes de maré
atuam em escalas locais, auxiliando na dispersao em regides estuarinas, enquanto correntes
oceanicas (como a Corrente do Golfo) podem permitir dispersdo transcontinental
(RABINOWITZ, 1978; VAN DER STOCKEN et al., 2019). A dispersdo de longa distancia
(LDD), ¢ muito importante para espécies de manguezal manterem fluxo génico entre
populagdes isoladas, evitando endocruzamento e aumentando a resiliéncia genética (GENG et
al., 2008; CERON-SOUZA et al., 2015), tendo em vista que a variabilidade genética
introduzida por propagulos dispersos permite que populagdes se adaptem a condigdes locais,
como salinidade e inundagdo (DANGREMOND & FELLER, 2016; KENNEDY et al., 2017).
Hé evidéncia de que as espécies de manguezal variam em sua capacidade para LDD. Por
exemplo, enquanto espécies como Heritiera littoralis focam em dispersdao de longa distancia
(LDD), outras como Aegiceras corniculatum priorizam recrutamento local, mantendo a
diversidade funcional dos ecossistemas (VAN DER STOCKEN et al., 2019). Tem sido
reconhecido que espécies com propagulos pequenos priorizam dispersdao ampla, colonizando
areas expostas rapidamente (SOUSA et al., 2007). J& espécies com propagulos grandes
investem em estabelecimento local e desenvolvimento inicial mais eficiente, garantindo
sucesso em ambientes estdveis (CLARKE et al, 2001). Algumas espécies apresentam
propagulos com longo periodo de dorméncia, retardando o enraizamento até encontrar
condigdes adequadas, aumentando as chances de regeneracdo (CLARKE et al., 2001;

STEELE, 2006).
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Estudos t€ém mostrado como as caracteristicas de dispersao de espécies de manguezal
proporcionam a regeneracao de populagdes diante de distirbios naturais e antropogénicos. Em
manguezais sujeitos a tempestades e furacdes que danificam as florestas, algumas espécies
com propagulos especializados em dispersdo por ventos, sdo beneficiadas por estes eventos,
podendo se dispersam para areas interiores, regenerando areas afetadas (PROFFITT et al.,
2006; JIANG et al., 2014). Em manguezais fragmentados, a dispersdo pode conseguir
compensar a perda de habitat ao conectar remanescentes florestais, apesar das pressdes
antropogénicas causadoras da fragmentacio (HERMANSEN et al., 2017; BINKS et al.,,
2018). Eventos estocasticos de LDD podem facilitar a expansdo de manguezais para novas

areas sob mudangas climaticas (KENNEDY et al., 2020; SAINTILAN et al., 2014).

Por fim, as adaptacdes especificas de dispersdo de espécies de manguezal permitem
definir sugestdes para a restauracdo de areas degradadas. Em muitos casos, a regeneracao
natural deve ser priorizada, sendo suficiente para ocorrer regeneracao das populagdes, mas em
areas muito degradadas em que haja deficiéncia na imigragdo, o plantio direto de propagulos ¢
necessario para acelerar a recuperacio (KAMALI; HASHIM, 2011; SCHMITT; DUKE,
2015). Por outro lado, alguma espécies podem ser priorizada dado sua alta capacidade
regenerativa, como Aegiceras corniculatum, sendo ideais como pioneiras em projetos de
reflorestamento, reduzindo a necessidade de intervengao (LEWIS, 2005; RAGANAS et al.,
2020).

4.3 Significado das variac¢des interespecificas

Dadas a exposigdao aos fluxos hidrolégicos fluviais e marinhos, o conjunto de
adaptacdes dispersivas de espécies arboreas de manguezais estdo relacionadas, de diferentes
formas, ao uso da dgua como agente de dispersdo. Mesmo havendo um ntimero reduzido de
espécies arboreas adaptadas a viver nos manguezais, ha uma diversidade de adaptagdes
compondo diferentes estratégias para alcancar a maior probabilidade das sementes alcancarem
sitios seguros para a germinagdo. Elaboramos abaixo um panorama das diferentes adaptagdes
encontradas na revisdo de literatura, incluindo espécies de nove géneros, que demonstram a

diversidade de estratégias dispersivas de espécies arboreas de manguezal.

