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RESUMO
A estacionalidade e a estocasticidade pluviométrica sdo os principais reguladores da estrutura
e da dindmica das populacdes em vegetacOes tropicais sazonais secas. Essa estocasticidade,
no entanto, pode resultar em ambientes heterogéneos tanto em relagdo & disponibilidade
hidrica como em relac&o a disponibilidade vertical e horizontal de luz. Na vegeta¢éo decidua
espinhosa do semirido brasileiro (caatinga), uma das espécies lenhosas mais abundantes é
Cordia oncocalyx, arvore endémica e explorada por extrativismo devido ao valor madeireiro,
energético, forrageiro, medicinal e paisagistico. Para entender como &rvores da caatinga
respondem & sazonalidade e estocasticidade pluviométrica foram analisados, ao longo de dois
anos, a estrutura e a dindmica populacional de C. oncocalyx na RPPN Serra das Almas,
Cratels-Ceard. Foram determinados: i) estadios ontogenéticos, modelo arquitetural e relacdo
altura-diametro; ii) fenodinamica; iii) padréo espacial; iv) taxas de natalidade, mortalidade,
recrutamento e crescimento biométrico. Pardmetros de estrutura e de dindmica foram
correlacionados com precipitagdo, umidade do solo, temperatura e disponibilidade vertical e
horizontal de luz. A estrutura de C. oncocalyx se assemelha a das espécies tolerantes & sombra
de florestas pluviais por concentrar a maior densidade nos estadios iniciais, mas difere porque
forma banco de infantes ao invés de banco de plantulas. A disponibiliade vertical de luz, com
apenas 4.7% atingindo o solo, e a arquitetura Prévost indicam a luz como fator limitante para
os estadios iniciais. Contudo, o coeficiente alométrico diferiu dos modelos de similaridade
geométrica, similaridade elastica e estresse constante. O crescimento continuo em didmetro,
mesmo apds os individuos atingirem altura maxima, aponta a baixa densidade de arvores e as
restricbes hidricas como as principais forcas impulsionadoras da alometria, as quais podem
limitar o crescimento em altura mas ndo em diametro. As fenofases vegetativas e reprodutivas
respondem similarmente aos pulsos de chuva, com ajustes na época, duragdo e intensidade,
correlacionadas com variagbes na precipitacdo e umidade do solo, excluido o fotoperiodo
como gatilho. Menor sincronia, separagéo temporal de fenofases e estoque de frutos no banco
do solo, foram estratégias de distribuicdo de risco apresentadas pela populacdo. A
modificagdo da agregacdo em semente e plantula para aleatoriedade em infante, e a
dissociacdo dos reprodutivos e sementes em relacdo aos estadios juvenil e imaturo, indicam
que a mortalidade dependente de densidade atua na estruturagdo espacial da populag&o.
Entretanto, a retomada da agregacdo nos estadios juvenil, virgem e reprodutivo indica que a
estocasticidade pluviométrica pode gerar a distribuicdo agregada desses estadios. A natalidade
e 0 recrutamento ocorrem na estacdo chuvosa, mas a mortalidade registrada apenas em

plantula e infante se da ao longo do ano com pico nos meses secos. O crescimento em altura e
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didmetro mostrou decréscimo ou estagnacdo na seca e acréscimo na chuva. Juvenil apresentou
maior crescimento em altura em é&reas com dossel mais aberto (rs=0.24). A taxa de
incremento populacional (£) foi de 1,0336 e a maior sensibilidade foi na transigéo de infante
para juvenil. Dominancia local e tendéncia de aumento populacional sdo explicadas pela
formacdo de dois bancos, sementes e infantes, os quais garantem um estoque para

recomposicdo populacional mesmo em anos de seca.

Palavras-chave: Cordia oncocalyx, ontogenia, alometria, fenodindmica, padrdo espacial,

modelo matricial.
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ABSTRACT
The rainfall seasonality and stochasticity are the main regulators of structure and population
dynamics in seasonally dry tropical vegetations. This stochasticity, however, can result in
heterogeneous environments both in relation to water availability as in the availability of
vertical and horizontal light. In deciduous thorny woodland vegetation of semiarid
northeastern Brazil (caatinga), one of the most abundant woody species is Cordia oncocalyx,
endemic tree and explored through extractivism due to its timber, energetic, foraging,
medicinal, and scenic value. To understand how the caatinga trees respond to rainfall
seasonality and stochasticity were analyzed, over two years, the structure and population
dynamics of C. oncocalyx in Serra das Almas RPPN, Cratets-Ceard. Were determined: i)
ontogenetic stages, architectural model and height-diameter relationship, ii) phenodynamics,
iii) spatial pattern, iv) birth, mortality, recruitment and growth biometric rates. Parameters of
structure and dynamics were correlated with rainfall, soil humidity, temperature and vertical
and horizontal light availability. The structure of C. oncocalyx resembles that of shade-
tolerant species of tropical rainforest to concentrate the highest density in the early stages, but
differs because it forms the bank of infant rather than a seedling bank. The availability of
vertical light, with only 4.7% reaching the ground, and Prévost architecture indicate light as a
limiting factor in the early stages. Nevertheless, the allometric coefficient differ from
geometric similarity, elastic similarity and constant stress models. The uninterrupted growth
in diameter, even after individuals reach the maximum height, indicates the low density of
trees and water restrictions as the main driving strenght of allometry, which may limit the
growth in height, but not in diameter. Both the vegetative and reproductive phenophases
respond similarly to variations in rain pulses, with adjustments in time, duration, and
intensity, which were correlated with variations in rainfall and soil humidity, excluding
photoperiod as a trigger. Lower synchrony, temporal separation of phenophases, and storage
of fruits on the ground were risk-spreading strategies used by the population in the dry year.
The change of aggregation in seeds and seedlings for randomness in the infant, and the
decoupling of reproductive and seeds in relation to juvenile and immature stages, may
indicate that the density-dependent mortality operates in the spatial structure of the
population. However, the resumption of aggregation in juvenile, virginile and reproductive
stages indicates that rainfall stochasticity creates the aggregate distribution of these stages.
The dynamics of birth and recruitment occur in the rainy season, but recorded mortality only
in seedling and infant occurs throughout the year with a peak in the dry months. The height

and diameter growth showed decline or stagnation in the drought and increase in the rainfall.
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Juveniles showed greater growth in height in areas with more open canopy (rs = 0.24). The
rate of population increase (K) was 1.0336 and the highest sensitivity was in the transition
from infant to juvenile. Local dominance and population growth tendency are explained by
the formation of two banks, seeds and infants, which ensure a stock for recomposition even in

drought years.

Keywords: Cordia oncocalyx, ontogeny, allometry, phenodynamics, spatial pattern, matrix

model.
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1 INTRODUCAO GERAL

A demografia de espécies pode ser compreendida por meio de estudos de estrutura e
de dindmica populacional. Enquanto a estrutura descreve a distribuicdo dos individuos
considerando diferengas de tamanho, caracteristicas genéticas, ontogenéticas, espaciais e
etérias; a dindmica se propde a compreender a variacdo do numero de individuos em
determinado periodo de tempo (HUTCHINGS, 1997). Os estudos populacionais que
descrevem a estrutura e/ou analisam a dindmica categorizam os individuos por idade, classes
de tamanho ou estadios ontogenéticos. A divisdo em estadios ontogenéticos, por um lado,
contorna o dificil problema de determinar a idade cronoldgica dos individuos, principalmente
em especies vegetais de vida longa. Por outro lado, vincula significado bioldgico aos estudos
populacionais, pois diferentes estddios podem ser alcangados por individuos com tamanhos
e/ou idades similares, mas podem apresentar propriedades ecoldgicas distintas, isto é,
requerimentos ambientais e uso de recursos de forma diferenciada (ARAUJO et al., 2008;
CARVALHO et al., 1999).

A classificacdo em estadios ontogenéticos, inicialmente proposta por Gatsuk et al.
(1980), tem por base o conceito de que os individuos passam por diversas etapas ao longo do
desenvolvimento e de que cada etapa € marcada por critérios biolégicos, qualitativos e
quantitativos, que representam o estado de desenvolvimento do organismo. Assim, cada
estddio ontogenético pode ser reconhecido pelo aparecimento de novas estruturas e ou pela
perda de estruturas que estavam presentes nos estadios anteriores (GATSUK et al., 1980).
Além disso, as sucessivas formas apresentadas pelos individuos nos diferentes estadios
ontogenéticos resultam no modelo arquitetural da espécie (HALLE et al., 1978). A arquitetura
como sindnimo de forma pode ser observada em qualquer momento do desenvolvimento, ja o
programa de crescimento, resultante das sucessivas formas apresentadas pelos individuos ao
longo da ontogénese (GATSUK et al., 1980) originam o modelo arquitetural da espécie
(HALLE et al., 1978). Estudos que utilizem a identificacgdo e a descricio de estadios
ontogenéticos e modelo arquitetural sdo importantes por possibilitar a padronizacéo e
comparagéo entre estudos populacionais e permitem tirar conclusdes mais precisas acerca das
condi¢Bes das populacBes de espécies herbéceas, arbustivas e arboreas, em seus ambientes
naturais (PORTELA; SANTOS, 2011).

Em termos gerais, a arquitetura de uma arvore é resultado de um rapido crescimento
vertical nas fases iniciais em detrimento de um crescimento lateral e, a arquitetura final é o

resultado da demanda conflitante (trade-off) entre crescimento, defesa e reproducédo nos
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diversos estadios ontogenéticos (ARCHIBALD; BOND, 2003). A maneira como as arvores
resolvem essa demanda conflitante entre crescer em altura para elevar seus 0Orgdos
fotossintéticos e reprodutivos e investir em didmetro para sustentar o peso do tronco pode ser
descrita por caracteres quantitativos, expressos por relagdes alométricas, por exemplo, entre a
altura da planta e o didmetro do caule (RICH et al., 1986). Conhecer as relagdes alométricas
desde a fase plantula até a maturidade é util para entender as mudancas na forma de
crescimento das arvores, e possibilita que a morfologia possa ser examinada a partir de uma
perspectiva dindmica ao longo da ontogénese (KING, 1990). Trés modelos tedricos foram
propostos para descrever essas relaces alométricas entre altura e didmetro: similaridade
elastica (H o< D??), estresse constante (H o D'?) e similaridade geométrica (H o DY)
(MACMAHON, 1973). Esses modelos s&o apenas referenciais tedricos, e ajustes ou
aproximacdes permitem reconhecer um padrdo em que &rvores adultas ndo pioneiras investem
em estabilidade mecénica em detrimento do répido crescimento em altura (NIKLAS, 1995).
Ainda ndo se sabe se 0s modelos biomecénicos correspondem bem & alometria do tronco de
arvores de vegetacOes sazonais secas, como a caatinga do semidrido brasileiro. Na verdade,
modelos biomecéanicos foram freqlientemente testados em &rvores da floresta de clima
temperado e tropical e, varia¢des na alometria do tronco durante a ontogenia das &rvores séo
frequentemente associadas com a disponibilidade de luz. Resta saber: 1) Como varia a
alometria durante a ontogenia de uma arvore dominante na caatinga? 2) Se ha variagéo de luz
na caatinga suficiente para induzir a expressdo de estrutura populacional e relagdes
alométricas semelhantes as encontrados em arvores tolerantes & sombra das florestas pluviais?

A fenodindmica é também um importante componente das caracteristicas
demogréficas das plantas, e os fatores que afetam o padrdo fenol6gico podem provocar
alteragdes futuras na taxa de recrutamento e na dindmica das populagfes (MILES et al.,
2006). Anos com baixa produgdo de flores e sementes, por exemplo, podem levar a uma
redugdo na quantidade de didsporos que anualmente chegam ao banco do solo,
comprometendo o recrutamento de plantas em anos posteriores (GRACE, 1999). Na caatinga,
as fenofases das espécies deciduas com madeira de alta densidade sdo desencadeadas
principalmente pela precipitacdo (LIMA; RODAL, 2010). Mas ainda ndo se sabe: Como a
expressdo, duracdo e intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas de populagdes
arboreas da caatinga sdo afetadas pelas variagdes intra-anual e interanual da precipitagdo?
Qual a relacdo entre as respostas fenoldgicas e a manutencdo das populacdes de espécies

arboreas dominates na caatinga?
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A maneira como os individuos estdo distribuidos no espaco reflete a acdo de fatores
bidticos e abitticos. E em uma escala local s&o trés os padrdes de distribuigdo esperados para
populacdes de plantas: agregado, aleatério e regular (DALE, 2002). Em geral, as pesquisas
abordam apenas um estddio, entretanto, o padrdo espacial pode mudar ao longo do
desenvolvimento, e a avaliagdo dos padrdes espaciais em todos os estadios ontogenéticos é
importante para a compreensdo dos processos que influenciam a dindmica da espécie
(DOVCIAK; FRELICH; REICH, 2001). No geral, o padrdo espacial muda ao longo do
desenvolvimento, de forma que, os individuos adultos tendem a ser menos agregados que as
plantulas, e a mortalidade dependente de densidade tem sido o principal fator que explica essa
diminuicdo da agregacdo ao longo da ontogénese, tanto em florestas tropicais pluviais
(FONSECA; MARTINI; SANTOS, 2004; RAMOS; SILVA-MATOS; SANTOS, 2005;
STERNER; RIBIC; SCHATZ, 1986) quanto em vegetacbes sazonais secas (BAROT,;
GIGNOUX; MENAUT, 1999a,b; OLIVEIRA; RIBEIRO; GONZALES, 1989; SOUZA,;
SILVA, 2006; WIEGAND; JELTSCH; WARD, 2000). No entanto, fatores tais como:
propagacdo assexuada, eventos locais de dispersdo, topografia e/ou disponibilidade de
microhabitats com condicBes favoraveis para a sobrevivéncia até a maturidade (isto é,
heterogeneidade ambiental estocastica ou deterministica), resultam em uma estruturacéo
espacial onde os individuos adultos sdo igualmente ou mais agregados do que as plantulas
(CONDIT et al., 2000; COSTA; SANTOS, 2011; HAY et al., 2000; PARE et al., 2009) em
ambos 0s tipos vegetacionais. Mas serd que: A estruragdo espacial de uma éarvore de
vegetacdo seca como a caatinga pode ser explicada pela acdo isolada de eventos de
mortalidade dependente de densidade ou fatores relacionados a estocasticidade pluviométrica
também explicam os padrdes espaciais ao longo da ontogenia?

As taxas de natalidade, de mortalidade, de crescimento e de recrutamento (passagem
de um estéadio a outro) podem variar consideravelmente ao longo dos anos e essas variacdes
podem estar ligadas ao clima e/ou aos ciclos bioldgicos inerentes a propria espécie
(HUTCHINGS, 1997; SILVERTOWN; DOUST, 1993). Quando se quantificam o0s
nascimentos, os recrutamentos e as mortes pode-se responder questdes sobre as flutuagOes de
densidades populacionais, as fases criticas do ciclo de vida, além de fornecer informactes
sobre a capacidade de regeneracéo frente & ocorréncia de perturbacdes e disturbios naturais ou
antropicos. Portanto, a estrutura ontogenética espacial e temporal, as taxas de mortalidade,
natalidade e crescimento biométrico, assim como a influéncia da producéo e da disperséo de

sementes sdo aspectos fundamentais da historia de vida das espécies, por meio dos quais é
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possivel compreender a maneira como os individuos respondem a acéo de fatores bioticos e
abidticos ao longo da ontogenia.

A influéncia de fatores bioticos e abiéticos na dindmica dos eventos de natalidade,
sobrevivéncia, crescimento e recrutamento de populagdes arboreas, é amplamente investigada
em espécies de florestas tropicais pluviais, onde a luz é um recurso limitante, porém, séo
pouco investigados em vegetacdes tropicais secas, nas quais a disponibilidade hidrica é tida
como o fator de maior influéncia (BORCHERT; RIVERA; HAGNAUER, 2002; NATH et al.,
2006; SING; KUSHWAHA, 2005). Embora a luz ndo seja comumente reportada como um
fator limitante no interior das formacdes sazonais secas, devido ao baixo porte das arvores e
dossel mais aberto da vegetacdo, a dinamica de natalidade, crescimento e recrutamento ocorre
na estacdo chuvosa, periodo em que pode haver mudancas na disponibilidade vertical e
horizontal de luz, em funcdo do componente herbaceo, da producdo gradual de folhas do
componente lenhoso, da perda de folhas em algumas &rvores, resultado da ocorréncia de
estiagem dentro da estacdo chuvosa, ou ainda da existéncia de pequenas clareiras formadas
pela ocorréncia de arvores mortas em pé (HUANTE; RINCON, 1998; CECCON et al., 2006).
Por isso, apesar da forte restri¢cdo hidrica, a influéncia da disponibilidade da luz, princialmente
para os estadios ontogenéticos iniciais, ndo deve ser ignorada nos estudos de populagdes em
vegetacdes sob clima sazonalmente seco. Diante disso, resta saber: 1) Quais tracos da histéria
de vida explicam a alta abundancia local de espécie arbdrea no componente lenhoso da
caatinga? 2) A precipitacdo explica o crescimento biométrico de populacdes arbdreas em
ambientes sazonalmente secos, ou este é também influenciadas pela disponibilidade de luz?

Atualmente resta cerca de 1 milh&o de km? de vegetagdes tropicais secas no mundo, e
mais da metade localiza-se na América do Sul (MILES et al., 2006). Em ecossistemas aridos
do hemisfério sul, entre 1961 e 1990, houve reducdo em 20% da precipitacdo média anual e
aumento de 0,5 °C na temperatura média anual (WALTHER et al., 2002). A reducdo da
precipitacdo nas regides aridas e semiaridas, decorrente das mudancas climaticas globais,
pode interferir na dindmica das populacdes locais (CIPRIOTTI et al., 2008; FOWLER, 1986;
SCHWINNING; STARR; EHLERINGER, 2005; SINGH; KUSHWAHA, 2005). Em
consequéncia, é esperado que essas alteracOes, associadas com o aquecimento global,
ocasionem modificacdes na estrutura das populagdes e das comunidades nesses ecossistemas
(SCHWINNING; SALA, 2004). Prever as respostas das espécies de ecossistemas de zonas
aridas e semiéridas as mudancas climaticas depende do conhecimento da estrutura e

funcionamento atual das populagdes (CHESSON et al., 2004). Além disso, o manejo eficiente
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de espécies arbdreas para a recuperagdo de areas degradadas, exploracdo econdmica ou
preservacdo de espécies dependem de informacdes sobre sua biologia.

A caracteristica climatica marcante das regides &ridas e semiaridas € a escassez e a
estacionalidade pluviométrica. Nessas regifes a agua é disponibilizada em discretos e
varigveis eventos, “pulsos de chuva”, intercalados por longos periodos de limitacdo desse
recurso, “interpulsos de seca” (NOY MEIR, 1973). Na regido semirida brasileira a estacdo
seca dura aproximadamente sete meses e a estacdo chuvosa € curta, com precipitacdes
errgticas, distribuidas irregularmente no espaco e no tempo (BARBOSA; HUETE;
BAETHGEN, 2006); um unico evento de chuva pode representar alta proporcdo da
precipitacdo total anual e ser seguido por varios dias sem chuva. Além disso, h4 grandes
variagdes na quantidade e na duragéo dos pulsos de chuva, com eventos de seca interanual no
qual a precipitagdo pode ser reduzida a menos da metade (SAMPAIO, 1995). A formagdo
vegetacional dominante nas terras baixas sobre o embasamento cristalino do semiérido
brasileiro € uma vegetagdo decidua espinhosa, denominada localmente de caatinga e adaptada
a forte sazonalidade na distribuicéo da precipitagdo pluviométrica (COLE, 1960). Na caatinga
a maior riqueza é de um componente herbaceo restrito ao curto periodo chuvoso e constituido
principalmente pela forma de vida terofitica, sequido pelo componente lenhoso perene e
constituido por fanerofitos, composto por &rvores e arbustos, a maioria apresentando
caducifolia total na estacio seca (ARAUJO et al., 2011).

Os principais estudos a cerca da dinamica e do funcionamento das populagdes e
comunidades na caatinga enfocam aspectos da fenologia (BARBOSA et al., 1989;
BARBOSA; BARBOSA; LIMA, 2003; LIMA; RODAL, 2010; MACHADO; BARROS;
SAMPAIO, 1997), sindromes de dispersdo (BARBOSA; SILVA; BARBOSA, 2002; GRIZ;
MACHADO, 2001), sistemas de reproducdo (MACHADO,; LOPES, 2004), banco de
sementes no solo (COSTA; ARAUJO, 2003; MAMEDE; ARAUJO, 2008) e chuva de
sementes (LIMA; RODAL; SILVA, 2008). Mas, estudos com enfoque na estrutura e na
dindmica populacional foram realizados em apenas trés espécies lenhosas; Anadenanthera
macrocarpa (SILVA; BARBOSA, 2000), Caesalpinia pyramidalis e Croton blanchetianus
(ARAUJO; MARTINS; SANTOS, 2008), trés herbaceas (SILVA et al., 2008) e uma
abordagem das interacbes de herbaceas com plantulas de espécies lenhosas (LIMA, 2011).
Entretanto, nenhum deles abordou em conjunto a influéncia da disponibilidade de luz e da
variabilidade pluviométrica intra e interanual na fenodinamica, chuva de sementes, banco de
sementes do solo, estrutura ontogenética, relaces alométricas de altura-didmetro, estrutura

espacial e dindmica populacional de &rvores abundantes no componente lenhoso da caatinga.
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Com o objetivo de ampliar o conhecimento a cerca da dindmica das espécies lenhosas
da caatinga e entender como populacdes arbéreas se mantém em ambientes com fortes
restricbes hidricas, analisamos aspectos da estrutura ontogenética, relagdes alométricas,
fenodinamica, distribuicdo espacial e dinamica populacional de Cordia oncocalyx, em um
hectare de caatinga da Reserva Natural Serra das Almas, municipio de Cratels, estado do
Ceard, nordeste do Brasil. Cordia oncocalyx Allem&o (Boraginaceae) é explorada por
extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagistico, e é
uma arvore endémica, abundante e caracteristica da vegetacdo de caatinga, atributos que
motivaram a selecdo da espécie para alcangar o objetivo proposto neste estudo. Os aspectos da
estrutura e da dindmica sdo abordados em quatro capitulos delimitados pelas seguintes
perguntas: I) Estrutura ontogenética e relagdes alométricas de &rvores independem do tipo de
formacdo vegetacional? Il) As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais
deciduas respondem de forma similar aos pulsos de precipitacdo? I11) O padrdo espacial de
uma espécie arborea sob clima semiarido é influenciado por fatores deterministicos ou
estocésticos? e 1V) O ciclo de vida e a dindmica populacional de arvore dominante em
vegetacdo sazonal seca séo explicados pela precipitacdo? Cada um busca responder questdes
especificas e contribuem para o conhecimento de como populacdes de espécies arbdreas de
formacdes tropicais sazonalmente secas, como a caatinga, respondem as variaveis ambientais
de precipitacéo e luz.

Por fim, cada capitulo foi estruturado nas normas do periddico que serd submetido
para publicagéo:

I) Estrutura ontogenética e relagBes alométricas de éarvores independem do tipo de
formacéo vegetacional? Um estudo de caso com Cordia oncocalyx na Caatinga Brasileira?
Acta Oecologica (Publicado na Acta Oecologica v. 43, p. 126 -133, 2012)

I1) As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais deciduas respondem
de forma similar aos pulsos de precipitagédo? Journal of Forestry Research (Aceito)

I11) O padréo espacial de uma espécie arbdrea sob clima semiérido é influenciado por
fatores deterministicos ou estocasticos? Journal of Vegetation Science

IV) O ciclo de vida e a dindmica populacional de arvore dominante em vegetagao

sazonal seca sdo explicados pela precipitagdo? Journal of Arid Environment
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1.1 DESCRICAO DA AREA DE ESTUDO

A estrutura e a dindmica de uma populacdo de Cordia oncocalyx Allemao
(Boraginaceae) foram analisadas em uma éarea de caatinga, na localidade do Grajad, da
Reserva Natural Serra das Almas, situada na parte setentrional do semi-arido brasileiro, no

municipio de Crateus, centro-oeste do estado do Ceard, nordeste do Brasl (Figura 1).
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Figura 1. Localizacdo da Reserva Natural Serra das Almas, CrateUs, Ceara, Brasil.

A Reserva Natural Serra das Almas criada em 2000 (Portaria IBAMA no. 51/00 de
08/09/00) envolve uma area de 6.146 hectares, estd localizada em duas unidades
geomorfoldgicas: i) o complexo do embasamento cristalino, com relevo plano, ligeiramente
ondulado e baixa altitude (ca. 400 m) e ii) a bacia sedimentar do meio norte, em sua porgao
oriental que forma uma cuesta assimétrica, conhecida como Planalto da Ibiapaba (altidudes
entre 500 m e 700 m), e abrange trés fitofisionomias: i) carrasco (deciduous shrubland) com

um area de 11.79 km? (20.12%), ii) mata seca (seasonal deciduous forest) com uma area de
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27.93 km? (47.64%) e iii) caatinga (xeric vegetation) com uma érea de 17.10 km? (29.19%),
protegidas de agdo antropica desde 1998 (ARAUJO et al., 2011). Em 1999 foi instalada uma
parcela permanente de um hectare em cada uma das trés fitofisionomias, e desde entdo um
grupo de pesquisadores, liderados pela professora Dra. Francisca Soares de Araljo da
Universidade Federal do Ceard, vem desenvolvendo diversos estudos floristicos,
fitossociologicos e ecoldgicos, divulgados em mografias de graduacdo, dissertacbes de
mestrado, teses de doutorado, bem como livros (ARAUJO; RODAL; BARBOSA, 2005;
PAGANO et al., 2011; PAGANO; ARAUJO, 2011) e artigos publicados em revistas
especializadas (ver ARAUJO et al., 2011; BRITO; ARAUJO, 2009; COSTA; ARAUJO,
2012; LIMA et al.,, 2007; LIMA et al., 2009; LIMA et al.,, 2011; VASCONCELOS;
ARAUJO; LOPES, 2010).

A caatinga é a vegetacdo predominante do nordeste semiérido brasileiro, ocorre no
complexo do embasamento cristalino, onde predominam os solos Solodic Planosol, Solodized
Solonetz (Planosols) e Lithosol, com altitudes que variam de 300 m a 500 m (ARAUJO et al.,
2011). O termo caatinga é uma denominacgao regional para uma vegetacdo decidua espinhosa,
a qual em uma classificagdo global é incluida no bioma “woody savanna” (WOODWARD et

al., 2004). A caatinga possui fisionomias que incluem *“savanna’, ““scrubland” e “woodland™
(COLE, 1960). Na area de caatinga estudada da RPPN Serra das Almas, a maior riqueza de
espécies € de um componente herbaceo, que é sazonal e composto principalmente por
terofitos (ARAUJO et al., 2011). No componente lenhoso, predominam individuos de altura
intermediéria (3-4m) e grande concentracdo de area basal nos individuos altos (> 8m); o
componente lenhoso € deciduo, composto por 25 espécies fanerdfitas, das quais, Cordia
oncocalyx Allemdo (Boraginaceae) e Mimosa caesalpiniifolia Benth. (Fabaceae) sdo as mais
abundantes e representaram 48% do VI total (COSTA; ARAUJO, 2012). A partir da analise
da fisionomia e estrutura da vegetagdo, Costa e Araljo (2012), consideram adequada a
inclusdo de um novo tipo de comunidade na classificacdo das caatingas de Andrade-Lima,
correspondente as caatingas florestais médias e baixas, denominada entdo de caatinga com
Cordia oncocalyx. Assim, na RPPN Serra das Almas, a &rea de caatinga estudada possui uma
fisionomia arbdreo-arbustiva (deciduous thorny woodland).

O clima local é BSh (semi-arido quente com chuvas de verdo e inverno seco) de
acordo com a classificacdo de Koppen-Geiger (PEEL et al., 2007); possui duas estagdes, uma
seca e outra chuvosa, com curtos periodos de chuva na estacdo chuvosa, chuvas erraticas na
seca e uma ocorréncia imprevisivel de anos secos. A média pluviométrica anual é de 683 mm

(média historica de 1978-2008), distribuidos ao longo de dois a cinco meses (janeiro a maio),
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0s quais contribuem geralmente com mais de 85% da precipitacdo total anual, porém,
apresenta-se bastante variavel entre os anos, podendo ocorrer anos com precipitacdo acima da
media como em 2009 (1.107 mm) e 2011 (877 mm), e anos abaixo da média como em 2010
(441 mm). A média anual de temperatura é de 27° C, variando de 21° C nos meses mais frios
(margo a junho) a 36° C nos meses mais quentes (outubro a dezembro). Os dados climaticos
foram fornecidos pelo Instituto Nacional de Meteorologia (INMET), instalada no municipio
de Crateus, em altitude similar e distante apenas 25 km da area de estudo.

A érea de estudo se se encontra dividida em 100 parcelas permanentes, contiguas, de
100 m? (10x10 m), totalizando um hectare, delimitadas nos vértices por estacas de aco e nas
laterais por corddes coloridos de nylon. Foram instaladas 100 sub-parcelas (2 x 2m) no canto
inferior direito de cada uma das 100 parcelas. Nessas parcelas e subparcelas foram coletados
os dados de estrutura e dindmica de Cordia oncocalyx, no periodo de abril de 2009 a margo de
2011 (Figura 2).

10| 11| 30| 31| 50| 51| 70| 71| 90| 91

7| 14| 27| 34| 47| 54| 67| 74| 87| 94

6| 15| 26| 35| 46| 55| 66| 75| 86| 95

5| 16| 25| 36| 45| 56| 65| 76| 85| 96

4| 17| 24| 37| 44| 57| 64| 77| 84| 97

3| 18| 23| 38| 43| 58| 63| 78| 82| 98

1| 20| 21| 40| 41| 60| 61| 80| 81| 100

Figura 2. Representacéo das 100 parcelas permanetes (10 x 10 m) na é&rea de estudo.
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1.2 DESCRICAO DA ESPECIE

A espécie Cordia oncocalyx Allemédo (Figura 3), pertence a familia Boraginaceae, €
endémica da caatinga, de ocorréncia nas terras baixas (< 500m) sobre solos rasos do
embasamento cristalino localizados da parte central para o norte do Ceard e em éreas
limitrofes dos vizinhos estados do Rio Grande do Norte e Paraiba (SILVEIRA et al., 2005). E
uma arvore de copa frondosa e folhagem decidua na estacéo seca, com flores heterostilicas,
pequenas, alvas, dispostas em inflorescéncia do tipo tirso e de aroma agradavel (SILVA,
MACHADO, 1997). Floresce e frutifica na estagdo chuvosa (janeiro a maio) e dispersa seus
frutos na transicdo da estacdo chuvosa para a estagdo seca. O fruto é do tipo nuculanium
indeiscente, tetralocular, tem cerca de 2,2 cm de comprimento e 1,7 cm de largura, piriforme e
glabro, de coloragdo marrom quando maduro e envolto por um célice acrescente e persistente
apos a fecundacdo, chegando a atingir 8 cm, o que favorece a disperséo pelo vento. Os frutos
apresentam endocarpo rigido e possuem uma camada de cortica formada pelo epicarpo e
mesocarpo. As sementes, de uma a quatro sementes por fruto, sdo predadas pelo coledptero
Pachymerus nucleorum e apresentaram em laboratério baixos percentuais de germinagéo e
estabelecimento de plantulas devido a agdo de fungos (SILVA; MACHADO, 1997,
SILVEIRA et al., 2005). Popularmente € conhecida por “pau-branco-preto” e é explorada por
seu valor madereiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagistico (LORENZI, 2009). A
espécie j& foi denominada de Auxemma oncocalyx (Alleméo) Baill., entretanto Gottschling;
Miller (2006) propuseram a mudanga nomenclatural e a classificaram como pertencente ao

género Cordia.
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Figura 3. Aspecto geral da arvore de Cordia oncocalyx (A), inflorescéncia (B), infrutescéncia

(C), calice acrescente e fruto nuculanium (D), fruto em corte longitudinal e transversal

mostrando a semente (E).



22

REFERENCIAS

ARAUJO, E. L.; MARTINS, F. R.; SANTOS, F. A. M. Ontogenia e variagBes alométricas na
relagdo comprimento-didmetro do caule em plantas lenhosas da caatinga. p. 81-104. In:
MOURA, A. N.; ARAUJO, E. L. ALBUQUERQUE, U. P. (Orgs.). Biodiversidade,
potencial econdémico e processos eco-fisiolégicos em ecossistemas nordestinos. Recife:
Comunigraf, 2008.

ARAUJO, F. S.; COSTA, R. C.; LIMA, J. R.;; VASCONCELOS, S. F.; GIRAO, L. C.
SOBRINHO, M. S.; BRUNO, M. M. A.; SOUZA, S. S. G.; NUNES, E. P.; FIGUEIREDO,
M. A.; LIMA-VERDE, L.W.; LOIOLA, M. I. B. Floristics and life-forms along a topographic
gradient, central-western Ceard, Brazil. Rodriguésia, v. 62, n. 2, p. 341-366, 2011.

ARAUJO, F. S.; RODAL, M. J. N.; BARBOSA, M. R. V. (Orgs). Analise das variagdes da
biodiversidade do bioma caatinga: suporte a estratégias regionais de conservacao.
Brasilia: Ministério do Meio Ambiente, 2005.

ARCHIBALD S., BOND W. J. Growing tall vs growing wide: tree architecture and allometry
of Acacia karroo in forest, savanna, and arid environments. Oikos, 102, p. 3-14, 2003.

BARBOSA, D. C. A.; BARBOSA, M. C. A;; LIMA, L. C. M. Fenologia de espécies lenhosas
da caatinga. p. 657-693. In: LEAL, I. R.; TABARELLI, M.; SILVA, J. M. C. (Orgs.).
Ecologia e conservacao da caatinga. Recife: Imprensa Universitaria UFPE, 2003.

BARBOSA, D. C. A; HAMBURGO-ALVES, J. L.; PRAZERES, S. M.; PAIVA, A. M. A.
Dados fenoldgicos de 10 espécies arboreas de uma area de Caatinga (Alagoinha - PE). Acta
Botanica Brasilica, v. 3, n. 2, p.109-117, 1989.

BARBOSA, D. C. A; SILVA, P. G. G.; BARBOSA, M. C. A. Tipos de frutos e sindromes de
dispersdo de espécies lenhosas da Caatinga de Pernambuco. p. 609-621. In: TABARELLI,
M.; SILVA, J.M.C. (Orgs.). Diagndstico da Biodiversidade de Pernambuco. Recife:
Massagana, 2002.

BARBOSA, H. A.; HUETE, A. R.; BAETHGEN, W. E. A 20-year study of NDVI variability
over the Northeast Region of Brazil. Journal of Arid Environments, v. 67, n. 2, p. 288-307,
2006.

BAROT, S.; GIGNOUX, J.; MENAUT, J. C. Demography of a savanna palm tree:
predictions from comprehensive spatial pattern analysis. Ecology, v. 80, n. 6, p. 1987-2005,
1999a.

BAROT, S.; GIGNOUX, J.; MENAUT, J. C. Seed shadows, survival and recruitment: how
simple mechanisms lead to dynamics of population recruitment curves. Oikos, v. 86, n. 2, p.
320-330, 1999b.

BORCHERT, R.; RIVERA, G.; HAGNAUER, W. Modification of vegetative phenology in a
tropical semi-deciduous forest by abnormal drought and rain. Biotropica, 34: 27-39. 2002.

BRITO, L. B. M ; ARAUJO, F. S. Banco de sementes de Cordia oncocalyx Allemdo em uma
area de caatinga sobre planossolo. Revista Caatinga, v. 22, p. 206-212, 2009.



23

CARVALHO, R. M.; MARTINS, F. R.; SANTOS, F. A. M. Leaf ecology of pre-reproductive
stages of the palm tree Euterpe edulis Mart. (Arecaceae). Annals of Botany, v. 83, n. 3, p.
225-233, 1999.

CECCON, E.; HUANTE, P.; RINCON, E. Abiotic factors influencing tropical dry forests
regeneration. Brazilian Archives of Biology and Technology, v. 49, n. 2, 305-312, 2006.

CHESSON, P.; GEBAUER, R. L. E.; SCHWINNING, S.; HUNTLY, N.; WIEGAND, K,
ERNEST, S. K. M.; SHER, A.; NOVOPLANSKY, A.; WELTZIN, J. F. Resource pulses,
species interactions and diversity maintenance in arid and semi-arid environments. Oecologia,
v. 141, n. 2, p. 236-253, 2004.

CIPRIOTTI, P. A.; FLOMBAUM, P.; SALA, O. E.; AGUIAR, M. R. Does drought control
emergence and survival of grass seedlings in semi-arid rangelands? An example with a
Patagonian species. Journal of Arid Environments, v. 72, n. 3, p.162-174, 2008.

COLE, M. M. Cerrado, Caatinga and Pantanal: the distribution and origin of the savanna
vegetation of Brazil. The Geographical Journal, v. 126, p. 168-179. 1960.

CONDIT, R.; ASHTON, P.S.; BAKER, P.; BUNYAVEJCHEWIN, S.; GUNATILLEKE, S.;
GUNATILLEKE, N.; HUBBELL, S.P.; FOSTER, R.B.; ITOH, A.; LAFRANKIE, J.V,; LEE,
H. S.; LOSOS, E.; MANOKARAN, N.; SUKUMAR, R.; YAMAKURA, T. Spatial patterns
in the distribution of tropical tree species. Science, v. 228, p. 1414-1418. 2000.

CONNELL, J. H.; TRACEY, J. G.; WEBB, L. J. Compensatory recruitment, growth, and
mortality as factor maintaining rain forest tree diversity. Ecological Monographs, v. 54, n. 2,
p. 141-164, 1984.

COSTA, R. C.; ARAUJO, F. S. Densidade, germinacéo e flora do banco de sementes no solo,
no final da estacdo seca, em uma area de Caatinga, Quixada, CE. Acta Botanica Brasilica, v.
17, n. 2, p. 259-264, 2003.

COSTA, R. C., ARAUJO, F. S. Physiognomy and structure of a caatinga with Cordia
oncocalyx (Boraginaceae), a new type of community in Andrade-Lima’s classification of
caatingas. Rodriguésia, v. 63, p. 269-276, 2012.

COSTA, R. C.; SANTOS, F. A. M. PadrGes espaciais de Qualea Grandiflora Mart. em
fragmentos de Cerrado no estado de S&o Paulo. Acta Boténica Brasilica, v. 25, n. 1, p. 215-
222.2011.

DALE, M. R. T. Spatial pattern analysis in plant ecology. Cambridge, Cambridge
University Press. 1999.

DOVCIAK, M.; FRELICH, L. E.; REICH, P. B. Discordance in spatial patterns of white pine
(Pinus strobus) size-classes in a patchy near-boreal forest. Journal of Ecology, v. 89, p. 280-
291. 2001.



24

FONSECA, M. G.; MARTINI, A. M. Z.; SANTOS, F. A. M. Spatial structure of
Aspidosperma Polyneuron in two semi-deciduous forests in southeast Brazil. Journal of
Vegetation Science v. 15, p. 41-48. 2004.

FOWLER, N. B. The role of competition in plants communities in arid and semiarid regions.
Annual Review of Ecology and Systematics, v. 17, p. 89-110, 1986.

GATSUK, L. E.; SMIRNOVA, O. V.; VORONTZOVA, |.; ZAUGOLNOVA, L. B,
ZHUKOVA, L. A. Age states of plants of various growth forms: a review. Journal of
Ecology, v. 68, n. 2, p. 675-696, 1980.

GOTTSCHLING, M. C; MILLER, J. S. Clarification of the Taxonomic Position of Auxemma,
Patagonula, and Saccellium (Cordiaceae, Boraginales). Systematic Botany, v. 31, p. 361-
367, 2006.

GRACE, J. B. The factores controlling species density in herbaceous plant communities: na
assessment. Perspectives in Plant Ecology, Evolution and Systematics, v. 1, n. 2, p. 1-28,
1999.