Uma das adaptagdes dos propagulos do género Rhizophora para facilitar sua dispersdo
¢ sua viviparidade, que consiste no desenvolvimento do embrido ainda preso a arvore

parental, formando propagulos grandes (até¢ 70 cm) com tecido aerénquima (encharcado de ar)
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para facilitar e prolongar sua flutuacdo. Além disso, os propagulos flutuam horizontalmente
inicialmente, depois verticalmente, reduzindo o arrasto e aumentando a estabilidade.
Ademais, a flutuabilidade prolongada (até 300 dias) facilita dispersao transoceanica (ALLEN;
KRAUSS; HAUFF, 2006; CLARKE et al., 2001; DAVIS, 1940; CORNEJO, 2014).

Ja no caso do género Avicennia, as adaptagdes dos propagulos tomam um caminho diferente.
Em comparagdo com o género Rhizophora, os propagulos sdo menores, € por consequéncia,
sdo menos retidos pela vegetagdo, facilitando a dispersdo a curta e longa distancia. Também
possuem uma testa corticosa (casca porosa) que retém ar, permitindo flutuagdo. (SOUSA et

al., 2007; ALLEMAN; HESTER, 2011).

A espécie Somneratia alba, adota uma estratégia alternativa, produz frutos com multiplas
sementes minusculas que sdo liberadas apds decomposicao do fruto em agua salgada.
Também adotam a alta fecundidade, produzindo mais de 100 sementes por fruto. Tais
estratégias compensam altas taxas de predagdao e perda, garantindo recrutamento em areas

perturbadas (BALL & PIDSLEY, 1995; FRIESS et al., 2012).

Os propagulos de Heritiera littoralis por sua vez, sao densos, lenhosos e flutuam por meses
devido a baixa densidade e epicarpo duro. Também possuem quilotropismo, ou seja, as raizes
se desenvolvem apenas apds encalhe. A flutuabilidade extrema (até 150 dias) permite

coloniza¢ao de ilhas remotas (STEELE, 2006; VAN DER STOCKEN et al., 2019).

Bruguiera gymnorrhiza, por outro lado, possui propagulos que flutuam verticalmente,
reduzindo a exposicdo ao vento. Possuem ademais dorméncia radicular, isto é, o propagulo
inicia o crescimento e estabelecimento de raizes apenas apos 14 dias de encalhe. A dorméncia
evita germinagdo precoce em condi¢des inadequadas, como sedimentos instaveis (CLARKE

etal., 2001).

Em contrapartida, os propagulos da espécie Ceriops tagal sdo cilindricos, finos e flutuam
horizontalmente, minimizando reten¢ao por raizes. A forma alongada facilita a passagem por
estruturas densas, aumentando a dispersdo local. Além disso, os propagulos alteram
gradualmente sua densidade, causando perda de flutuabilidade, favorecendo encalhe em zonas

adequadas (VAN DER STOCKEN et al., 2015a; TONNE et al., 2017).

As adaptacdes da espécie Laguncularia racemosa por sua vez, sdo ter propagulos pequenos e
sensiveis ao vento, para que consigam flutuar sobre a superficie da 4gua com mais facilidade.

A dispersdao por vento ¢ importante para essa espécie pois complementa a hidrocoria,
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permitindo colonizagdo de areas acima do limite das marés. Os propagulos dessa espécie sao
bastante tolerantes a salinidade variavel, pois conseguem sobreviver em ambientes que vao de

aguas doces a aguas hipersalinas (RABINOWITZ, 1978; DANGREMOND et al., 2015).

Espécies do género Xylocarpus, no entanto, possuem como adaptagdes frutos esféricos e
corticosos, que flutuam e liberam sementes apds decomposicao. Apresentam também
sementes com reservas lipidicas que garantem energia para germinagdo. A estrutura do fruto ¢
importante para proteger as sementes de predagdo durante a dispersdo (TOMLINSON, 2016;
STEELE, 2006).

A espécie Aegiceras corniculatum nao obstante, possui adaptagdes bastante interessantes
como propagulos de formato curvado, denominados de "sinkers", que afundam rapidamente
apos liberagdo. O afundamento rapido reduz a dispersdo, favorecendo o estabelecimento
proximo a darvore parental. Os propagulos também apresentam tolerdncia a ambientes

hipoxicos, isto €, sobrevivem em sedimentos com baixo oxigénio (CLARKE et al., 2001).

Em sintese, as adaptagdes revisadas demonstram que o significado central das adaptagdes de
espécies de manguezal consiste em ajustar tracos como flutuabilidade e viabilidade das
sementes em estratégias que modulam a adaptagdo a LDD ou dispersdo de curta distancia. Por
outro lado, hd adaptagdes que levam a uma alta probabilidade de reten¢do de sementes pela
vegetacdo ou encalhe em substratos especificos, permitindo uma selecdo de sitios seguros
para a germinacdao. Em geral, essas estratégias envolvem alto investimento de biomassa em
propagulos de maior tamanho. Por outro lado, hd exemplos de espécies com producdo de
grandes quantidade de sementes com pouco investimento em cada uma delas, o que
caracteriza uma estratégia “R” para aumentar a probabilidade de alcancar sitios seguros de

germinagao.