GRIZ, L. M. S.; MACHADQO, I. C. S. Fruiting phenology and seed dispersal syndromes in
caatinga, a tropical dry forest in northeast of Brazil. Journal of Tropical Ecology, v. 17, n. 2,
p. 303-321, 2001.

GRUBB, P. J. The maintenance of species richness in plant communities: the importance of
the regeneration niche. Biological Reviews, v. 52, n. 1, p. 107-145, 1977.

HALLE, F.; OLDEMAN, R. A. A.; TOMLINSON. P. B. Tropical trees and forests: an
architectural analysis. New York: Springer Verlag, 1978.

HAY, J. D.; BIZERRIL, M. X.; CALOURO, A. M.; COSTA, E. M. N.; FERREIRA, A. M.
A.; GASTAL, M. L. A;; JUNIOR, C. D. G.; MANZAN, D. J; MARTINS, C. R;
MONTEIRO. J. M. G.; OLIVEIRA, S. A.; RODRIGUES, M. C. M.; SEYFFARTH, J. A. S;
WALTER, B. M. T. Comparacdo do padrdo da distribuicdo espacial em escalas diferentes de
espécies nativas do cerrado, em Brasilia, DF. Revista Brasileira de Botanica, v. 23, n. 3, p.
341-347, 2000.

HUANTE, P.; RINCON, E. Responses to light changes in tropical deciduous woody seedlings
with contrasting growth rates. Oecologia 113, 53-66. 1998.

HUBBELL, S. P.; FOSTER, R. B.; O’BRIEN, S. T.;, HARMS, K. E.; CONDIT, R;
WECHSLER, B.; WRIGHT, S. J.; LOO DE LAO, S. Light-gap disturbances, recruitment
limitation, and tree diversity in a neotropical forest. Science, v. 283, n. 5401, p. 554-557,
1999.

HUTCHINGS, M. J. The structure of plant populations. p. 325-358. In: CRAWLEY, M. J.
Plant Ecology. 2. ed. Oxford: Blackwell Science, 1997.

JANZEN, D. Herbivores and the number of tree species in tropical forests. American
Naturalist, v. 104, n. 940, p. 501-528, 1970.



25

KING, D.A. Allometry and life history of tropical trees. Journal of Tropical Ecology, v. 12,
n. 1, p. 25-44. 1996.

LAMB, E. G.; CAHILL, J. F. Consequences of differing competitive abilities between
juvenile and adult plants. Oikos, v. 122, n. 3, p. 502-512, 2006.

LIMA, A. B.; RODAL, M. J. N.; SILVA, A. C. B. L. Chuva de sementes em uma area de
vegetacdo de caatinga no estado de Pernambuco. Rodriguesia, v. 59, n. 4, p. 649-658, 2008.

LIMA, A. L. A.;; RODAL, M. J. N. Phenology and wood density of plants growing in the
semi-arid region of northeastern Brazil. Journal of Arid Environments, v. 74, p. 1363-1373,
2010.

LIMA, E. N. Influéncia do componente herb&ceo da caatinga na regeneragédo natural de
plantas lenhosas em uma &rea de vegetacdo preservada e uma area de agricultura
abandonada. Tese (Doutorado em Botéanica) — Departamento de Boténica, Universidade
Federal Rural de Pernambuco, Recife, 2011.

LIMA, J. R.; SAMPAIO, E. V. S. B.; RODAL, M. J. N.; ARAUJO, F. S. Estrutura da floresta
estacional decidual montana (mata seca) da RPPN Serra das Almas, Ceard. Revista
Brasileira de Biociéncias, v. 5, p. 438-440, 2007.

LIMA, J. R.;; SAMPAIO, E. V. S. B.; RODAL, M. J. N.; ARAUJO, F. S. Composi¢io
floristica da floresta estacional decidua montana de Serra das Almas, CE, Brasil. Acta
Botanica Brasilica, v. 23, p. 756-763, 2009.

LIMA, J. R.; SAMPAIO, E. V. S. B.; RODAL, M. J. N.; ARAUJO, F. S. Physiognomy and
structure of a seasonal deciduous forest on the Ibiapaba plateau, Ceara, Brazil. Rodriguésia,
v. 62, p. 379-389, 2011.

LORENZI, H. Arvores brasileiras: manual de identificacio e cultivo de plantas arbéreas
nativas do Brasil. Plantarum, Séo Paulo, Brasil. 2009.

MACHADQO, I. C. S.; BARROS, L. M.; SAMPAIO, E. V. S. B. Phenology of caatinga
species at Serra Talhada, Northeastern Brazil. Biotropica, v. 29, n. 1, p. 57-68, 1997.

MACHADQO, I. C. S; LOPES, A. V. Floral traits and pollination systems in the caatinga, a
Brazilian tropical dry forest. Annals of Botany, v. 94, n. 3, p. 365-376, 2004.

MAMEDE, M. A.; ARAUJO, F. S. Effects of slash and burn practices on a soil seed bank of
caatinga vegetation in Northeastern Brazil. Journal of Arid Environments, v. 72, p: 458-
470, 2008.

MARQUES, M. C. M.; JOLY, C. A. Estutura e dindmica de uma populagéo de Calophyllum
brasiliense Camb. Em floresta higrofila do sudeste do Brasil. Revista Brasileira de
Boténica, v. 23, n. 1, p. 107-112, 2000.

MCMAHON T.A. Size and shape in biology. Science, v. 179, 1201-1204. 1973.

MILES, L; NEWTON, A. C.; DEFRIES, R. S.; RAVILIOUS, C.; MAY, I.; BLYTH, S;



26

VALERIE KAPQS, V.; GORDON. J. E. A global overview of the conservation status of
tropical dry forests. Journal of Biogeography, v. 33, n. 3, p. 491-502, 2006.

MURDOCH, W. W. Population Regulation in Theory and Practice. Ecology, v. 75, n. 2, p.
271-287, 1994.

NATH, C. D.; DATTARAJA, H. S.; SURESH, H. S.; JOSHI, N. V. Patterns of tree growth in
relation to environmental variability in the tropical dry deciduous forest at Mudumalai,
southern India. Journal of Biosciences, v. 31, n. 5, p. 651-669, 2006.

NIKLAS, K. J. Size-dependent allometry of tree height, diameter and trunk taper. Annals of
Botany, v. 75, 217-227, 1995.

NOY MEIR, I. Desert ecosystems: environment and producers. Annual Review of Ecology
and Systematics, v. 4: 25-51, 1973.

OLIVEIRA, P. E. A. M., RIBEIRO, J. F.; GONZALES, M. I. Estrutura e distribuicéo espacial
de uma populacdo de Kielmeyera coriacea Mart. de cerrados de Brasilia. Revista Brasileira
de Boténica, v. 12, n. 1/2, p. 39-47, 1989.

PAGANO, M. C.; ARAUJO, F. S. Semi-Arid Vegetation in Brazil: Biodiversity, Impacts and
Management. In: KARA M. DEGENOVINE. (Org.). Semi-Arid Environments:
Agriculture, Water Supply and Vegetation. Nova Publishers: New York, p. 99-114, 2011.

PAGANO, M. C.; LUGO, M. A; ARAUJO, F. S.; FERRERO, M. A.; MENOYO, E;
STEINAKER, D. Native Species for Restoration and Conservation of Biodiversity in South
America. In: LLUVIA MARIN; DIMOS KOVAC. (Org.). Native Species: Identification,
Conservation and Restoration. Nova Science Publishers, v. 1, p. 1-10, 2011.

PARE, S.; SAVADOGO, P.; TIGABU, M.; ODEN, P.C.; OUADBA, J.M. Regeneration and
spatial distribution of seedling populations in sudanian dry forests in relation to conservation
status and human pressure. Tropical Ecology, v. 50, p. 339-353. 2009.

PEEL, M. C.; FINLAYSON, B. L.; MCMAHON, T. A. Updated world map of the Koppen-
Geiger climate classification. Hydrology and Earth System Sciences v. 11, p. 1633-1644.
2007.

PORTELA, R. C. Q.; SANTOS, F. A. M. Caracterizacdo dos estadios ontogenéticos de trés
espécies de palmeiras: uma proposta de padronizacéo para estudos de dindmica populacional.
Revista Brasileira de Boténica, v.34, n.4, p.523-535, 2011.

RAMOS, F. N.; SILVA-MATQOS, D. M.; SANTOS, F. A. M. Spatial distribution ofseeds and
juveniles of Enterolobium glaziovii Bentham (Leguminosae, Mimosoideae) in the Atlantic
forest, Brazil. Acta Botanica Brasilica, v. 19, n. 3, p. 609-614. 2005.

REED, J. M.; MILLS, L. S.; DUNNING J. B. JR.,. MENGES, E. S; MCKELVEY, K. S;
FRYE, R.; BEISSINGER, S. R. ANSTETT, M. C.; MILLER, P. Emerging Issues in
Population Viability Analysis. Conservation Biology, v. 16, n. 1, p. 7-19, 2002.



27

RICH, P. M.; HELENURM, K.; KEARNS, D.; MORSE, S. R.; PALMER, M. W.; SHORT,
L. Height and stem diameter relationships for dicotyledonous trees and arborescent palms of
Costa Rica tropical wet forest. Bulletin of the Torrey Botanical Club, v. 113, 241-246,
1986.

SAMPAIOQ, E. V. S. B. Overview of the Brazilian Caatinga. p. 35-63. In: BULLOCK, S. H.;
MOONEY, H. A.; MEDINA, E. (Eds.). Seasonally dry tropical forests. Cambridge:
University Press, 1995.

SCHWINNING, S.; SALA, O.E. Hierarchy of responses to resource pulses in arid and semi-
arid ecosystems. Oecologia, v. 141, p. 211-200, 2004.

SCHWINNING, S.; STARR, B. I.; EHLERINGER, J. R. Summer and winter drought in a
cold desert ecosystem (Colorado Plateau) Part I: effects on soil water and plant water uptake.
Journal of Arid Environments, v. 60, n. 4, p. 547-566, 2005.

SILVA, K. A;; LIMA, E. N.; SANTOS, J. M. F. F.; ANDREADE, J. R.; SANTOS, D. M,;
SAMPAIOQ, E. V. de S. B.; ARAUJO, E. L. Dindmica de gramineas em uma area de caatinga
de Pernambuco-Brasil. P. 106-129. In: MOURA, A. do N.; ARAUJO, E. L.
ALBUQUERQUE, U. P. DE (Orgs.). Biodiversidade, potencial econémico e processos eco-
fisioldgicos em ecossistemas nordestinos. Recife: Comunigraf, 2008.

SILVA, L. M. B.; BARBOSA, D. C. A. Crescimento e sobrevivéncia de Anadenanthera
macrocarpa (Benth) Brenan (Leguminosa), em uma &rea de Caatinga, Alagoinha, PE. Acta
Boténica Brasileira, v. 14, n. 3, p. 251-261, 2000.

SILVA, M. A. P.; MACHADQO, I. C. S. Biologia da Reproducéo e Morfologia Polinica de
AUXEMMA Miers. Boletim da Sociedade Broteriana, v. 68, p. 73-88, 1997.

SILVEIRA, A. P.; ARAUJO, E. L.; ARAUJO, F. S.; WILLADINO, L. G. Predacéo de frutos
e germinacéo de sementes em Auxemma oncocalyx (Allemé&o) Baill. e Auxemma glazioviana
Taub. p. 416-432. In: NOGUEIRA, R. M. C.; ARAUJO, E. L.; WILLADINO, L. G;
CAVALCANTE, U. M. T. (Orgs). Estresses ambientais: danos e beneficios em plantas.
(ISBN 8587459201). v. 1. Recife: MXM Gréfica e Editora, 2005.

SILVERTOWN, W. J.; DOUST, J. L. Introduction to plant population biology. Oxford:
Blackwell Science. 1993.

SINGH, K. P.; KUSHWAHA, C. P. Emerging paradigms of tree phenology in dry tropics.
Current Science, v. 89, n. 6, p. 964-975, 2005.

SOUZA, V.L.; SILVA, O.A. Estrutura e distribuicdo espacial de uma populacdo de
Stryphnodendron adstringens (Mart.) Coville em Cerrado da reserva bioldgica e estacdo
experimental de Mogi Guagu, estado de S&o Paulo, Brasil. Holos, v. 6, p. 55-69. 2006.

STANO, F.; SEVEGNANI, L.; GHODDOSI, S. M. Estrutura de populaces de espécies
arbdreas no Parque Natural Municipal Sdo Francisco de Assis, Blumenau-SC. Revista
Brasileira de Biociéncias, v. 5, n. 1, p. 693-695, 2007.



28

STERNER, R. W.; RIBIC, C. A.; SCHATZ, G. E. Testing for life historical changes in spatial
patterns of four tropical tree species. Journal of Ecology, v. 74, p. 621-633. 1986.

TILMAN, D.; PACALA, S. The maintenance of species richness in plant communities. p. 13-
25. In: RICKEFS, R. E.; SCHHLUTER, D. Species diversity in ecological communities.
Chicago: University Press, 1993.

TURNBULL, L. A.; CRAWLEY, M. J.; REES, M. Are plant populations seed-limited? A
review of seed sowing experiments. Oikos, v. 88, n. 2, p. 225-238, 2000.

VASCONCELDOS, S. F.; ARAUJO, F. S.; LOPES, A. V. Phenology and dispersal modes of
wood species in the Carrasco, a tropical deciduous shrubland in the Brazilian semiarid.
Biodiversity and Conservation, v. 19, p. 2263-2289, 2010.

WALTHER, G. R.; POST, E.; CONVEY, P.; MENZEL, A.; PARMESANK, C.; BEEBEE, T.
J. C.; FROMENTIN, J. M.; HOEGH-GULDBERG, O.; BAIRLEIN, F. Ecological responses
to recent climate change. Nature, v. 416, n. 28, p. 389-395, 2002.

WIEGAND, K.; JELTSCH, F. E; WARD, D. Do spatial effects play a role in the spatial
distribution of desert-dwelling Acacia raddiana? Journal of Vegetation Science, v. 11, n. 4,
p. 473-484, 2000.

WOODWARD, F. I.; LOMAS, M. R.; KELLY, C. K. Global climate and the distribution of
plant biomes. Philosophical Transactions of the Royal Society B 359, p. 1465-1476, 2004.



2 MANUSCRITO |

Estrutura ontogenética e relacdes alométricas de &rvores independem do tipo de
formacéo vegetacional? Um estudo de caso com Cordia oncocalyx na Caatinga

Brasileira.

Formato e Estilo: Acta Oecologica (Publicado Acta Oecologica v. 43, p. 126 -133, 2012)

29



30

Estrutura ontogenética e relacdes alométricas de &rvores independem do tipo de
formacéo vegetacional? Um estudo de caso com Cordia oncocalyx na Caatinga
Brasileira.

Andréa P. Silveira®”", Fernando R. Martins®, Francisca S. AraL’ljob

%Universidade Estadual do Ceara, Campus da Faculdade de Educacdo de Itapipoca —
UECE/FACEDI, Av. Monsenhor Tabosa, s/n, 62500-000, Itapipoca, CE, Brasil.
®P6s-Graduagdo em Ecologia e Recursos Naturais, Departamento de Biologia, Bloco 906,
Universidade Federal do Ceara - UFC, 60455-760, Fortaleza, CE, Brasil.

‘Departamento de Biologia Vegetal, Instituto de Biologia, Caixa postal 6109, Universidade
Estadual de Campinas — UNICAMP, 13083-970, Campinas, SP, Brasil.

Resumo

Em florestas pluviais tropicais e temperadas, a estrutura ontogenética e as relacdes
alométricas de arvores sdo frequentemente associadas com gradientes de luz. Luz ndo €
considerada um recurso limitante na caatinga, vegetacéo decidua espinhosa (deciduous thorny
woodland-DTW), mas o estabelecimento e o crescimento ocorrem durante um curto periodo
chuvoso, quando a disponibilidade vertical de luz pode ser modificada em funcdo do
crescimento do componente herbaceo e da produgéo de folhas do componente lenhoso. Nosso
objetivo foi investigar se o gradiente de luz na DTW e as limitagdes biomecénicas no
crescimento de arvore seriam suficiente para produzir estrutura ontogenética e crescimento
alométrico similares as arvores de dossel das florestas tropicais pluviais. Investigamos 0s
estadios ontogenéticos e as relacbes altura-didmetro de Cordia oncocalyx (Boraginaceae),
arvore dominante no dossel da DTW do nordeste semiarido brasileiro. Marcamos, medimos e
classificamos os estadios ontogenéticos de 2.895 individuos em um hectare (5°6°58.1"S e
40°52°19.4”W). Na estacdo chuvosa apenas 4.7% da luz que incide sobre o dossel atingiu o
nivel do solo. Estadios ontogenéticos iniciais, principalmente infante (50.9%) e plantula
(42.1%), foram predominantes na populacéo, os 7% restantes foram distribuidos entre juvenil,
imaturo, virgem e reprodutivo. A estrutura ontogenética foi similar a de espécies arbdreas de
florestas tropicais pluviais, mas a populacdo formou banco de sementes e de infantes em
resposta ao longo periodo de seca e as chuvas erraticas. Como outras arvores de Boraginaceae
das florestas pluviais, C. oncocalyx tem um modelo arquitetural Prévost, mas o coeficiente
alométrico diferiu dos modelos de similaridade geométrica, similaridade elastica e estresse
constante, diferente das arvores de florestas tropicais pluviais e temperadas. Cordia oncocalyx
investiu em didmetro no inicio, em seguida em altura e finalmente investiu grandemente em
didmetro mesmo apds atingir uma altura assintética no final da ontogenia. O crescimento
continuo em diametro, mesmo nos estadios finais e a altura assintética apontam a baixa
densidade de arvores e as restricdes hidricas como as principais forcas impulsionadoras da
forma alométrica de arvore em DTW. Isso indica que a estrutura ontogenética e as relacbes
alométricas de &rvores dependem do tipo de formacéo vegetacional.
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oncocalyx.
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1. Introducéo

Durante o ciclo de vida as plantas passam por uma sequéncia de etapas conhecidas
como estadios ontogenéticos, caracterizados por mudangas discretas (Gatsuk et al., 1980). As
mudancas que distinguem os diferentes estddios podem ser qualitativas e/ou quantitativas e
podem diferir entre espécies, mas a duracdo de cada estadio é geneticamente determinada e
independe da idade cronoldgica (Gatsuk et al., 1980; Hutchings, 1997; Smirnova et al., 2002).
Estadios ontogenéticos diferentes tém propriedades ecoldgicas distintas, dindmicas especificas
e desempenham diferentes papéis nas populagbes e comunidades (Grubb, 1977; Smirnova &
Bobrovskii, 2001).

Durante a ontogenia, o0s individuos expressam diferentes arquiteturas que
eventualmente revelam o modelo arquitetural da espécie (Hallé et al., 1978). A arquitetura
refere-se & forma e a posicdo das estruturas, resultante de um compromisso entre as
necessidades e restricdes da planta, que permitem captacdo de luz, crescimento em altura e
reproducéo (lida et al., 2011; Poorter et al., 2005, 2006; Poorter & Rozendall, 2008). Quando
confrontados com restri¢Ges, ajustes na arquitetura podem ser feitas (Hallé et al., 1978), mas o
modelo arquitetural final é determinado geneticamente e é a realizagdo de apenas um dos 23
modelos (Oldeman, 1979; Sterck & Bongers, 2001). Consideracdes explicitas da sequéncia de
estadios ontogenéticos e das mudancas de arquitetura durante o desenvolvimento acrescentam
significado biol6gico aos estudos populacionais, uma vez que se constituem um fundo de
confianca para inferir a historia de vida da populacdo (Souza et al., 2008). Uma estrutura
ontogenética com uma maior propor¢do de individuos nos estadios iniciais e menos
individuos nos estadios finais € um padrdo tipico de espécies tolerantes a sombra, e pode ser
observado na maioria das arvores das florestas tropicais pluviais, onde um banco de plantulas
fornece uma estratégia de sobrevivéncia (Souza et al., 2000; Wright et al. 2003).

Descrever a estrutura populacional com base em classes de tamanho ou estadios
ontogeéticos é o primeiro passo para a compreensdo das populagbes de plantas (Hutchings,
1997). Por exemplo, a falta de individuos de um determinado tamanho ou estadio
ontogenético pode ser interpretado como evidéncia de gargalo demogréafico no recrutamento,
crescimento e/ou sobrevivéncia, mas a estrutura populacional s6 deve ser usada para fazer
inferéncias sobre a estabilidade ou manejo da populag&o, se analisadas juntamente com outras
caracteristicas demograficas tais como fecundidade, recrutamento, crescimento e mortalidade
(Souza, 2007; Virillo et al., 2011). Caracteristicas morfologicas e biométricas sdo bons

descritores de estadios ontogenéticos, e a estrutura populacional com base em estadios tém
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sido amplamente utilizadas em espécies tropicais (Araujo et al., 2005; Carvalho et al., 1999;
Souza et al., 2000).

Outras medidas relacionadas a forma como as plantas investem recursos no
crescimento vertical (para elevar os 6rgdos fotossintética e/ou reprodutivos) e no crescimento
em diametro (para suportar o peso do tronco), podem ser quantificadas por relagGes
alométricas altura-didmetro de acordo com modelos biomecénicos (Rich et al., 1986). Trés
modelos foram propostos para descrever o desenho mecénico das arvores. No modelo de
similaridade geométrica (D o= H'), o crescimento em didmetro é diretamente proporcional &
altura de tal maneira que a estrutura principal permanece geometricamente semelhante
(Norberg, 1988). O modelo de similaridade elastica (D o= H*?) prevé que o diametro do
tronco (D) cresce a uma proporgdo da altura (H) elevado a poténcia de 1.5 para evitar
deformacdes causada pelo proprio peso (Macmahon, 1973). No modelo de estresse constante
(D o< H), o diametro cresce a uma proporcéo do quadrado da altura, para resistir a tensio
gerada pelo vento (Dean & Long 1986). Em florestas tropicais pluviais e temperadas, o
modelo de similaridade geométrica descreve o padrdo de crescimento de arvores de répido
crescimento, tais como individuos jovens de espécies de dossel e subdossel (King, 1996;
Niklas, 1995; Olesen, 2001) e individuos adultos de &rvores pioneiras (Alvarez-Buylla and
Martinez-Ramos, 1992; Sposito and Santos, 2001). Enquanto os modelos de similaridade
eléstica e de estresse constante, explicaram com sucesso os padrdes de arvores adultas de
dossel, subdossel e emergentes (Alves and Santos, 2002; King, 1996; Niklas, 1995; O’Brien
et al., 1995; Olesen, 2001; Rich et al., 1986). No entanto, em algumas espécies, 0 padrdo de
crescimento ndo se encaixa em nenhum destes modelos e, conseqlientemente, seu uso tem
sido criticado (e.g. Rich et al., 1986; Sterck and Bongers, 1998).

Quando variages na alometria do tronco sdo investigadas durante a ontogenia,
diferentes estratégias de crescimento tornam-se evidentes (Rich et al., 1986). Padrbes
alométricos de arvores das florestas de clima temperado e tropical podem variar entre
espécies, ou durante a ontogenia de uma Unica espécie, devido as diferentes necessidades de
luz para a sobrevivéncia, crescimento e reproducdo, em resposta a variagdes na
disponibilidade vertical de luz (King, 1996; Niklas, 1995; Olesen, 2001; Rich et al., 1986;
Sterck and Borgers, 1998). O incremento em didmetro aumenta com o transcurso da
ontogenia, como uma estratégia de investimento em altura para melhor captacdo de luz nos
estadios iniciais. Desvios desse padrdo foram registrados nos juvenis de algumas &rvores

pioneiras que apresentam elevado crescimento em diametro, de modo que quando aparecem
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lacunas por ocasido da queda de arvores elas podem apresentar um rapido crescimento em
altura (Rich et al., 1986; Sposito and Santos, 2001).

Nas florestas temperadas e tropicais pluviais, variagdes na alometria do tronco durante
a ontogenia das arvores sdo frequentemente associadas com a disponibilidade de luz, mas
como varia a alometria durante a ontogenia de uma arvore dominante na caatinga, vegetacao
decidua espinhosa (deciduous thorny woodland - DTW)? Nas florestas tropicais pluviais, as
arvores sdo sempreverdes e altas, a competicdo por luz é intensa no sub-bosque, e o
investimento em crescimento vertical e horizontal é vital para o estabelecimento dos
individuos (Poorter et al., 2006). Em contraste, tem sido especulado que a luz ndo é um
recurso limitante nas formagGes sazonais secas devido a fisionomia mais aberta da vegetacéo
e ao baixo porte das &rvores (Archibald and Bond, 2003; Martinez and Jorge, 2003).
Entretanto, a dindmica de germinagdo, estabelecimento e crescimento das plantas nesses
ambientes sazonais secos ocorre durante um curto periodo chuvoso, quando 4gua e nutrientes
estdo disponiveis, mas a quantidade de luz pode ser reduzida e a sua qualidade ao nivel do
solo modificada (Rincon and Huante, 1993). Além disso, mesmo as DTW séo susceptiveis de
ter alteraces na distribuicdo de luz sobre o perfil da vegetagdo, com mais luz na parte
superior, constituindo assim um gradiente de luz.

Ha variacdo de luz na DTW suficiente para induzir a expressdo de estrutura
populacional e relagdes alométricas semelhantes as encontrados em arvores tolerantes a
sombra das florestas pluviais? Se assim for, uma arvore de dossel da DTW deve ter estrutura
ontogenética e relacbes alométricas semelhantes as observadas em &rvores ndo pioneiras de
florestas pluviais, que sdo: (1) grande proporgdo de individuos nos estaddios ontogenéticos
iniciais e poucos individuos nos estadios finais, e (2) grande crescimento em altura de acordo
com o modelo de similaridade geométrica nos estadios iniciais, e elevado crescimento em
didmetro de acordo com o modelo de similaridade eléstica nos estadios finais. Embora ndo
tenhamos conhecimento de quaisquer estudos sobre as condi¢Oes de luz na DTW, é provavel
que os estadios iniciais de arvores prosperem em condi¢fes que sdo muito diferentes das
condi¢cbes sombreadas da floresta tropical pluvial. Se sim, a estrutura ontogenética e a
alometria de uma espécie de dossel da DTW seria completamente diferente daquela registrada
em uma espécie de dossel da floresta pluvial. No entanto, ainda ndo se sabe se os modelos
biomecanicos correspondem bem a alometria do tronco de arvores da DTW. Na verdade,
modelos biomecéanicos foram freqlientemente testados em &rvores da floresta de clima
temperado e tropical, mas os testes de sua validade em espécies de vegetagdo sazonais secas

tropicais é quase ausente. Um estudo (Dodonov et al. 2011) relataram que esses modelos néo
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se aplicam a algumas espécies lenhosas do cerrado brasileiro. Além disso, se as arvores de
dossel da DTW tém estrutura ontogenética e padrdes alométricos semelhante aos de arvores
das floresta pluviais, isso indica que, em ambas as formagOes os ambientes de luz sdo
semelhantes ou que o crescimento da forma de vida arvore estd sujeito a restricdes
biomecénicas semelhantes (Niklas, 1995)?

Nosso objetivo foi abordar a hipGtese de que o crescimento das arvores esté sujeito as
mesmas restricdes biomecénicas onde quer que ocorra. Se a hipotese estiver correta, a
trajetéria ontogenética de uma arvore de dossel da DTW deve ser semelhante ao de uma
arvore do dossel da floresta pluvial. Para examinar esta previsdo foi investigada a estrutura
ontogenética e a relacdo altura-diametro durante a ontogenia de Cordia oncocalyx Alleméo
(Boraginaceae), uma arvore endémica e dominante na DTW do nordeste do Brasil. A medida
que investigamos essa hipdtese pretendemos discutir o significado ecoldgico das alteracdes

morfolGgicas e biométricas durante a ontogenia em arvores de dossel da DTW.

2. Métodos

2.1. Area de estudo e espécie focal

Nossa &rea de estudo é localizada na Reserva Natural Serra das Almas (5°6°58.1"”S e
40°2°19.4”W) no municipio de CrateUs, estado do Ceard, na regido tropical semiarida do
nordeste Brasileiro. E localizada a 368 m acima do nivel do mar em terras do embasamento
cristalino. O solo é raso, pedregoso, fértil e classificado com Litossolo de acordo com o
sistema da FAO. O clima local é BSh (semi-arido quente com chuvas de verdo e inverno seco)
de acordo com a classificacdo de Koppen-Geiger (Peel et al., 2007); possui duas estagdes,
uma seca e outra chuvosa, com curtos periodos de chuva na estacdo chuvosa, chuvas erraticas
na seca e uma ocorréncia imprevisivel de anos secos. A média anual de temperatura é de
27°C, variando de 25°C nos meses mais frios (marco a junho) a 30°C nos meses mais quentes
(outubro a dezembro). A média pluviométrica anual é de 683 mm distribuidos ao longo de
dois a cinco meses (janeiro a maio), os quais contribuem geralmente com mais de 85% da
precipitacdo total anual. A precipitacdo anual é bastante varidvel; por exemplo, em 2010, a
precipitacdo total foi de 440 milimetros e, em 2009 e 2011 foi de 1107 e 843 mm,
respectivamente. Os dados climéticos foram fornecidos pelo Instituto Nacional de
Meteorologia (INMET).

A vegetacdo predominante na regido semiarida do nordeste brasileiro é um tipo de

“woody savanna” (Woodward et al., 2004), conhecida regionalmente como caatinga, com
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fisionomias que incluem “savanna’, “scrubland” e “woodland”. A é&rea estudada possui
fisionomia arbdreo-arbustiva e é uma “deciduous thorny woodland” (DTW) com cobertura de
dossel de 61-88 % composto de &rvores e arbustos. A maioria das espécies lenhosas tem
altura média (3-4m) com alguns individuos atingindo alturas > 8m. A maior riqueza de
espécies é de um componente herbaceo, que é sazonal e composto principalmente por
terofitos. O componente lenhoso é deciduo, composto por 25 espécies fanerdfitas, das quais
Croton blanchetianus Baill., Mimosa caesalpiniifolia Benth., Croton adenocalyx Baill,
Bauhinia cheilantha Bong. e Cordia oncocalyx Allemé&o séo as mais abundantes (Costa and
Araujo, 2012).

Cordia oncocalyx Alleméo, (Boraginaceae) é um mesofanerdéfito que ocorre nos solos
raros das terras baixas do embasamento cristalino (< 500 m). E endémica da caatinga do
nordeste semiérido do Brasil (Silveira et al., 2005). Tem uma copa coberta com folhas durante
a estagdo chuvosa e langa sua folhagem na estacdo seca. Suas flores sdo dispostas em
inflorescéncias do tipo, o fruto é do tipo nuculanium indeiscente com uma a quatro sementes
dentro e envolto por um célice accrescente (Silva e Machado, 1997). Cordia oncocalyx tem
fenodindmica regular com producédo anual de flores entre fevereiro e maio (pers. obs.). Ela é
conhecida localmente como "pau-branco-preto”, e € explorada por extrativismo devido ao

valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagistico (Lorenzi, 2009).

2.2. Coleta e andlise de dados

Uma érea de um hectare foi dividida em 100 parcelas permanentes, contiguas de 10 x
10 m. Todos os individuos em cada parcela, exceto plantula, foram amostrados. Para a
amostragem de plantulas, nos demarcamos subparcelas de 5 x 5 m em cada uma das 100
parcelas. Iniciamos a amostragem em abril de 2009 (periodo chuvoso), que foi um ano atipico
em que 95% dos 1107 mm de precipitagdo total caiu entre janeiro e maio. Todos os
individuos enraizadas nas parcelas e subparcelas foram marcadas e classificadas de acordo
com seu estadio ontogenético. Para classificar os estadios ontogenéticos examinamos a
presenca ou auséncia de caracteristicas morfoldgicas externas de acordo com Gatsuk et al.
(1980): a) cotiledones; b) coloracdo do caule (se verde ou marrom); c) ramificacdes
ortotropicas ou plagiotropicas; d) flores e frutos. Plantulas foram definidas de acordo com
Garwood (1996), e o modelo arquitetural foi determinado de acordo com a chave de
identificacdo proposta por Hallé et al. (1978). O nimero de plantulas, amostrada em
subparcelas (25 m?), foi multiplicado por quarto, para permitir a comparagio de densidade

com os demais estadios amostrados em parcelas (100 m?). Todos os individuos marcados
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foram examinados mensalmente de abril de 2009 até marco de 2011. Durante este periodo,
registramos o surgimento de novas plantulas, as mortes, os recrutamentos de um estadio
ontogenético para o estadio seguinte, e a fenodindmica da populagdo. N6s usamos esses dados
para apoiar a distincdo entre os estaddios ontogeneticos, mas o0s resultados ndo sdo
apresentados aqui.

Usamos um paquimetro digital para medir no nivel do solo os didmetros de caules
menores que 150 mm e fita métrica para caules maiores. As medidas de perimetro foram
posteriormente convertidas em didmetro (D). Usamos canos de aluminio encaixaveis até oito
metros para medir a altura (H), que definimos como a distancia vertical do ponto de
enraizamento da planta no solo até a extremidade de seu ramo mais alto. Para analisar a
dispersdo dos dados de didmetro e altura em cada estddio ontogenético utilizamos o
coeficiente de variagdo (CV), dado pela semi-amplitude do intervalo de confianca dividido
pela mediana. A altura das plantas e o diametro dos diferentes estadios ontogenéticos foram
comparadas por meio de diagramas de caixa (box-plots).

RelagBes alométricas entre altura (H) e didmetro (D) foram descritas pela regresséo
modelo Il (standardized major axis - SMA) com dados transformados em log, para cada
estadio separadamente e para todas os estadios conjuntamente. SMA é mais adequada do que
a regressao “quadrados minimos”, também chamada de regressdao modelo I, e deve ser usada
quando ndo h& uma varidvel claramente independente e/ou quando as duas varidveis estdo
sujeitas a erros de medi¢Oes (Henry and Aarssen, 1999). Comparamos 0s coeficientes
alométricos das regressdes entre os diferentes estddios ontogenéticos através de uma anélise
post-hoc de comparagdes multiplas entre os grupos. Usamos teste F (p > 0.05) para comparar
o coeficiente alométrico (b) da regressdo com o coeficiente esperado pelos diferentes
modelos: similaridade geométrica (b = 1.0, Norberg 1988), similaridade elastica (b = 0.66,
Mcmahon 1973) e estresse constante (b = 0.5, Dean & Long 1986), obtidos quando o
didmetro é plotado no eixo X e a altura no eixo Y. Estas andlises foram realizadas com o
software SMATR 2.0 (Falster et al., 2006), e os graficos foram feitos no ambiente R (R
Development Core Team 2010).

Para investigar a existéncia de um gradiente vertical de luz, nés medimos a radiacdo
fotossinteticamente ativa a 1.30 m acima do solo e no nivel do solo com sensores quantum LI-
191 acoplados a um data logger LI1-1400. As medicBes da densidade de fluxo de fotons DFF
(umol.m2.s?) na faixa fotossinteticamente ativa, foram realizadas na estagédo chuvosa por um
periodo de cinco dias, em cinco parcelas que eram representativas da vegetacdo local.

Parcelas representativas tinham as maiores e menores densidades e biomassa (Menezes,
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2010). A porcentagem de luz incidente em cada estrato foi calculada como a diferencga entre a
luz incidente acima dossel e que atingia a altura de 1.3 m acima do solo e no nivel do solo.

DFF acima do dossel foi representada por uma medida tomada em um local aberto.

3. Resultados

3.1 Estadios ontogenéticos

Seis estadios foram caracterizados na populacédo de C. oncocalyx (Fig. 1):

Plantula: individuos germinados recentemente com caule tenro e verde, ortotropico e
sem ramificacéo, presenca de cotilédones e presenca ou ndo de folhas. Cotilédones e/ou uma a
cinco folhas estavam presentes apenas durante o periodo chuvoso. As folhas sdo simples,
obovadas a oblanceoladas, dispostas de forma alterna. Plantulas sdo fanerocotiledonar-
epigeia-cotilédones folidceos (Garwood, 1996), pois os cotilédones sdo erguidos acima do
nivel do solo, fotossintetizantes e livres dos envoltorios da semente.

Infante: caracterizado por um eixo ortotropico castanho, aparentando lignificacdo, sem
ramificacdo e sem cotilédones, com folhas simples, obovadas a oblanceoladas, filotaxia
alterna espiralada. Os individuos desse estddio apresentaram no minimo duas folhas
definitivas (metafilos) em decorréncia da perda dos eofilos, evidenciada por cicatrizes no
caule.

Juvenil: marcado pelo surgimento de eixos plagiotropicos de primeira ordem, com
folhas assumindo posicdo horizontal devido & torcdo dos peciolos. A filotaxia alterna
espiralada das folhas € mantida nos ramos plagiotrdpicos.

Imaturo: surgem verticilos de eixos plagiotropicos com ramificacbes de segunda
ordem (reiteracBes) e a distincdo entre tronco (eixo ortotropico) e ramos (eixos
plagiotropicos) torna-se aparente. Neste estddio o modelo arquitetural da espécie, identificado
como modelo Prévost foi alcancado. Assim, o estaddio imaturo foi caracterizado por uma
arquitetura modular com dois tipos de médulos: um formando tronco e o outro formando
ramos. O tronco é simpodial, com crescimento determinado tanto no médulo do tronco quanto
nos modulos dos ramos. A ramificagdo dos eixos plagiotropicos, também é modular, repete a
estrutura do tronco principal e resulta em sucessivas repeticdes do modelo (Hallé et al., 1978).

Virgem: caracterizado pelo aparecimento de ramos de terceira ordem ou superior;
individuos com tragos tipicos de adultos, mas sem estruturas reprodutivas. A partir desse
estddio observamos individuos com trés tipos de troncos: (1) tronco unico; (2) tronco Unico

com eixo caulinares maltiplos (rebrotas) acima do nivel do solo; e (3) tronco multiplo, com
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mais de um eixo caulinar que emerge no nivel do solo. Nos casos 2 e 3, até trés rebrotas foram
observadas.

Reprodutivo: ramos de terceira ordem ou superior com estruturas reprodutivas (flores
e/ou frutos) presentes. Estruturas reprodutivas sdo hapaxanticas, pois, ap6s um periodo de
atividade vegetativa o meristema apical é completamente transformado em eixo floral (Hallé
et al., 1978). O numero de rebrotas desde a base do caule variou de um a quatro.

Individuos de Cordia oncocalyx foram encontrados em alta densidade (4.230
plants/ha™) na populagdo, com predominio de individuos nos estadios infante (50.9%) e
plantula (42.1%) (Tabela 1). O tamanho (altura e didmetro) variou entre individuos de um
mesmo estadio, especialmente em imaturo, virgem e reprodutivo, indicados pelos coeficientes
de variacdo (Tabela 1). Apesar das sobreposi¢des de tamanho entre individuos de estadios
proximos, as medianas da altura e do didmetro aumentaram progressivamente durante a

ontogenia (Fig. 2).

3.2. RelacgBes alométricas e modelos biomecénicos

Os coeficientes alométricos variaram significativamente entre o0s estadios
ontogenéticos (F = 275.03; P = 0.001). Plantula, infante e imaturo tinham coeficiente ~ 1.0;
imaturo, virgem e reprodutivo coeficiente ~ 0.5; e juvenil coeficiente ~ 1.5 (Tabela 2). Essas
mudancas indicam que o crescimento foi inicialmente igualmente proporcional em altura e em
didmetro, entdo ele foi direcionado para a altura no estadio juvenil, e mudou para um grande
crescimento em didmetro nos estadios ontogenéticos finais.