4.4 Consequéncias das variacoes interespecificas para a estrutura dos manguezais

Uma das consequéncias das estratégias dispersivas sobre a estruturas dos manguezais
mais discutidas ¢ a zonagdo de ocorréncia de espécies arboreas. O trabalho de Rabinowitz
(1978) aborda a Hipotese de Selecdo das Marés (TSH), que propde que propagulos mais
pesados se estabelecem em areas mais proximas do mar, enquanto os mais leves ocupam

zonas terrestres. A TSH desafia explicacdes anteriores que atribuiam a zonificagdo a
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adaptacdes fisiologicas especificas das espécies a condigdes edaficas, como salinidade e
inundagdo (WATSON, 1928; MACNAE, 1968; CHAPMAN, 1976). Rabinowitz (1978)
baseou a TSH em experimentos de transplante reciproco que mostraram que mudangas nas
zonas de inundacdo ndo afetavam significativamente a sobrevivéncia ou crescimento das
plantulas, sugerindo que fatores pré-estabelecimento eram determinantes. Durante a revisao
bibliografica encontramos varios estudos que levantam evidéncias que corroboram o papel

das estratégias dispersivas na TSH.

A flutuabilidade prolongada de propagulos menos densos permite dispersdo para
zonas terrestres, enquanto propagulos densos restringem-se a areas mais baixas, influenciando
a estrutura da comunidade (JOHANSSON et al., 1996; BALKE et al., 2013). Espécies como
Heritiera littoralis, com propagulos muito flutuantes, colonizam areas mais altas no intertidal,
enquanto Aegiceras corniculatum (propagulos "sinkers") ocupa zonas baixas (CLARKE et al.,
2001; VAN DER STOCKEN et al.,, 2015a). Propagulos grandes (por exemplo os de
Rhizophora sp.) sao mais retidos pelas raizes aéreas do manguezal, influenciando o local de
estabelecimento, enquanto propagulos menores (como Avicennia sp.) escapam mais
facilmente para aguas abertas, possibilitando maiores deslocamentos (SOUSA et al., 2007;
VAN DER STOCKEN et al., 2015a). Rhizophora sp. flutuam por meses devido a tecidos
aerénquimaticos, enquanto Aegiceras corniculatum afunda rapidamente, diferenciando as
estratégias de colonizacdo das espécies (CLARKE et al, 2001; DREXLER, 2001).
Propagulos de Ceriops tagal alternam entre flutuacdo horizontal e vertical, afetando a

resisténcia ao vento e a retengdo (VAN DER STOCKEN et al., 2015a; TONNE et al., 2017).

As diferentes estratégias de dispersdo relacionadas a zonacdo tem influéncia nos
padrdes de sucessdo ecoldgica nos ecossistemas de manguezal, determinando quais espécies
atuam como pioneiras ou sucessionais tardias. Estratégias evolutivas, como trade-offs entre
tamanho e numero de propagulos, explicam diferencas entre os tipos de colonizacdo de
habitats de espécies pioneiras (Avicennia sp.) e tardias (Rhizophora sp.) (ALLEMAN;
HESTER, 2011; TOMLINSON, 2016). Sonneratia alba (alta fecundidade) e Laguncularia
racemosa (tolerancia a salinidade) competem por recursos em areas pioneiras, enquanto
espécies tardias (e.g., Xylocarpus granatum) ocupam zonas estaveis (BALL; PIDSLEY, 1995;
FRIESS et al., 2012). Avicennia germinans pode ser excluida de areas com alta densidade de
Rhizophora mangle devido a competicdo por luz e espago (PROFFITT et al., 2006;
DANGREMOND et al., 2015). Espécies pioneiras (como Avicennia marina) regeneram

rapidamente apos furacdes devido a alta produgdo de propagulos, enquanto espécies tardias
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(como Bruguiera gymnorrhiza) dependem de dispersdo de longa distancia (CLARKE, 1993;
VAN DER STOCKEN et al., 2019). Foi revisado em Van der Stocken et al. (2019), que
individuos da espécie Rhizophora mangle, possuem uma probabilidade maior de colonizar
habitats mais distantes da arvore-mae devido suas capacidades de flutuabilidade e viabilidade
bastante duradouras em comparagdo com os individuos da espécie Laguncularia racemosa. O
fator tamanho do propagulo também ajuda no rapido crescimento da plantula de R. mangle.
Por fim a espécie geralmente coloniza bem locais de clareiras e dossel bastante aberto, em
contrapartida com as adaptagdes de Laguncularia racemosa, que apresentam comportamento

oposto na localidade de colonizacao.