Embora a regressdo tenha sido estatisticamente significativa em cada estadio
ontogenético (P < 0.005), o coeficiente de determinacdo foi geralmente baixo, mas quando
todos os estadios foram analisados conjuntamente, um alto valor de R? (0.942) foi observado
(Tabela 2, Fig. 3). Portanto, concluimos que a populagéo teve apenas uma forma alométrica (b
= 0.966). Isso significa que embora a alometria varie em cada estadio, ela ndo se altera
durante a ontogenia, e a populagdo apresenta crescimento em didmetro um pouco maior do
que o crescimento em altura. O coeficiente alométrico da populagédo de C. oncocalyx foi
estatisticamente diferente do previsto pelos trés modelos biomecénicos: similaridade
geométrica (F = 58.6; P = 0.000), similaridade eléstica (F = 7261.6; P = 0.000) e estresse
constante (F = 25200.2; P = 0.000).

Verificamos um gradiente vertical de luz nos estratos analisados: 6.2% * 2.4% da

densidade de fluxo de fotons que atinge o dossel chega no sub-bosque a 1.30 m de altura e
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4.7% + 3.1% chega no nivel do solo. Este é o primeiro registro de um gradiente vertical de luz

no perfil da vegetacdo de caatinga.

4. Discussao

4.1 Estrutura ontogenética

A maioria dos estudos anteriores em florestas temperadas e tropicais ndo adotam a
abordagem ontogenética que adotamos aqui. Por exemplo, a maioria dos autores classificam
como plantula qualquer planta com altura < 0,5 m (e.g. Alvarez-Buylla and Martinez-Ramos,
1992; Wright et al. 2003). Nds acreditamos que esta abordagem apresenta pelo menos dois
possiveis problemas: (1) desconsidera o desenvolvimento ontogenético, uma vez que plantas
de porte semelhante podem alcancar diferentes estadios ontogenéticos; e (2) adiciona ruido as
analises alométricas, porque a classificacdo dos individuos em diferentes classes de tamanho
para demonstrar relacionamentos alométricos, viola a exigéncia de independéncia entre as
varigveis explicativas. A sobreposicdo de tamanho entre individuos de diferentes estadios de
C. oncocalyx mostra que a altura e o didmetro ndo s&o adequados para diferenciar estadios
ontogenéticos. Sobreposicdo de tamanho entre estadios tem sido bastante observada em outras
espécies tropicais (Aradjo et al., 2005; Souza et al., 2000, 2008), reforcando a idéia de que o
tamanho da planta ndo é diretamente relacionado com seu estadio ontogenético.

Confirmando nossa primeira expectativa, registramos na populagdo de C. oncocalyx
alta proporcéo de individuos nos estadios ontogenéticos iniciais e poucos nos estadios finais.
A alta densidade de infante indica que a formagdo de um banco de infantes é uma importante
estratégia de regeneracdo da populagéo, juntamente com a formac&o de um banco de sementes
(dados ndo mostrados). Em florestas tropicais pluviais, um banco de plantulas (conceito
ontogenético) € uma estratégia de sobrevivéncia esperada em ambientes de baixa
luminosidade, e a alta densidade de plantulas é associada com padrfes de frutificagdo em
massa e longa duracdo do estadio plantula (Carvalho et al., 1999; Souza et al., 2000). Em
contraste, em vegetacOes sazonais secas, Araujo et al. (2005) e Miranda-Melo et al. (2007)
registraram que a densidade de plantula é menor que a de juvenil-1 (que corresponde a infante
neste trabalho). De acordo com esses autores, isto é devido aos padrdes supra-anuais de
floracéo e frutificagdo, propagacdo vegetativa, e curta duracdo do estadio plantula. Uma vez
que reproducdo vegetacdo ndo ocorre em C. oncocalyx, e que a floracdo e frutificacdo séo
anuais (dados ndo mostrados), a alta concentracdo de infantes deve ser devido ao

recrutamento anterior de plantulas que germinaram a partir do banco de sementes, que foi
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acumulado ao longo de muitos eventos reprodutivos. De acordo com Aradjo et al. (2005) e
Cipriotti et al. (2008), o estresse hidrico é a principal causa de mortalidade nos estadios
ontogenéticos iniciais de espécies de clima &rido e semiérido. Portanto, a manutencdo
conjunta de um banco de sementes (Baskin and Baskin, 1989) e de um banco de infantes pode
ser uma estratégia eficiente para a regeneracdo de populagBes de &rvores que ndo se
reproduzem assexuadamente e que prosperam em climas sazonais com chuvas irregulares e
secas inter-anuais.

No6s adaptamos o sistema de estadios ontogenéticos para incluir um estadio infante em
C. oncocalyx porque os individuos j& tinham perdido as caracteristicas de plantulas, mas ainda
ndo tinham adquirido tragos de juvenis. Na arborigénese, que leva a arvore a expressar seu
modelo arquitetural, o primeiro passo ap0s o estadio de plantula é a adequagéo ao modelo, ao
qual se segue uma ou mais etapas de metamorfose (Oldeman, 1990). Aqui, consideramos que
a etapa de adequacdo ao modelo arquitetural se inicia no estadio infante, e as etapas da
metamorfose se iniciam no estddio juvenil. Os estadios virgem e reprodutivo s&o
diferenciados principalmente pela presenga ou auséncia de estruturas reprodutivas. Apesar de
esse critério ser de dificil aplicacdo para espécies com floracdo supra-anual (Araujo et al.,
2005; Souza et al., 2000), ele foi apropriado para C. oncocalyx, por apresentar floracdo anual
(observagdo pessoal). Vérios estudos (por exemplo, Gatsuk et al. 1980; Hutchings 1997;
Smirnova & Bobrovskii 2001; Sminorva et al 2002) reportaram que o estadios senil é
esperado para populagdes antigas. Na populacdo de C. oncocalyx investigada, a auséncia de
um periodo pds-reprodutivo (estadios subsenil e senil) indica que a populacéo esta em plena
atividade reprodutiva. Menezes (2010) registrou que a presenca de adultos de C. oncocalyx
caracterizam os setores mais estaveis da comunidade local, devido a baixa taxa de
mortalidade (somente um individuo morto em seis anos). Isto sugere que a populagéo de C.
oncocalyx ainda é jovem, cujos individuos mais velhos teriam se estabelecido na comunidade
durante um processo de recuperacdo de distirbios ocorridos num passado recente. A
vegetacdo de caatinga na qual analisamos esta populagdo é considerada conservada, mas foi
transformada em reserva natural somente em 2000 (IBAMA N. 51/00), e embora registros
histdricos sejam ausentes, observamos sinais de distUrbios antropicos, como corte seletivo de

madeira, que era comum antes da criagdo da reserva.
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4.2 Mudancas morfoldgicas e significado ecologico

A variagdo morfologica geral nos diferentes estddios de C. oncocalyx, reflete
diferencas na alocagdo de recursos, conforme previsto por Gatsuk et al. (1980) and Grubb
(1977). No estadio infante de C. oncocalyx, a ndo sobreposicdo das folhas decorrente da
disposicao espiralada pode ser considerada uma estratégia de otimizacéao fotossintética devido
ao padrdo ndo ramificado desse estadio. No estadio juvenil, a tor¢do dos peciolos e a
disposicdo horizontal das folhas nos primeiros ramos plagiotropicos podem aumentar a
eficiéncia fotossintética e, consequentemente, favorecer o acimulo de biomassa necessario
para passar ao estadio imaturo, quando o modelo arquitetural da espécie € completado. Essas
observacdes, juntamente com o modelo arquitetural Prévost, indicam que a luz pode ser um
fator limitante para os estadios iniciais de C. oncocalyx. A arquitetura modular tipo Prévost
tem sido registrada para outras espécies de Cordia, mas em florestas tropicais pluviais
(Borchert, 1983). Nesse modelo, a orientacdo plagiotropica dos ramos, com clara distin¢do
entre tronco e ramos a partir do inicio do desenvolvimento, parece favorecer a sobrevivéncia
dos individuos em ambientes com menor luminosidade, como nos estratos inferiores da
floresta tropical pluvial (Hallé et al., 1978). Essa estratégia tem sido confirmada para arvores
de florestas tropicais pluviais com ramificacbes plagiotropicas nos estadios iniciais que
tiveram crescimento mais lento e foram mais tolerantes a sombra do que aquelas que ndo
tinham tais ramificacbes (Coomes and Grubb 1998). O fato de a arquitetura Prévost também
ocorrer em uma espécie de DTW pode indicar que esse modelo é intrinseco a grupos
taxondmicos melhor adaptados a ambientes florestais (uma vez que o género Cordia tem
poucas espécies na caatinga), ou pode indicar que mesmo &rvores de formacdes xerofilas
podem ser influenciadas pela disponibilidade de luz nos seus estadios ontogenéticos iniciais.

Luz é um recurso limitante em florestas tropicais pluviais, nas quais cerca de 1-2% da
radiacdo incidente no dossel chega ao chdo da floresta, e 0 sucesso no estabelecimento das
espécies é, em grande parte, determinado pelas formas apresentadas ao longo da ontogenia em
resposta a essa limitacdo de luz (Poorter et al., 2006; Sterck and Bongers, 1998). Em
vegetacOes sazonais secas, a luz ndo tem sido reportada como um recurso limitante, e
variacbes na forma de crescimento das plantas tém sido explicadas como respostas a pressao
seletiva de incéndios e grandes herbivoros (Archibald and Bond, 2003), ou a disponibilidade
hidrica (Martinez and Jorge, 2003). Porém, a dindmica de germinacéo, estabelecimento e
crescimento das plantas de formagdes sazonais secas ocorre durante o curto periodo chuvoso,
quando a disponibilidade de &gua e nutrientes ndo sdo drasticamente limitadas, mas a

irradidncia pode ser reduzida, e a qualidade da luz no nivel do solo modificada (Rincén and
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Huante, 1993). Lebrija-Trejos et al. (2010) demonstraram que apenas 6% da luz
fotossinteticamente ativa incidente no dossel chega ao sub-bosque de formagdes deciduas, no
Meéxico. Nos registramos que do total de luz fotossinteticamente ativa que atinge o dossel,
somente 6.2% atinge a vegetagdo a 1.30 m e 4.7% chega ao solo. O gradiente de luz que
registramos suporta a idéia de que diferengas na disponibilidade vertical de luz também
podem ocorrer em vegetacOes sazonais de clima seco e que o abundante componente herbéaceo
e a producgdo de folhas do componente lenhoso durante a estacdo chuvosa podem limitar a
disponibilidade de luz e influenciar o crescimento inicial de plantas lenhosas da caatinga.
Portanto, a arquitetura dos individuos nos estadios infante, juvenil e imaturo de C. oncocalyx
devem refletir estratégias de otimizagdo fotossintética associadas a diferentes condicdes de luz
nos estratos inferiores da vegetacdo. Diante disso, a producdo de mudas e o plantio desta
espécie para restaurar areas degradadas devem considerar que o excesso de luz nos estadios

iniciais de desenvolvimento pode prejudicar o estabelecimento das plantas.

4.3 RelacOes alométricas e modelos biomecéanicos

Contrario a nossa segunda expectativa (grande investimento em altura nos estadios
iniciais e em didmetro nos estadios finais), os coeficientes alométricos de C. oncocalyx
indicaram um grande crescimento em altura apenas no estadio intermediério (juvenil), um
crescimento proporcional em altura e didmetro nos estadios iniciais, e um elevado
crescimento em didmetro nos estadios finais. Crescimento em didmetro nos estadios iniciais
também foi registrado por Sposito and Santos (2001) em espécies pioneiras, estratégia que
permite a formacdo de uma base de tronco para suportar o rdpido crescimento em altura que
ocorre por ocasido da abertura de clareiras em florestas pluviais. Em geral, arvores pioneiras
de florestas pluviais apresentam crescimento ajustado ao modelo de similaridade geométrica
ao longo de toda a ontogenia, e sdo mais propensas a falhas mecéanicas e tombamentos
(Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992; Sposito & Santos 2001). Em vegetacdes sazonais
secas, a probabilidade de morte por ruptura do caule é baixa em fungdo da alta relagéo
raiz/parte aérea, que contribui para a estabilidade mecénica das arvores e, como consequéncia,
a maior parte da mortalidade é de individuos mortos em pé Dickinson et al., 2001). Na DTW
do nordeste Brasileiro, mortos em pé formam a maior propor¢do de arvores mortas da
comunidade (Menezes, 2010). O investimento em didmetro no inicio da ontogenia de C.
oncocalyx pode ser associado com uma necessidade de suportar folhas grandes na fase infante

e é provavel que reflitam um crescimento lento e tolerante ao sombreamento. Além disso, a
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elevada concentracdo de infantes e a reduzida densidade de juvenis sugerem que fatores
abidticos (por exemplo &gua, luz) e/ou fatores bidticos (por exemplo, competicdo, predacéo)
podem afetar o crescimento de infantes e limitar seu recrutamento para o estadio juvenil.
Estudos tém registrado que espécies tipicamente tolerantes a sombra (arvores ndo pioneiras de
florestas pluviais), tém estratégias de crescimento lento na sombra e por isso sdo capazes de
sobreviver no sub-bosque até que sejam capazes de crescer e algancar o dossel (Shukla and
Ramakrishnan, 1986). Nos juvenis de C. oncocalyx, a alocagdo de recursos parece ser
redirecionada do crescimento em didmetro para o crescimento em altura. A diminuicéo
acentuada do crescimento em didmetro pode indicar uma estratégia de ocupacdo vertical e
horizontal, uma vez que as ramifica¢des plagiotropicas surgem nesse estadio. Sterck and
Bongers (1998) destacaram que os individuos menores apresentam um maior crescimento em
altura ou na formagéo de ramos para aumentar a captacdo de luz. Assim, a ocupacdo dos
espagos Vvertical (crescimento em altura) e lateral (ramificacbes) é uma estratégia de
crescimento adotada por C. oncocalyx, para alcangar os estratos mais elevados da vegetagéo,
nos estadios juvenil e imaturo, enquanto a ocupacéo definitiva do espago vertical e horizontal
ocorre nos estadios finais, quando ocorre um maior crescimento em didmetro.

Henry and Aarssen (1999) afirmaram que os maiores investimentos em didmetro nos
estadios finais podem minimizar o risco de tombamento associado principalmente com a
expansdo da copa e ndo com o crescimento em altura como previsto pelos modelos
biomecénicos. Esse parece ser o caso de C. oncocalyx, uma vez que o coeficiente alométrico
da populacdo ndo se ajustou a nenhum dos trés modelos biomecénicos. Além disso, a
densidade de arvores € menor em DTW do que em florestas tropicais pluviais, oferecendo
mais espaco para incrementos maiores de crescimento em didmetro em relacdo a altura
(Henry and Aarssen, 1999). Os baixos coeficientes alométricos (b < 0.5) que nos registramos
para os estadios virgem e reprodutivo, indicam que os individuos desses estadios continuam
crescendo em didmetro mesmo depois de alcangar o dossel. Esse fendmeno (de crescimento
em didmetro ap6s a arvore ter alcancado a altura méxima) é descrito como uma relacdo
assintotica de altura-didmetro (Thomas, 1996). Nas vegetacOes sazonais secas, a escassez de
agua pode levar a embolia do xilema, principalmente em maiores alturas, o que pode limitar o
crescimento em altura, mas ndo em diametro (Bullock 2000). Considerando nossos resultados,
nds sugerimos que a relagdo altura-didmetro de arvores em DTW pode estar relacionada a
disponibilidade de espaco e restri¢des hidricas, em vez de falha mecénica. Futuros estudos

poderdo investigar essa hipotese.
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Nossos resultados reforgam as criticas aos modelos biomecénicos feitas por outros
autores (Dodonov et al., 2011; Rich et al., 1986; Sposito and Santos, 2001; Sterck and
Bongers, 1998). Em um estudo de relacbes alométricas de arvores no cerrado Brasileiro,
Dodonov et al. (2011) concluiu que o maior crescimento em altura em relagéo ao didmetro é
uma resposta aos incéndios recorrentes e ndo a restricbes mecanicas. N&o temos
conhecimento de qualquer estudo comparando frequéncia de fogo entre a caatinga e o
cerrado, mas enquanto o fogo tem sido considerado um fator-chave na evolugdo no cerrado
Simon et al. 2009), ele ndo tem sido relacionado a caatinga (e.g. Dupont et al. 2010). Uma vez
que o padrédo de crescimento alométrico que encontramos para C. oncocalyx diferiu daqueles
observados em arvores de cerrado e de florestas pluviais, nossos resultados ndo confirmam a
hipotese de que os modelos alométricos de &rvore seriam independente do tipo de formacéo

vegetacional.

Agradecimentos

Nos agradecemos a Fundagdo Cearense de Apoio ao Desenvolvimento Cientifico e
Tecnoldgico (FUNCAP) pelo apoio financeiro (processo 093.01.00/09). A Faculdade de
Educacéo de Itapipoca (FACEDI) da Universidade Estadual do Ceard (UECE) pela liberacdo
das atividades docentes da primeira autora para realizagdo do curso de doutorado.
Agradecemos ao Conselho Nacional de Desenvolvimento Cientifico e Tecnol6gico (CNPQ)
pelas bolsas de produtividade em pesquisa concedidas a F. R. Martins e F. S. Aralijo. A
Menezes, B. S. e Costa, I. R. pela ajuda nos trabalhos de campo, K. Clark pelas ilustragdes e
aos gestores da Reserva Serra das Almas pela permissdo para trabalhar nas terras sob suas

supervisdes e pelo suporte logistico.

Referéncias

Alvarez-Buylla, E., Martinez-Ramos, M., 1992. Demography and allometry of Cecropia
obtusifolia, a neotropical pioneer tree - an evaluation of the climax-pioneer paradigm for
tropical rain forests. Journal of Ecology 80, 275-290.

Alves, L.F., Santos, F.A.M., 2002. Tree allometry and crown shape of four tree species in
Atlantic rain forest, south-east Brazil. Journal of Tropical Ecology 18, 245-260.

Aralgjo, E.L., Martins, F.R., Santos, F.A.M., 2005. Establishment and death of two dry

tropical forest woody species in dry and rainy seasons in Northeastern Brazil. p. 76-91. In:



45

Nogueira, R. J. M. C; Aradjo, E. L.; Willadino, L. G.; Cavalcanti, U. T. M. T. (Eds). Estresses
ambientais: danos e beneficios em plantas. MXM, Recife.

Archibald, S., Bond, W.J., 2003. Growing tall vs growing wide: tree architecture and
allometry of Acacia karroo in forest, savanna, and arid environments. Oikos 102, 3-14.
Baskin, J.M., Baskin, C.C., 1989. Physiology of dormancy and germination in relation to seed
bank ecology. In: Leck M.A., Parker V.T., Simpson R.L. (Eds.). Ecology of soil seed banks.
Academic Press, London, 53-65.

Borchert, R., 1983. Phenology and control of flowering in tropical trees. Biotropica 15, 81-89.
Bullock, S.H., 2000. Developmental patterns of tree dimensions in a neotropical deciduous
forest. Biotropica 32, 42-52.

Carvalho, R.M., Martins, F.R., Santos, F.A.M., 1999. Leaf ecology of pre-reproductive
ontogenetic stages of the palm Euterpe edulis Mart. (Arecaceae). Annals of Botany 83, 225-
233.

Cipriotti, P.A., Flombaum, P., Sala, O.E., Aguiar, M.R., 2008. Does drought control
emergence and survival of grass seedlings in semi-arid rangelands? An example with a
Patagonian species. Journal of Arid Environments 72, 162-174.

Coomes, D.A., Grubb, P.J., 1998. A comparison of 12 tree species of Amazonian caatinga
using growth rates in gaps and understorey, and allometric relationships. Functional Ecology
12, 426-435.

Costa, R.C., Aradjo, F.S., 2012. Physiognomy and structure of a caatinga with Cordia
oncocalyx (Boraginaceae), a new type of community in Andrade-Lima’s classification of
caatingas. Rodriguesia. 63, 269-276.

Dean, T.J., Long, J.N., 1986. Validity of constant-stress and elastic-instability principles of
stem formationin Pinus contorta and Trifolium pratense. Annals of Botany 58, 833-840.
Dickinson, M.B., Hermann, S.M., Whigham, D.F., 2001. Low rates of background canopy-
gap disturbance in a seasonally dry forest in the Yucatan Peninsula with a history of fires and
hurricanes. Journal of Tropical Ecology 17, 895-902.

Dodonov, P., Lucena, I.C., Leite, M.B., Silva-Matos, D.M., 2011. Allometry of some woody
plant species in a Brazilian savanna after two years of a dry season fire. Brazilian Journal of
Biology 71, 527-535.

Dupont, L.M., Schliitz F., Ewah, C.T., Jennerjahn T.C., Paul, A., Behling H., 2010. Two-step
vegetatin response to enhanced precipitation in Northeast Brazil during Heinrich event 1.
Global Change Biology 16, 1647-1660.



46

Falster, D.S., Warton, D.l., Wright, 1.J., 2006. User’s guide to SMATR: Standardised Major
Axis Tests & Routines Version 2.0, Copyright 2006.
http://www.bio.mq.edu.au/ecology/SMATR/

Garwood, N.C., 1996. Functional morphology of tropical tree seedlings. In: Swaine M.D.
(Ed). The ecology of tropical forest tree seedlings. Parthenon, Carnforth, 59-129.

Gatsuk, L.E., Smirnova, O.V., Vorontzova, I., Zaugolnova, L.B., Zhukova, L.A., 1980. Age
states of plants of various growth forms: a review. Journal of Ecology 68, 675-696.

Grubb, P.J., 1977. The maintenance of species richness in plant communities: the importance
of the regeneration niche. Biological Reviews 52, 107-145.

Hallé, F., Oldeman, R.A.A., Tomlinson, P.B., 1978. Tropical trees and forests: an
architectural analysis. Springer-Verlag, New York.

Henry, H.A.L., Aarssen, L.W., 1999. The interpretation of stem diameter-height allometry in
trees: biomechanical constraints, neighbour effects, or biased regressions? Ecology Letters 2,
89-97

Hutchings, M.J., 1997. The structure of plant populations. In: Crawley, M.J. (Ed.) Plant
ecology. Blackwell, Oxford, 325-358.

lida, Y., Kohyama, T.S., Kubo, T., Kassim, A.R., Poorter, L., Sterck, F., Potts, M.D., 2011.
Tree architecture and life-history strategies across 200 co-occurring tropical tree species.
Functional Ecology 25, 1260-1258.

King, D.A., 1996. Allometry and life history of tropical trees. Journal of Tropical Ecology 12,
2544,

Lebrija-Trejos, E., Pérez-Garcia, E.A., Meave, J.A., Bongers, F., Poorter, L., 2010. Functional
traits and environmental filtering drive community assembly in a species-rich tropical system.
Ecology 91, 386-398.

Lorenzi, H., 2009. Arvores brasileiras: manual de identificacdo e cultivo de plantas arboreas
nativas do Brasil, 5st edn. Plantarum, Sdo Paulo.

Martinez, A.J., Jorge, L.P., 2003. Allometry of Prosopis glandulosa var. torreyana along a
topographic gradient in the Chihuahuan desert. Journal of VVegetation Science 14, 111-120.
Mcmahon, T.A., 1973. Size and shape in biology. Science 179, 1201-1204.

Menezes, B.S., 2010. Dindmica espaco-temporal em um fragmento de savana decidua
espinhosa, semi-arido do Brasil. Ms. Thesis, Federal University of Ceara, Fortaleza.
Miranda-Melo, A.A., Martins, F.R., Santos, F.A.M., 2007. Estrutura populacional de Xylopia
aromatica (Lam.) Mart. e de Roupala montana Aubl. em fragmentos de cerrado no Estado de
Séo Paulo. Revista Brasileira de Boténica 30, 501-507.



47

Niklas, K.J., 1995. Size-dependent allometry of tree height, diameter and trunk taper. Annals
of Botany 75, 217-227.

Norberg, R.A., 1988. Theory of growth geometry of plants and self-thinning of plant
populations: geometric similarity, elastic similarity, and different growth modes of plant parts.
American Naturalist 131, 220-256.

O’Brien, S.T., Hubbell, S.P., Spiro, P., Condit, R., Foster, R.B., 1995. Diameter, height,
crown, and age relationships in eight neotropical tree species. Ecology 76, 1926-19309.
Oldeman, R.A.A., 1979. Quelques aspects quantifiables de I'aborigenése et de la sylvigenése.
Oecologia Plantarum 14, 289-312.

Oldeman, R.A.A., 1990. Forest. Elements of Sylvology. Springer, Berlin.

Olesen, T., 2001. Architecture of a cool-temperate rain forest canopy. Ecology 82, 2719-
2730.

Peel, M.C., Finlayson, B.L., Mcmahon, T.A., 2007. Updated world map of the Koppen-
Geiger climate classification. Hydrology and Earth System Sciences 11, 1633-1644.

Poorter, L., Bongers, F., Sterck, F., W0Il, H. 2005. Beyond the regeneration phase:
differentiation of height-light trajectories among tropical tree species. Journal of Ecology 93,
256-267.

Poorter, L., Bongers, L., Bongers, F., 2006. Architecture of 54 moist-forest tree species: traits,
trade-offs, and functional groups. Ecology 87, 1289-1301.

Poorter, L., Rozendaal, D.M.A., 2008. Leaf size and leaf display of thirty-eight tropical tree
species. Oecologia 158, 35-46.

R Development Core Team, 2010. R: A language and environment for statistical computing.
R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria.

Rich, P.M., Helenurm, K., Kearns, D., Morse, S.R., Palmer, M.W., Short, L., 1986. Height
and stem diameter relationships for dicotyledonous trees and arborescent palms of Costa Rica
tropical wet forest. Bulletin of the Torrey Botanical Club 113, 241-246.

Rincon, E., Huante, P., 1993. Growth responses of tropical deciduous tree seedlings to
contrasting light conditions. Trees 7, 202-207.

Shukla, R.P., Ramakrishnan, P.S., 1986. Architecture and growth strategies of tropical trees in
relation to successional status. Journal of Ecology 74, 33-46.

Silva, M.A.P., Machado, I.C.S., 1997. Biologia da reproducdo e morfologia polinica de
Auxemma Miers. Boletim da Sociedade Broteriana 68, 73-88.

Silveira, A.P., Araljo, E.L., Aradjo, F.S., Willadino, L.G. 2005. Predacdo de frutos e

germinacdo de sementes em Auxemma oncocalyx (Allemdo) Baill. e Auxemma glazioviana



48

Taub. p. 416- 432. In: Nogueira, R.M.C., Aradjo, E.L., Willadino, L.G., Cavalcante, U.M.T.
(Eds). Estresses ambientais: danos e beneficios em plantas. MXM, Recife.

Simon, M.F., Grether, R., Queiroz, L.P., Skema, C., Pennington, R.T., Hughes, C.E., 2009.
Recent assembly of the Cerrado, a neotropical plant diversity hotspot, by in situ evolution of
adaptations to fire. PNAS 106, 20359-20364.

Smirnova, O.V., Bobrovskii, M.V., 2001. Tree ontogeny and its reflection in the structure and
dynamics of plant and soil covers. Russian Journal of Ecology 32, 159-163.

Smirnova, O.V., Palenova, M.M., Komarov, A.S., 2002. Ontogeny of different life-forms of
plants and specifica features of age and spatial structure of their populations. Russian Journal
of Developmental Biology 33, 1-10.

Souza, A.F., 2007. Ecological interpretation of multiple population size structures in trees:
The case of Araucaria angustifolia in South America. Austral Ecology 32, 524-533

Souza, A.F., Forgiarini, C., Longhi, S.J., Brena, D.A., 2008. Regeneration patterns of a long-
lived dominant conifer and the effects of logging in southern South America. Acta oecologica
34, 221-232.

Souza, A.F., Martins, F.R., Silva-Matos, D.M., 2000. Detecting ontogenetic stages of the
palm Attalea humilis in fragments of the Brazilian Atlantic Forest. Canadian Journal of
Botany 78, 1227-1237.

Sposito, T.C.S., Santos, F.A.M., 2001. Scaling of stem and crown in eight Cecropia
(Cecropiaceae) species of Brazil. American Journal of Botany 88, 939-949.

Sterck, F.J., Bongers F., 1998. Ontogenetic changes in size, allometry, and mechanical design
of tropical rain forest trees. American Journal of Botany 85, 266-272.

Sterck, F.J., Bongers, F., 2001. Crown development in tropical rain forest trees: patterns with
tree height and light availability. Journal of Ecology 89, 1-13.

Thomas, S.C., 1996. Asymptotic height as a predictor of growth and allometric characteristics
in Malaysian rain forest trees. American Journal of Botany 83, 556-566.

Virillo, C.B, Martins, F.R., Tamashiro, J.Y., Santos, F.A.M., 2011. Is size structure a good
measure of future trends of plant populations? An empirical approach using five woody
species from the Cerrado (Brazilian savanna). Acta Botéanica Brasilica 25, 593-600.
Woodward, F.I., Lomas, M.R., Kelly, C.K., 2004. Global climate and the distribution of plant
biomes. Philosophical Transactions of the Royal Society B 359, 1465-1476.

Wright, S.J., Muller-Landau, H.C., Condit, R., Hubbell, S.P., 2003. Gap-dependent
recruitment, realized vital rates, and size distributions of tropical trees. Ecology 84, 3174-
3185.



49

Tabela 1
Estrutura ontogenética e biometria de Cordia oncocalyx Allemdo. N = nimero de individuos;
(%) = porcentagem de individuos; Min = minimo; Max = maximo; M = mediana; CV =

coeficiente de variacéo (semiamplitude do intervalo de confianga / mediana).

Diametro basal (cm) Altura da planta (m)

N (%) Min Max M Cv Min Max M CV
Plantula* 1780 (42.1) 0.04 0.29 015 22 0.02 0.11 0.07 22
Infante 2152 (50.9) 0.11 1.53 0.42 2.2 0.05 1.14 016 34
Juvenil 86 (2.0) 0.85 2.08 123 40 0.44 2.00 097 59
Imaturo 16 (0.4) 1.49 3.81 243 130 1.19 3.00 225 125
Virgem 33(0.8) 350 3183 860 336 3.00 8.00 6.00 9.7
Reprodutivo 163 (3.8) 987 84.03 35.97 6.0 7.00 13.00 10.00 1.8

* 0 numero de plantulas (amostrado em 0.25 ha) foi multiplicado por quarto para comparago

com os demais estadios amostrados em 1 ha.
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Tabela 2

Regressdo SMA entre altura (H) e didmetro (D) ap6s transformagéo log (log H = log A + B
log D) para os estadios ontogenéticos de Cordia oncocalyx Allemdo. B = coeficiente
alométrico, CI = intervalo de confianga, A = intercepto, R? = coeficiente de determinagao.

Letras iguais indicam similaridade estatistica (F test, p < 0.05).

Estadios B Cl 95% (B) A Cl1 95% (A) R?

Plantula 1.055 ? 0.965to0 1.154 -0.299 -0.379t0 0.218 0.086
Infante 1.102 @ 1.080 t0 1.124 -0.336 -0.345 to -0.327 0.784
Juvenil 1.497° 1.2791t01.753 -0.160 -0.191 to -0.130 0.469
Imaturo 1.096 ®  0.713t01.681 -0.107 -0.297 t0 0.083 0.407
Virgem 0.486 ¢ 0.354 t0 0.665 0.234 0.071 t0 0.397 0.235
Reprodutivo 0.296 ¢ 0.256 t0 0.342 0.537 0.471 t0 0.604 0.138

Todos juntos  0.966 0.958 t0 0.975 -0.379 -0.3851t0-0.374 0.942
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Figura 1. Estadios ontogenéticos de Cordia oncocalyx Allemédo. (A) Plantula com
cotilédones e primeiras folhas. (B) Infante sem cotilédones e com folhas alternas espiraladas.
(C) Juvenil com primeiras ramificacGes plagiotrépicas. (D) Imaturo com ramificacdes de
segunda ordem (reiteracOes) e realizacdo do modelo arquitetural Prévost. (E) Virgem com
ramificacGes de terceira ordem ou superior. (F) Reprodutivo com ramificagdes de Terceira
ordem ou superior e presenca de flores, frutos ou cicatrizes dessas estruturas. Detalhe: calice

acrescente e fruto tipo nuculanium indeiscente.
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Figura 2. Box-plots dos valores de altura e didmetro dos estadios ontogenéticos de Cordia

oncocalyx Allemdo: PL = plantula, IN = infante, JU = juvenil, IM = imaturo, VI = virgem e

RE = reprodutivo.
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Figura 3. Relagdo Altura-Didmetro de Cordia oncocalyx Allem&o. O coeficiente alométrico

foi estimado através de regressdo SMA. N = 2.895 individuos.
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Resumo

Arvores deciduas com madeira de alta densidade de regides tropicais sazonais secas
respondem a sazonalidade pluviométrica com sincronia populacional na expressdo das
fenofases. Entretanto, elas podem apresentar diferencgas interanuais na sincronia e intensidade
das fenofases como estratégias frente a grande variacdo na duracéo e intensidade dos pulsos
de chuva. Porém, permanece desconhecido como as fenofases de arvores deciduas do
semiarido brasileiro respondem a essas variacdes pluviométricas. N6s acompanhamos a
fenologia de Cordia oncocalyx em uma vegetacdo lenhosa decidua espinhosa (caatinga), de
abril de 2009 a margo de 2011, e correlacionamos com precipitagdo, umidade do solo,
temperatura e fotoperiodo. Os anos chuvosos de 2009 e 2011 apresentaram maior duracéo dos
pulsos e menor frequéncia de interpulsos, mas em 2010, houve menor duragéo dos pulsos e
menor precipitacdo total. A estatistica circular demonstrou brotacdo seguida de floracdo e
frutificagdo no periodo chuvoso, queda de folhas e dispersdo de frutos no periodo seco. As
fenofases vegetativas e reprodutivas responderam similarmente aos pulsos de chuva, com
ajuste na época, duracdo e intensidade, correlacionadas com variacbes na precipitacdo e
umidade do solo, excluindo o fotoperiodo como gatilho. O desfolhamento total ocorreu nos
meses mais secos de cada ano, novembro a dezembro/2009 e agosto a outubro/2010. O
brotamento esporddico de folhas em novembro de 2010 foi impulsionado por chuvas
ocasionais. Sincronia vegetativa e reprodutiva foi alta nos anos chuvosos, mas em 2010 a
sincronia foi baixa, houve atraso e reducéo na floracdo e, apesar do baixo percentual de
frutificacdo, registramos alta densidade de frutos no banco do solo. Menor sincronia,
separacdo temporal de fenofases e estoque de frutos no banco do solo, foram estratégias de
distribuicdo de risco adotadas pela populacdo no ano seco, 0 que sugere variabilidade
intrapopulacional nas respostas ao estresse hidrico. Acreditamos que essa plasticidade
contribui para a alta densidade da espécie na caatinga.

Palavras-chave: assincronia; estatistica circular; decidua; fenologia; distribuicdo de risco;
sazonalidade.
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1. Introducéo
O crescimento e a reproducdo em plantas de regides sob climas &ridos e semi-aridos

tropicais sdo limitados pela oferta do recurso agua, pois a precipitacdo é escassa e 0s pulsos de
chuva apresentam grande variacdo intra e interanual (Chesson et al., 2004). As espécies que
ocorrem nesses ambientes apresentam multiplas estratégias, consideradas dispersdo de risco,
para garantir a persisténcia e o sucesso reprodutivo dos individuos, entre as quais destacamos:
elevadas taxas reprodutivas em anos chuvosos (Venable, 2007) e armazenamento no banco de
sementes do solo, de parte das sementes produzidas em anos com maiores disponibilidades
pluviométricas para compensar 0s anos de escassez (Facelli et al., 2005).

Nesse contexto, 0s processos fenoldgicos sdo importantes componentes do fitness das
plantas, pois a época e duracdo dos ciclos vegetativos e reprodutivos afetam a capacidade de
uma espécie de se estabelecer e persistir em determinado local (Pau et al., 2011). Portanto, ao
analisar a relacdo da fenologia com os fatores climaticos, pode-se inferir o quanto os efeitos
da escassez ou abundancia de recursos afetam a reproducéo e a regeneracdo das populacoes
(Kelly and Sork, 2002). Essas informagdes sdo fundamentais tanto para compreender o
comportamento atual, quanto para prever as respostas das espécies as futuras mudancas
climéticas (Walther et al., 2002), especialmente para as plantas de florestas sazonais secas,
que apresentam padrdes fenoldgicos predominantemente governados por fatores abidticos
(Sarmiento and Monasterio, 1983; Van Schaik et al., 1993).

Na flora lenhosa desses ambientes, predominam espécies deciduas com producéo de
folhas, flores e frutos correlacionadas com a precipitagcdo (Singh and Kushwaha, 2005).
Porém, ha espécies, em que as fenofases ndo respondem diretamente aos pulsos de
precipitacdo e sim a variacbes, mesmo que pequenas, no fotoperiodo e na temperatura
(Borchert et al., 2005; Elliott et al., 2006; Rivera et al., 2002). Essas espécies possuem raizes
profundas, armazenam agua na raiz ou tém madeira de baixa densidade, caracteristicas que
conferem independéncia dos pulsos de precipitacdo para o desencadeamento das fenofases
(Borchert, 1994; Borchert et al., 2002; De Bie et al., 1998; Reich and Borchert, 1984).

As érvores deciduas com madeira de alta densidade, que ocorrem nas regides tropicais
sob clima sazonal, respondem a sazonalidade pluviométrica com sobreposicdo entre as
fenofases vegetativas e reprodutivas (Bullock and Solis-Magallanes, 1990) e sincronia
populacional na expressdo das fenofases, como estratégias para otimizar o fitness dos
individuos que devem fazer uso rapido da &gua disponivel durante os curtos periodos de
chuva, enquanto, a assincronia € mais comum nas brevedeciduas e sempreverdes (Devineau,
1999; Mahall et al., 2010; Sayer and Newbery, 2003; Williams et al., 1997). Porém, esse
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comportamento fenoldgico pode ser afetado por variagcbes pluviomeétricas interanuais.
Seghieri et al. (1995) observaram que espécies deciduas diminuiram a sincronia da floragéo
em anos de reduzida precipitacdo. Pavon and Briones (2001), Yadav and Yadav (2008)
registraram que em anos com precipitacdo abaixo da media, houve atraso e reducdo na
producdo de folhas, flores e frutos, além de um maior periodo de caducifélia. Assincronia na
floracdo ou no brotamento de folhas parecem ser respostas das espécies de savanas a
distdrbios locais, tais como fogo ou seca (Devineau 1999). Contudo, ainda ndo ha consenso
sobre tais repostas fenoldgicas, pois Seghieri et al. (2009), baseados nas taxas de producéo de
folhas, flores e frutos, afirmam serem as fenofases vegetativas, as mais afetadas pela
diminuicéo da precipitacao.

A vegetagdo predominante no semiarido brasileiro, conhecida localmente como
caatinga, possui fisionomias “savanna”, “scrubland” e “woodland” (Cole, 1960). Em uma
classificacdo global é incluida no bioma “woody savanna” (Woodward et al., 2004).
Corroborando estudos em outras regifes sazonais secas, autores tém relatado que na caatinga,
as fenofases das espécies deciduas com madeira de alta densidade sdo desencadeadas
principalmente pela precipitacdo (Machado et al., 1997; Lima and Rodal, 2010). A questéo
que permanece €: quais sdo os efeitos da variacdo intra-anual e interanual da precipitacdo na
fenodindmica de populagdes arbdreas da caatinga que expressam as fenofases durante o
periodo chuvoso?