Os padrdes de zonagdo, relacionados a TSH, também tém importantes consequéncias
sobre a estrutura das populacdes de arvores de manguezal. Espécies com alta dispersdo (como
Rhizophora stylosa) mantém populagdes geneticamente homogéneas em grandes escalas,
enquanto espécies com dispersdo limitada (como Ceriops tagal) exibem maior estruturagao

(GENG et al., 2008; LO et al., 2014).

Por outro lado, uma série de fatores podem influenciar a dispersdo, alterando os
padrdes de zonacdo. A salinidade da 4gua modula a densidade dos propéagulos, sugerindo que
mudangas climaticas podem alterar padrdes de zonagao ao afetar a flutuabilidade (VAN DER
STOCKEN et al.,, 2022; CINCO-CASTRO; HERRERA-SILVERIRA, 2020). Predagao
pré-dispersdo por caranguejos e insetos pode remover até 90% dos propagulos em algumas
areas, especialmente em zonas de dossel fechado, influenciando negativamente na estrutura de
populagdes de arvores do local (FARNSWORTH; ELLISON, 1997, DAHDOUH-GUEBAS et
al. 1998; DE RYCK et al. 2012). Segundo Sousa et al. (2003), a predacdao de propagulos de
Rhizophora mangle nos manguezais caribenhos por escaravelho causa uma taxa de
mortalidade alta (72%) sob dossel fechado em comparagdo com uma baixa mortalidade (10%)
sob clareiras. Os individuos de Laguncularia racemosa apresentaram melhor desempenho
contra a predag@o e um bom crescimento sob dossel fechado, competindo com certa vantagem
sobre individuos de Rhizophora mangle na regido de porte mais florestal do manguezal.
Interacdes bidticas (competicdo, predagdo) e heterogeneidade do solo tornam-se mais
relevantes em zonas intermediarias, onde oferta e condi¢des fisicas ndo sdo limitantes
(LEVINE; MURRELL, 2003). Arvores proximas a canais de maré ou bordas de floresta tém
maior probabilidade de liberar propagulos para correntes de longo alcance, enquanto as do
interior ficam sujeitas a retengdo (DI NITTO et al., 2013; DE RYCK et al., 2012). Barreiras

fisicas (troncos, pneumatoforos) e linhas de acumulagdo em corpos d’agua influenciaram
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padrdes locais de dispersdo, criando agregacdes de propagulos (SCHNEIDER & SHARITZ,
1988; MINCHINTON, 2001). Em ecotonos manguezal-pantano salgado, espécies como
Spartina alterniflora podem suprimir o estabelecimento de propagulos de mangue (MCKEE;

ROOTH, 2008; SAINTILAN et al., 2014).

Devido a influéncia desses fatores, alguns autores t€m questionado alguns aspectos da
TSH. Delgado et al. (2001) e Smith (1987) indicaram padrdes que desafiam a hipotese, como
Avicennia marina (propagulos pequenos em zonas baixas) e Xylocarpus granatum
(propéagulos grandes em zonas altas), Sugerindo que outros atributos fisicos dos propagulos
podem influenciar a dispersdo. Sousa et al. (2007), mostraram que os propagulos de todas as
espécies estudadas moveram-se predominantemente em direcdo ao mar (contra a TSH),
impulsionados pelo escoamento superficial apds chuvas, e ndo pelas marés. Individuos do
género Laguncularia dispersaram-se 10 vezes mais rapido que os individuos do género
Avicennia ¢ 200 vezes mais que os de Rhizophora em duas semanas, refletindo a relagao
inversa entre tamanho do propagulo e distancia de dispersao (Clarke & Myerscough, 1991). A
dispersdo maxima registrada foi de 85 m para Laguncularia, enquanto Rhizophora raramente
ultrapassou 2 m, reforcando a limitagdo de dispersdo para espécies com propagulos grandes
(McKee, 1995). Avicennia e Laguncularia tiveram taxas de estabelecimento insignificantes
em aguas profundas, refor¢ando que a profundidade ¢ uma barreira para propagulos pequenos
(CLARKE, 1993). Rhizophora foi a Gnica espécie a estabelecer-se em um recife de coral (area
mais profunda e agitada), devido ao tamanho e resisténcia dos propagulos, alinhando-se

apenas parcialmente com a TSH (MCKEE, 1995).