A caatinga ocorre sobre solos rasos, com baixa capacidade de armazenamento de agua
e precipitacdo bastante variavel (Sampaio, 1995). Levando isso em conta, esperamos que
populacdes de espécies deciduas apresentem baixa sincronia nas fenofases vegetativas e
reprodutivas e estoque no banco de sementes do solo, como estratégia de distribuicdo de riso,
em anos de seca (quando a precipitacdo estd abaixo da média historica anual e hd mais
interpulsos no periodo chuvoso), em oposicéo & alta sincronia e elevadas taxas reprodutivas
em anos chuvosos. Para testarmos essas previsdes, analisamos a fenodindmica de uma
populacdo adulta de Cordia oncocalyx, arvore com alta densidade da madeira, endémica,
abundante e caracteristica da vegetagdo de caatinga, visando responder as seguintes questdes:
(i) quais varidveis abidticas (precipitacdo, temperatura e fotoperiodo) desencadeiam as
fenofases? (ii) variagdes na quantidade e na durag&o dos pulsos e interpulsos de precipitagéo,
afetam o periodo de inicio, a duracéo, a sincronia e a intensidade das fenofases vegetativas e
reprodutivas de forma similar? e (iii) como as variagdes pluviométricas interanuais afetam o

fitness reprodutivo dos individuos desta espécie?
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2. Material e Métodos
2.1. Descricao da espécie e da area de estudo

Cordia oncocalyx Allem&o (Boraginaceae) € um mesofanerofito que ocorre nas terras
baixas (<500 m) sobre solos rasos do embasamento cristalino no semiarido do Brasil. Tem
distribuicao restrita (3°-7°S e 37%-41°W), apresenta flores dispostas em inflorescéncias do tipo
tirso, o fruto é do tipo nuculanium (Spjut, 1994), contém de uma a quatro sementes e é
envolto por um célice acrescente que auxilia na dispersdo anemocorica (Silva and Machado
1997). C. oncocalyx é uma das espécies mais abundantes na area estudada (Costa and Araujo,
2011 in press), possui madeira de alta densidade 0,70 g.cm™ (Carvalho 2008) e é explorada
por extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagistico
(Lorenzi, 2009). A populacdo analisada esta situada na caatinga (vegetacdo lenhosa decidua
espinhosa) da Reserva Natural Serra das Almas (5°6°58.1”S e 40°52°19.4”W), a 368 m.n.m.

O clima regional é do tipo BSh (semiérido quente com chuvas de verdo e invernos
secos) pelo sistema de Koppen-Geiger (Peel et al., 2007). O diagrama climéatico da série
histdrica (1978-2008) demonstra que ha um periodo chuvoso (janeiro a maio) e outro seco
(junho a dezembro) bem definidos (Figura 1). A precipitacdo média anual é de 683 mm,
porém, apresenta-se bastante variavel entre os anos, podendo ocorrer anos com precipitagéo
acima da média como em 2009 (1.107 mm) e 2011 (877 mm), e anos abaixo da média como
em 2010 (441 mm) (Figura 1). A temperatura média anual é de 27°C, apresenta pequena
variagdo anual, oscila de 21°C nos meses mais frios (margo a junho) a 36°C nos meses mais
quentes (outubro a dezembro). Quanto ao fotoperiodo, a variacdo anual é em torno de 36
minutos. O dia com menor duracdo ocorre em junho (11:49h), inverno no hemisfério sul, e o
dia de maior duracdo ocorre em dezembro (12:25h), verdo no hemisfério sul. Os dados de
precipitacdo e temperatura foram obtidos da estacdo climatoldgica do Instituto Nacional de
Meteorologia (INMET), instalada no municipio de Cratels, em altitude similar & da &rea de
estudo e distante apenas 25 km. O fotoperiodo diério e mensal foi calculado a partir de Lammi
(2009). Analisamos também a disponibilidade hidrica do solo através de coletas mensais de
aliquotas deformadas de solo. A éarea de um hectare foi estratificada em trés por¢des: norte,
centro e sul e, em cada porgao sorteamos trés parcelas de 10 x10 m, com o intuito de distribuir
0s pontos de coleta de forma que a érea total fosse bem representada. Avaliamos o teor de
agua das aliquotas retiradas no centro de cada parcela por meio da diferenca entre peso fresco
e peso seco. A umidade media do solo apresentou correlagdo positiva com a precipitacéo
(rs=0.8625; p<0,001), atingiu os valores mais baixos, menos do que 6% de teor de &gua, no

periodo seco.
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2.2. Acompanhamento fenoldgico

Sorteamos 30 individuos adultos reprodutivos, que apresentaram alturas entre 8.5 a 12
m e didmetro no nivel do solo entre 13.7 a 70.1 cm, presentes na area de um hectare. Esta area
estd dividida em 100 parcelas contiguas de 10 x 10 m. Os 30 individuos selecionados foram
monitorados mensalmente durante 24 meses, no periodo de abril de 2009 a marco de 2011,
com auxilio de bindculo, durante o periodo diurno, das 7 as 17 horas. Para cada individuo,
observamos trés fenofases vegetativas: brotamento de folha, folha adulta e queda de folha; e
trés fenofases reprodutivas: flor aberta, fruto imaturo e fruto maduro. Consideramos
brotamento a presenca de folhas pequenas com coloragdo verde-claro, tanto na presencga de
folhas adultas quanto apds o periodo de deciduidade foliar total. A queda de folhas foi
demarcada pelo visivel desfolhamento da copa, presenca de folhas amarelas, queda de folhas
com facilidade ao ventar. Flor aberta foi caracterizada pelo periodo em que a &rvore apresenta
flores em antese. Frutos imaturos foram caracterizados pela presenga de frutos em
desenvolvimento, marcados pela formagdo de frutos visiveis de coloracdo verde, e frutos
maduros quando os diasporos apresentavam coloragdo marrom e estavam prontos para

disperséo.

2.3. Anélise dos dados

Para sabermos quais dos fatores abioticos: precipitacdo, umidade do solo, temperatura
e fotoperiodo apresentam correlacdo com o desencadeamento das fenofases vegetativas e
reprodutivas, analisamos a relacdo destas varidveis no més de ocorréncia do evento fenoldgico
e no més anterior a ocorréncia do evento fenoldgico com a atividade e a intensidade de cada
uma das fenofases, através do teste de correlacdo de Spearman (rs).

Para investigar se o inicio, a duragdo, a sincronia e a intensidade das fenofases
vegetativas e reprodutivas sdo similarmente afetadas pelas variagdes na duragdo e distribuicéo
dos pulsos de precipitacdo, seguimos as recomendacfes de Heideman (1989). Esse autor
sugere a utilizagdo dos indices de atividade e intensidade, uma vez que o pico de atividade
reflete 0 nimero maximo de individuos que apresentam a fenofase, mas ndo necessariamente
com a intensidade méaxima, a qual pode ocorrer sem que a fenofase seja expressa por todos 0s
individuos da amostra. Para a andlise dos percentuais de atividade, registramos apenas a
presenca e a auséncia das fenofases em cada periodo de observagdo. Consideramos: a)
assincronia, quando < 20% dos individuos apresentaram a fenofase, b) sincronia baixa 20-
60% de individuos na fenofase e, c) sincronia alta > 60% dos individuos manifestaram a

fenofase. Para analisar a intensidade de cada fenofase, utilizamos o método semi-quantitativo
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de Fournier (1974), o qual estabelece cinco categorias em escala ordinal e intervalar: 0 = 0%;
1=1a25%; 2=26a50%;3=>51a75%ce4=76al00%. Os percentuais de atividade e
intensidade foram analisados por meio de fenogramas.

Para verificar a existéncia de sazonalidade na expresséo das fenofases vegetativas e
reprodutivas, elaboramos histogramas circulares com as distribui¢bes de frequéncias dos 30
individuos nos periodos: 1) abril/2009 a marco/2010 e 2) abril/2010 a margo/2011.
Consideramos freqliéncia de ocorréncia a proporcdo de individuos em cada fenofase. Os
meses foram convertidos em angulos, em intervalos de 30° e em seguida calculamos: o
angulo médio ou data média (u), a concentragdo do evento ao redor desta data (r) e o desvio
padrdo circular (dp). O angulo médio (n) € o periodo em torno do qual uma determinada
fenofase foi registrada na maioria dos individuos. A posteriori, fizemos o teste de Rayleigh (z)
para determinar a significancia do angulo. No caso do angulo médio ser significativo, indica
sazonalidade na fenofase. A intensidade de concentragdo em torno do angulo médio, indicado
por r, varia de O (atividade fenoldgica distribuida uniformemente ao longo do ano) a 1
(atividade fenoldgica concentrada em um periodo do ano). Para tais analises utilizamos o
programa ORIANA 3 (Kovach, 2007).

Para saber se e como as variacBes pluviométricas interanuais afetam o fitness
reprodutivo dos individuos, quantificamos o nimero de frutos recém dispersos através da
chuva de diasporos e o niimero de frutos acumulados no banco de diésporos do solo. Para a
chuva de diasporos, selecionamos 50 parcelas com numeracdo impar na &rea do hectare, no
centro de cada uma, instalamos um coletor de 0,5 x 0,5m, suspenso a 10 cm de altura do solo
e contabilizamos mensalmente o nimero de frutos em cada coletor. Para a coleta do banco de
diasporos do solo, utilizamos as outras 50 parcelas, de numeracéo par, e no centro de cada
uma, alocamos uma subparcela de 0,5 x 0,5m para a amostragem da serrapilheira e do solo de
0-2cm de profundidade. Realizamos duas coletas, uma em dezembro de 2009 e outra em

dezembro de 2010, antes do inicio do periodo de germinagéo das sementes.

3. Resultados
3.1. Fenofases vegetativas

Como esperado para espécies deciduas de ambientes tropicais sazonais, as fenofases
vegetativas foram desencadeadas pela precipitagdo e conseqliente umidade do solo.
Brotamento e folha adulta foram correlacionadas positivamente com a precipitacdo e umidade

do solo, enquanto, queda de folha foi correlacionada negativamente com a umidade do solo



61

(Tabela 1). Apesar do brotamento e da queda de folha terem apresentado correlagéo positiva e
negativa com o fotoperiodo, respectivamente, a variabilidade interanual registrada na época
de inicio e na data média (Figura 2) exclui o fotoperiodo como fator desencadeador dessas
fenofases.

Verificamos que a expresséo do inicio, duragéo, sincronia e intensidade das fenofases
vegetativas se manifestaram conforme as variagdes intra e interanuais nos pulsos e interpulsos
de chuva (Figura 2 A; B). Nos anos de maior precipitacdo, em 2009 e 2011, o brotamento de
folhas foi continuo e com alta sincronia ao longo dos meses chuvosos. Porém, em 2010, ano
com precipitacdo abaixo da média, registramos a ocorréncia de trés eventos descontinuos de
brotamento: dois durante o periodo chuvoso (um em janeiro e outro em abril) interrompidos
devido & ocorréncia de um interpulso (seca) em fevereiro, e outro no final do periodo seco
(novembro e dezembro) coincidente com pequenos pulsos de precipitacdo fora do periodo
previsto para a ocorréncia de chuvas. Nesse periodo atipico de brotamento, em novembro de
2010, registramos baixa sincronia, apenas 57% dos individuos rebrotaram (Figura 2 A).

A fenofase folha adulta apresentou alto indice de atividade e, portanto alta sincronia
durante todo o periodo chuvoso, em ambos os anos analisados. Em 2009, ano de maior total
anual e maior duracdo na precipitagdo, a intensidade s6 diminuiu em agosto, enquanto em
2010 ocorreu precocemente, em junho, ambos os periodos coincidindo com o fim das chuvas.
Em 2009, a queda de folhas ocorreu durante os meses de junho a outubro, quando atingiu
100% de caducifolia. Em 2010, a caducifolia ocorreu mais cedo, de fevereiro a dezembro, e
os individuos permaneceram com copa completamente desfolhada por trés meses, de agosto a
outubro (Figura 2 A; B).

Os individuos que perderam folhas mais tardiamente em 2010, emitiram folhas
precocemente no més de novembro, em decorréncia de um pulso ocasional de chuva no final
do periodo seco (rs=-0.4824, p=0.0069) e apresentaram as maiores intensidades na floragéo
durante o periodo chuvoso seguinte, fevereiro e margo de 2011 (rs=-0.3815, p=0.0375; rs=-
0.4251, p=0.0191). No entanto, ndo houve correlacdo entre o tamanho dos individuos (altura e
didmetro) e o inicio dessas fenofases (p>0.05).

Todas as fenofases vegetativas foram sazonais (Rayleigh Z, p<0.01), e o brotamento
de folhas foi a fenofase que apresentou a maior sazonalidade e a menor duragdo em
comparagdo com as fenofases folha adulta e queda de folha. A fenofase folha adulta, em
2009, ano com precipitagdo acima da média, apresentou o menor indice de sazonalidade

(r=0,21) entre as fenofases vegetativas (Figura 2 C).
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3.2. Fenofases reprodutivas

As fenofases reprodutivas dessa espécie também sdo desencadeadas pela precipitacéo.
Flor aberta e fruto imaturo apresentaram correlagdo positiva com a precipitagdo do més
anterior e com a umidade do solo tanto do més do evento quanto do més anterior. Como
esperado, fruto maduro apresentou correlagdo negativa com a precipitagdo e com a umidade
do solo (Tabela 1), pois 0 amadurecimento dos frutos ocorre no final do periodo de chuvas e a
dispersdo anemocorica se d& ao longo do periodo seco.

A florag&o e a frutificagdo (imaturo) foram curtas (Rayleigh Z, p<0.01), com duragdo
de apenas dois meses para flor aberta e de dois a quatro meses para fruto imaturo, mas a
ocorréncia de frutos maduros foi mais distribuida ao longo do ano (Figura 3 C). Floracéo e
frutificacdo apresentaram altos indices de sincronia e intensidade nos anos chuvosos de 2011
e 2009, mas em 2010, ano com menor duracdo dos pulsos e menor precipitagéo total, houve
atraso no inicio da floracéo e frutificagdo, baixa sincronia intrapopulacional e baixos indices
de intensidade (Figura 3 A, B).

Quanto a producéo de frutos, contabilizamos 429 frutos na chuva de diasporos de 2009
(17 frutos/m?) e apenas quatro frutos em 2010 (0.16 frutos/m?). Em relacdo ao estoque de
frutos quantificamos no ano de 2009, 1.330 frutos (53 frutos/m?) na serrapilheira e 228 frutos
(9 frutos/m?) na camada de 0-2cm do solo. Mas em 2010, apesar da baixa producgéo de frutos,
quantificamos 762 frutos acumulados na serrapilheira (30 frutos/m?) e 268 frutos (10
frutos/m?) na camada de 0-2 cm do solo.

Em 2010, ano seco, também verificamos menor sobreposicdo entre as fenofases
reprodutivas (flor e fruto) e entre as fenofases vegetativas e reprodutivas (Figura 2 e 3). No
ano chuvoso de 2009, verificamos maior periodo de sobreposicdo de frutos imaturos e
maduros (trés meses) em relacdo ao ano seco (dois meses). Além disso, no ano chuvoso de
2011, também registramos sobreposi¢do entre flor aberta e fruto imaturo e entre brotamento
de folhas, floragdo e inicio da frutificagcdo (nos meses de fevereiro e margo). Mas no ano seco
de 2010, ndo observamos sobreposi¢do entre o brotamento de folha (janeiro e abril), flor

aberta (maio) e inicio da frutificacdo (junho).

4. Discussao
4.1. Fenologia vegetativa
O inicio do brotamento de folhas em C. oncocalyx, ap6s o periodo de caducifolia e

correlacionado positivamente com a precipitacdo e umidade do solo, indica que as primeiras
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chuvas ativam as gemas vegetativas e desencadeiam a formacdo de novas folhas. Além disso,
0 brotamento esporadico associado a um pulso ocasional de chuva no final do periodo seco de
2010, de acordo com Borchert (1994), De Bie et al. (1998), Elliot et al. (2006), Sarmiento and
Monasterio (1983) e Singh and Kushwaha (2005), pode ser resposta ao aumento da umidade
no solo, devido & ocorréncia de chuvas ocasionais. Embora em 2010 o brotamento foliar no
periodo seco tenha coincidido com o aumento do fotoperiodo, em 2009, ndo ocorreu evento
esporadico de chuva no periodo seco e ndo foi verificado brotamento foliar, portanto,
excluimos a possibilidade de influéncia do fotoperiodo. Isso reforca as informagdes de Rivera
et al. (2002) que relataram ocorréncias de brotamento e queda de folha desencadeadas pelo
fotoperiodo em baixas latitudes, somente quando ndo houve varia¢des interanuais na epoca de
expressdo dessas fenofases.

O fato de o brotamento de folhas em C. oncocalyx ter ocorrido ao longo dos meses
chuvosos, indica que, apesar do rapido brotamento e desenvolvimento de folhas adultas por
ocasido das primeiras chuvas, os individuos continuam produzindo novas folhas de forma
seqliencial. A producdo sequencial de folhas em espécies deciduas, segundo Kikuzawa (1995)
se deve ao baixo custo de produgéo, a alta capacidade fotossintética inicial e diminuigdo com
a idade da folha. Ainda segundo o autor, desenvolver folhas de forma ndo simultanea,
minimiza o sombreamento e aumenta a producao fotossintética. Assim, a produgdo sequencial
de folhas em C. oncocalyx associada & filotaxia alterna espiralada devem minimizar o
sombreamento e maximizar a fotossintese durante o curto periodo chuvoso.

A correlagdo da deciduidade de C. oncocalyx com o aumento na duragdo e na
severidade da estacdo seca resulta em &rvores sem folhas por periodos progressivamente mais
longos, como ja afirmado por Elliott et al. (2006), Pavon and Briones (2001), Yadav and
Yadav (2008) para outras espécies de ambientes tropicais sazonalmente secos. Por outro lado,
Borchert et al. (2002) demonstraram que, em espécies deciduas de madeira dura, a seca severa
reduziu a vida util das folhas mais velhas, de oito para quatro meses. Embora néo tenhamos
acompanhado o tempo de vida das folhas, a caducifolia registrada em fevereiro de 2010, um
més apos o brotamento, resultante de um pulso de seca durante o periodo chuvoso, indica que
é 0 estresse hidrico e ndo a idade foliar o principal fator desencadeador da absciséo foliar em
C. oncocalyx.

Apesar de ser esperada uma alta sincronia populacional na expressdo das fenofases
vegetativas em espécies deciduas de climas sazonais secos (Devineau, 1999; Mahall et al.,
2010; Williams et al., 1997), verificamos que essa sincronia varia na populacdo de C.

oncocalyx em fungéo de diferencas pluviométricas interanuais. A baixa sincronia registrada
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para o inicio da queda de folhas e para o brotamento esporédico de folhas no final do periodo
seco de 2010 nos permitiu verificar que ha variabilidade intrapopulacional nas respostas ao
estresse hidrico, fato também, ja registrado por De Bie et al. (1998) e Singh and Kushwaha
(2005). Eles argumentam que a producéo precoce de folhas aumenta o fitness ja que, em tese,
a producdo de novas folhas no final da estacdo seca proporciona um aparato fotossintético
pronto para funcionar na estagdo chuvosa seguinte. Portanto, essa plasticidade
intrapopulacional registrada em C. oncocalyx pode conferir uma vantagem adaptativa,
principalmente em condigdes variaveis e imprevisiveis de disponibilidade hidrica.

Nossos resultados demonstram que a expressdo das fenofases vegetativas esta
correlacionada com variagdes sazonais na pluviometria, inclusive com maior duracdo de
folhas adultas no ano chuvoso em relacdo ao ano seco. Esses resultados corroboram Borchert
et al. (2002) que denomina de oportunista a expresséo das fenofases vegetativas das espécies

deciduas de madeira dura.

4.2. Fenologia reprodutiva

A alta sincronia da floragdo no ano chuvoso registrada em C. oncocalyx, deve
favorecer a alogamia, como ja registrado por Borchert et al. (2005) para espécies de diferentes
tipos funcionais. Porém, como no ano seco, o fitness reprodutivo foi prejudicado tanto em
relagdo a sincronia quanto em relacdo a quantidade de frutos produzidos, isso contraria as
afirmacdes de Seghieri et al. (2009) de que em vegetagcbes savanicas, a reducdo da
precipitacdo afetaria mais fortemente a producéo de folhas do que a producéo de flores e
frutos, mas confirma as explicacbes de Borchert et al. (2004), Pavon and Briones (2001) e
Singh and Kushwaha (2005) de que a periodicidade da floracdo é determinada pela
periodicidade das chuvas e disponibilidade de &gua do solo. Isso significa que, 0s processos
enddgenos que regulam a expressdo das fenofases vegetativas e reprodutivas em C. oncocalyx
séo similarmente afetados pela diminuigéo das chuvas e da umidade do solo.