Liu et al. (2024) sugerem que a gravidade especifica, e ndo a massa, ¢ o principal fator
na classificacdo das marés, determinando onde os propagulos afundam e se estabelecem, o
que redefine a TSH. Gravidade especifica, conforme definido Liu et al. (2024), refere-se a
razao entre a densidade de um propagulo e a densidade da dgua (substancia de referéncia), em
condi¢des especificas de temperatura e pressdo. Essa medida determina a flutuabilidade dos
propagulos: Se a gravidade especifica for menor que 1,0 g/cm?, o propagulo flutua; se for
maior que 1,0 g/cm?, ele afunda. Espécies com propagulos de alta gravidade especifica (>1,00
g/cm?) tendem a afundar mais rapido, limitando sua dispersao a zonas mais baixas, enquanto
propagulos menos densos flutuam por mais tempo, alcancando areas terrestres (Clarke et al.,
2001; KADOYA; INOUE, 2015). Diferencas na gravidade especifica entre espécies de uma
mesma familia (ex.: Ceriops tagal vs. Rhizophora mucronata) explicam variagdes na

dispersdo, mesmo com estratégias reprodutivas similares, o que também explica, por causa
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das diferentes estratégias de dispersdo, a estrutura (ROBERT et al., 2015; LIU et al., 2024).
Por outro lado, a auséncia de correlagdo entre peso e gravidade especifica ressalta a
necessidade de revisdo de estudos anteriores que focaram apenas no tamanho dos propagulos

(TOMLINSON, 2016; LIU et al., 2024).

Outros autores t€ém argumentado que a TSH ¢ mais aplicavel em regides com grandes
amplitudes de maré (e.g., Pacifico), onde as marés dominam a dispersdao, mas nao em areas
com marés baixas e chuvas intensas (CLARKE, 1993; JIMENEZ & SAUTER, 1991; SOUSA
et al. 2007).

Em sintese, a TSH tem sido uma contribui¢do importante para compreender como as
estratégias de dispersdo influenciam a estrutura da vegetagdo de manguezal e pode ser util
para compreender com os manguezais responderdo a disturbios e a mudanga climatica.
Modelos de dispersao devem incorporar a gravidade especifica e variacdes interespecificas
para prever respostas dos manguezais a alteracdes ambientais, e (DI NITTO et al. 2013; VAN
DER STOCKEN et al. 2019). Com as recentes mudangas climéticas, existe uma tendéncia de
manguezais se expandirem nas zonas temperadas, ocupando espagos de dominios de
vegetacao originais, como pantanos (SAINTILAN et al., 2014; OSLAND et al., 2017) ¢ a

incorporagao da TSH pode ajudar a prever como ocorrerao essas mudangas.
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5 CONCLUSAO

O conjunto de adaptagdes dispersivas de espécies arboreas de manguezais estdo
relacionadas, de diferentes formas, ao uso da 4gua como agente de dispersdo. Mesmo havendo
um numero reduzido de espécies arboéreas adaptadas a viver nos manguezais, ha uma
diversidade de adaptagdes compondo diferentes estratégias para alcancar a maior

probabilidade das sementes alcancarem sitios seguros para a germinagao.

As consequéncias das estratégias dispersivas sobre a estrutura dos manguezais mais
discutidas ¢ a zonagdo de ocorréncia de espécies arboreas, que tem importancia em processos

de sucessao e estruturagao de populagdes.

A Hipotese de Selecdo das Marés (TSH) fornece um visdo importante sobre a relagao
entre diferencgas de dispersdo entre espécies e os efeitos sobre a zonagao delas no manguezal,
destacando a importancia de considerar mecanismos de dispersao e estabelecimento em
estudos ecoldgicos e de restauracdo de manguezais. A TSH tem encontrado bastante apoio
empirico, embora em dados da literatura tenham sugerido situacdes em que ndo se aplica ou
necessidade de refinamentos. A TSH refor¢a ainda a necessidade de integrar dados ecologicos
e hidrologicos para conservagdo eficaz de manguezais frente a mudancas globais. Estudos
futuros devem integrar genética, historico de nivel do mar e processos pos-recrutamento para
entender padrdes de zonificacdo. A resiliéncia dos manguezais depende da capacidade de
dispersdo para acompanhar mudangas ambientais, refor¢ando a necessidade de protecdo de

corredores ecoldgicos.
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