Os efeitos negativos de anos de seca na floracdo j& foram registrados em diversas
espécies de ambientes submetidos & estocasticidade hidrica. Estes efeitos negativos incluem:
abscisdo de botdes florais antes de ocorrer antese (Borchert et al., 2002), redu¢do no nimero
de flores produzidas (Pavon and Briones 2001), atraso no florescimento (Yadav and Yadav,
2008), reducdo na proporcédo de individuos que florescem e até mesmo inibigdo da floragéo
(Seghieri et al., 1995). Entretanto, as altas taxas de floragéo e frutificagdo em anos chuvosos,
em conjunto com o estoque de sementes no banco do solo no ano seco, oriundos de uma

parcela dos frutos produzidos em anos chuvosos, registradas para a populagdo de C.
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oncocalyx, corroboram Pau et al. (2011) e Venable (2007), os quais afirmaram que essa é uma
das estratégias de distribuicdo de risco, ja que em espécies que ocorrem em ambientes com
grandes variabilidades interanuais de recursos, as altas taxas reprodutivas em anos com
maiores disponibilidade hidrica podem compensar as baixas taxas reprodutivas em anos de
escassez pluviométrica.

Contudo, uma série de varios anos secos (Seghieri et al., 1995) ou de varios pulsos de
seca ao longo do periodo chuvoso, fato comum em vegetacGes sazonais secas (Vieira and
Scariot, 2006), podem ocasionar declinio populacional através da morte das plantulas. E nesse
caso, mesmo um estoque de didsporos no solo podera ndo ser suficiente para amortecer 0s
efeitos de frequientes periodos de seca. Portanto, se as previsdes das mudancas climaticas em
ecossistemas aridos e semi-aridos do hemisfério sul, resultar em climas ainda mais secos
(Miles et al., 2006; Walther et al., 2002), as reducOes nas taxas de produgdo de frutos e
sementes podem ocasionar declinio populacional e comprometer o recrutamento e a
manutencdo de espécies endémicas como C. oncocalyx. Entretanto, para sermos mais
conclusivos sobre este assunto, hé necessidade de complementacdo com estudo de dindmica
populacional.

Enquanto a alta sincronia das fenofases vegetativas e reprodutivas em anos chuvosos
(2009 e 2011) aponta para a adaptagdo de C. oncocalyx a sazonalidade hidrica, a diminuicdo
da sincronia no ano seco (2010), durante os interpulsos de seca no periodo chuvoso e durante
0s pulsos de precipitacdo no final do periodo seco, reflete variabilidade intrapopulacional.
Nesse caso, os individuos que expressaram as fenofases sob estas condigdes sdo
provavelmente os menos exigentes em termos de disponibilidade hidrica. No entanto, isto ndo
esté relacionado com o tamanho dos individuos, pois ndo houve correlacéo entre o tamanho
(altura e didmetro) com o inicio, a duracéo e a intensidade das fenofases, como sugerido por
Sayer and Newbery (2003) e Singh and Kushwaha (2005), mas provavelmente deve ser
reflexo da heterogeneidade genética da populagdo que habita ambientes variveis.

Chamamos atencdo para o fato de que as fenofases vegetativas e reprodutivas de C.
oncocalyx respondem de forma similar as variacbes anuais e interanuais nos pulsos e
interpulsos de precipitagdo, com alta sincronia e sobreposic¢éo de fenofases em anos chuvosos,
enquanto em anos secos ocorre baixa sincronia intrapopulacional na expresséo das fenofases,
diminuicéo das taxas reprodutivas e menor sobreposicao de fenofases. Isto corrobora as idéias
de Singh and Kushwaha (2005) de que o estresse hidrico ndo é so refletido em termos de um
maior periodo de caducifolia, mas é também evidente a partir da separacdo temporal entre as

fenofases vegetativas e reprodutivas.
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Portanto, a plasticidade registrada em C. oncocalyx, tanto em relagdo aos ajustes no
periodo de inicio, duracdo, sincronia e intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas,
em funcéo das variages pluviométricas interanuais, quanto em relagdo a variabilidade na
expressdo fenoldgica no ano seco, confirmam a nossa hipotese de que, em espécies deciduas,
tanto as fenofases vegetativas quanto as reprodutivas sdo ajustadas as variagdes nos pulsos de
precipitacdo. Acreditamos que essa flexibilidade fenologica deve conferir uma vantagem
adaptativa, principalmente em condicfes variaveis e imprevisiveis de disponibilidade hidrica,
e contribuir para a alta densidade da espécie na caatinga do nordeste brasileiro. Contudo,
apesar da plasticidade fenoldgica e da atual abundéncia local, se o clima do semiarido
brasileiro se tornar ainda mais seco conforme as previsdes de mudangas climaticas, o banco
de sementes do solo, juntamente com a assincronia e menor sobreposi¢cdo de fenofases,
consideradas estratégias de distribuicdo de risco em anos secos, e registradas nesse estudo,

podem néo ser suficientes para manter as populacdes endémicas de C. oncocalyx.
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Tabela 1. Correlacdo de Spearman (rs) entre os fatores abidticas e as fenofases de Cordia
oncocalyx no periodo de abril de 2009 a margo de 2011. P = Precipitagdo; U = Umidade do
solo; T = Temperatura; F = Fotoperiodo; 0 = més de ocorréncia do evento fenoldgico e 1 =
més anterior & ocorréncia do evento fenolégico. * Resultados ndo significativos (p > 0.05).

Fenofases PO P1 uo Ul TO T1 FO F1

Brotamento folha 0.72 044 071 * * * * 0.60

Folha adulta 053 0.72 * 053 -066 -0.44 * *

indice de  Queda de folha * * -0.40 * * * 045 -0.45

Atividade  Flor aberta * 046 041 041 * * * *
Fruto imaturo * 057 047 063 -071 -067 -051 *

Fruto maduro -0.62 -0.39 -0.45 * * * *  -0.62

Brotamento folha 0.65 * 0.66 * * * 043 061

Folha adulta 068 079 053 058 -0.59 * * *

indice de  Queda de folha * * -0.40 * * * -044 -0.45

Intensidade Flor aberta * 046 041 040 * * * *
Fruto imaturo * 056 047 062 -072 -066 -054 *

Fruto maduro -0.63 -044 -0.49 * * * * -0.60
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Figura 2. A) indice de atividade e B) indice de Intensidade de Fournier, das fenofases vegetativas, e
precipitacdo mensal do periodo de estudo e da média histdrica. C) Histograma circular de freqiiéncia
relativa mensal indicando a data média. Brotamento de folha (2009-2010 r= 0.62, dp= 56.50° e 2010-
2011 r= 0.69, dp= 49.72°), Folha adulta (2009-2010 r= 0.21, dp= 100.54° e 2010-2011 r= 0.54, dp=
63.67°) e Queda de folha (2009-2010 r= 0.46, dp= 71.23° e 2010-2011 r= 0.84, dp= 32.83°), onde

r=comprimento do vetor médio e dp= desvio padréo circular.
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Figura 3. A) indice de atividade e B) indice de Intensidade de Fournier, das fenofases reprodutivas, e
precipitacdo mensal do periodo de estudo, e da média histérica. C) Histograma circular de freqliéncia
relativa mensal indicando a data média. Flor aberta (2010-2011 r= 0.85, dp= 32.77°), Fruto imaturo
(2009-2010 r=0.85, dp=33.12° e 2010-2011 r=0.72, dp=46.65°) e Fruto maduro (2009-2010 r=0.52,
dp=65.40° e 2010-2011 r=0.59, dp=58.03°), onde r=comprimento do vetor médio e dp= desvio padrdo
circular.
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Resumo

Questdo: A mortalidade dependente de densidade (MDD) e a estocasticidade ambiental
podem atuar em conjunto na estruturacdo espacial ao longo da ontogénese de arvore sob clima
sazonalmente seco que apresentam alta densidade local?

Localizacéo: Vegetagdo de caatinga “deciduous thorny woodland”, no semiarido brasileiro.
Métodos: NOs utilizamos correlogramas com indice | de Moran e Analises espaciais por
indice de distancia (SADIE) para determinar os padrbes espaciais dos estadios pré-
germinativo (sementes) e poOs-germinativo (plantula, infante, juvenil, imaturo, virgem e
reprodutivo) de uma populagdo de Cordia oncocalyx. Para sabermos se o0s estadios
ontogenéticos tendem ou ndo a ocupar 0 mesmo ambiente e verificarmos os potenciais efeitos
de densidade e abertura de dossel, utilizamos o teste de associa¢do do SADIE.

Resultados: As sementes foram agregadas a curtas distancias. Esse padrdo se manteve no
primeiro estadio pos-germinativo (plantula), no estadio intermediério (juvenil) e nos estadios
finais (virgem e reprodutivo). Os estadios infante (entre plantula e juvenil) e imaturo (entre
juvenil e virgem) apresentaram padrdo aleatério. As sementes foram associadas com
reprodutivo e plantula, dissociadas de juvenil e imaturo e independente espacialmente de
infante e virgem. Houve associagdo entre reprodutivo e plantula, mas reprodutivo foi
dissociado de juvenil e de imaturo e, independente espacialmente de infante e virgem. A
mortalidade de plantula e infante foi associada com as densidades iniciais de cada estadio e
com a densidade dos reprodutivos. A abertura do dossel variou de 12.3% a 39.5%, mas nédo
foi correlacionada com os parametros de mortalidade, recrutamento e densidade nos estadios
ontogenéticos iniciais.

Conclusdes: A modificacdo do padrdo agregado de semente e plantula para aleatdrio em
infante, e a dissociacdo entre reprodutivos e sementes em relacdo aos estadios intermediarios,
indicam que a MDD atua na estruturagdo espacial da populagdo. Entretanto, a retomada do
padréo agregado nos juvenis e nos estadios virgem e reprodutivo indica que a estocasticidade
pluviométrica deve apagar os efeitos da MDD e gerar a distribuicdo agregada desses estadios.
Concluimos que, tanto a MDD quanto a estocasticidade ambiental atuam como forgas
modeladoras do padrdo espacial ao longo da ontogénese de éarvores de ambientes
sazonalmente secos.

Palavras chave: Cordia oncocalyx; dependéncia de densidade; estocasticidade
pluviométrica; caatinga; estadio ontogenético.
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Introducéo

Em escala local, sdo esperados trés padrdes de distribui¢do para populagGes de plantas:
agregado, aleatorio e regular (Dale 1999). O padrdo agregado, comum em arvores adultas de
florestas tropicais, é gerado por eventos locais de dispersdo de sementes (Hubbell 1979;
Nathan & Muller-Landau 2000), propagacédo assexuada (Pare et al. 2009) ou heterogeneidade
ambiental (Hardy & Sonké 2004). Os padrdes aleatorio e regular sdo considerados raros
(Legendre & Fortin 1989; He et al. 1997) e resultam da atuacdo de mecanismos de
mortalidade dependente de densidade - MDD (Janzen 1970; Connell 1971).

O reconhecimento dos padrdes espaciais pode indicar quais sd0 0S mecanismos que
atuam com maior relevancia na demografia e estruturacéo espacial das popula¢des (Dovciak
et al. 2001). Sabemos que a forga de atuagdo da MDD e da heterogeneidade ambiental na
estruturacdo de populacbes de arvores pode diferir ndo somente entre espécies, mas também
durante a ontogénese, influenciando na varicdo espacial das taxas de sobrevivéncia e
recrutamento em cada estadio ontogenético (Silvertown & Doust 1993). Os padrdes espaciais,
dos estadios iniciais, gerados pela dispersdo, podem ser modificados pela MDD ou pela
ocorréncia de disturbios naturais ou antrépicos resultando na distribuicdo de manchas de
habitats com condicbes favoraveis a germinacéo, estabelecimento e/ou recrutamento para
estddios maduros (Phillips & MacMahon 1981; Wenny 2001).

Estudos em florestas tropicais imidas (Sterner et al. 1986; Fonseca et al. 2004; Ramos
et al. 2005) e sazonais secas (San José et al. 1991; Skarpe 1991; Barot et al. 1999; Souza &
Silva 2006) registraram que, em geral, o padrdo espacial muda de forte agregagdo nos estadios
iniciais para padrdes aleatdrios, regulares ou até mesmo diminuicdo da agregacdo nos estadios
finais. Essa alteragdo no padrdo espacial em conjunto com a dissociagdo espacial entre
individuos jovens e adultos configuram evidéncias de mecanismos de MDD (Janzen 1970;
Connell 1971) como fator determinante da distribuicdo espacial ao longo da ontogénese.
Entretanto, tanto em florestas Umidas (Hubbell 1979; Condit et al. 2000) quanto em
vegetacOes sazonais secas (Hay et al. 2000; Costa & Santos 2011), a agregacdo em algumas
espécies € maior nos individuos adultos. Nesses casos, a MDD néo explica a estruturagéo
espacial e, a maior agregacdo dos adultos, tem sido creditada & propagacgao assexuada (Pare et
al. 2009), eventos locais de dispersdo (Hubbell 1979; Hardy & Sonké 2004), topografia
(Condit et al. 2000) ou disponibilidade de microhabitats com condigBes favoréveis para a
sobrevivéncia até a maturidade (Hay et al. 2000; Costa & Santos 2011). Portanto, conforme
demonstrado nos trabalhos de Hubbell (1979), Condit et al. (2000), Hay et al. (2000), Murrell
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(2009) e Costa & Santos (2011), o MDD por si s6 ndo é suficiente para explicar o padréo
espacial de todas as arvores tropicais.

O mecanismo de MDD tem sido mais utilizado para explicar o padrdo espacial de
arvores que ocorrem em florestas tropicais imidas do que para arvores de florestas tropicais
secas (John et al. 2002; Bagchi et al. 2011). A justificativa dos referidos autores é de que nos
ambientes mais secos 0s processos mais importantes sdo causados por distdrbios provocados
por incéndios e secas naturais. Entretanto, John et al. (2002) ressaltam que a aparente
dicotomia entre a MDD e a heterogeneidade ambiental na regulacdo da estruturacéo de
populacdes de climas Umidos e secos se deve a escassez de estudos nas formacdes sazonais
secas. Bagchi e colaboradores (2011) argumentam que a MDD é importante em ambos 0s
ambientes, porém, a heterogeneidade ambiental pode obscurecer as evidénciass do MDD em
ambas as florestas. Em formagdes sazonais secas, as populagdes estdo submetidas a variacoes
imprevisiveis, intra e interanuais, na distribuicdo temporal das chuvas (Chesson et al. 2004)
além de mudangas na disponibilidade vertical e horizontal de luz (Huante & Rincon 1998;
Ceccon et al. 2006) e, por isso, os efeitos da MDD podem ser mascarados pela
heterogeneidade ambiental resultante de eventos estocésticos, como ressaltou Bagchi et al.
(2011). Alem disso, Dovciak et al. (2001) ressaltam que a maioria dos estudos populacionais
analisam apenas duas ou trés classes de tamanho ou de estadios ontogenéticos e, isso também
pode mascarar as alteragdes espaciais que ocorrem ao longo da ontogénese.

Diante do exposto, nés acreditamos que, em escala local, a estruturacdo do padréo
espacial ao longo da ontogénese de populagdes de arvores que apresentam alta densidade sob
clima sazonalmente seco, seja regulada tanto pela MDD, quanto pela estocasticidade
ambiental. Se o mecanismo de MDD for o principal responsavel pela estruturagéo espacial,
esperamos encontrar uma maior agregacdo nos estadios iniciais (plantula) e diminuicdo da
agregacdo ou mudanca para padrfes aleatorios ou regulares nos estadios finais, bem como
uma dissociacéo espacial entre os estadios iniciais e finais. Se ambos atuarem conjuntamente,
nds esperamos que os efeitos da MDD na estruturacéo espacial ao longo da ontegenia, sejam
apagados pelos efeitos dos eventos estocésticos de secas interanuais, e isso resulte em uma
estruturacdo espacial que difere da diminuigdo gradual da agregacéo ao longo da ontogenia.

Para testarmos essa hipétese, investigamos a estrutura espacial da chuva de diésporos,
do banco de sementes no solo e de seis estadios ontogenéticos pds-germinativos de Cordia
oncocalyx (Allemdo), &rvore endémica e abundante na “deciduous thorny woodland”,
denominada localmente de caatinga, no semidrido brasileiro. Investigamos também os

padrdes espaciais dos eventos de mortalidade e recrutamento além de associacfes espaciais
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dos estadios entre si e destes com a porcentagem de abertura do dossel. C. oncocalyx ndo
apresenta reproducdo vegetativa, tem frutos grandes, indeiscentes, dispersos pelo vento,
possui alta taxa de predagdo de frutos e sementes e as plantulas sdo atacadas por fungos
patogénicos (Silveira et al. 2005). Baseados nas caracteristicas da planta em questdo e nas
informacGes de Nathan & Muller-Landau (2000), esperamos que as Sementes sejam
depositadas proximas as arvores matrizes, resultando em um padréo agregado de pléntulas,

gerado pela limitagéo de dispersdo das sementes.

Material e Métodos

Espécie focal e area de estudo — Cordia oncocalyx Allemdo (Boraginaceae) é um
mesofaneréfito que ocorre sobre solos raros do embasamento cristalino, na regido semiarida
do nordeste Brasileiro (< 500 m a.s.l.). Possui distribuicio geografica restrita (3°-7°S and 37°-
41°W) a é4reas de vegetacdo “deciduous thorny woodland”, localmente denominada de
caatinga, um tipo de “woody savanna” (Woodward et al. 2004). O fruto é do tipo nuculanium
(Spjut 1994), indeiscente (1.9-2.5cm comprimento e 1.2-2.2 cm largura), contém de uma a
quatro sementes e é envolto por um célice que se desenvolve apés a fecundagéo auxiliando na
dispersdo anemocorica (Silveira et al. 2005). Ela é explorada devido ao valor madeireiro,
energeético, forrageiro, paisagistico e medicinal (Lorenzi 2009). Reproducdo vegetativa ndo foi
registrada. Analisamos a populagdo em um fragmento de caatinga situada na Reserva Natural
Serra das Almas, estado do Ceara (5°°58.1”S, 40°52°19.4”W) a 368 m a.s.l. A area é
marcada por duas estagdes bem definidas, uma chuvosa (janeiro a maio) e outra seca (junho a
dezembro), com média pluviométrica de 683 mm anuais. Entretanto, ha irregularidade anual
tanto na duracdo do periodo chuvoso quanto no total pluviométrico. A precipitacdo foi acima
da média em 2009 (1.107 mm) e em 2011 (847 mm), mas em 2010 foi abaixo da média (441
mm), dados do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET). A vegetacdo é constituida por
um estrato herbaceo, predominantemente terofitico (Aradjo et al. 2011) e um estrato lenhoso
fanerofitico composto por 25 espécies, dentre as quais Cordia oncocalyx Allemé&o é a quinta
mais abundante (Costa & Araujo 2012). O clima regional é BSh (semi-arido quente com

chuvas de verdo e inverno seco) pelo sistema de Koppen-Geiger (Peel et al. 2007).

Coleta de dados — Para sabermos como a estrutura espacial se modifica ao longo da
ontogénese coletamos dados da chuva de didsporos, do banco de sementes do solo e dos
estddios ontogenéticos pds-germinativos. Classificamos os individuos da populacdo em seis

estadios (Silveira et al. 2012a): 1) plantula - eixo ortotropico e cotilédones presentes, 2)
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infante - eixo ortotrépico e cotilédones ausentes, 3) juvenil - ramificaces plagiotropicas de
primeira ordem, 4) imaturo - ramificagdes de segunda ordem, 5) virgem - ramificagOes de
terceira ordem ou superior e 6) reprodutivo - ramificacOes de terceira ordem ou superior e
presenca de flor, fruto ou cicatriz dessas estruturas. Registramos mensalmente, no periodo de
abril de 2009 a abril de 2011, o nimero de plantas de C. oncocalyx por estaddio ontogenético,
em 100 parcelas contiguas de 10 x 10m, formando um quadrado de 1 ha, exceto plantulas.
Para amostragem do estéadio plantula, alocamos parcelas de 5x5 m no canto inferior esquerdo
de cada uma das 100 parcelas (plots) de 10x10 m, totalizando 100 subparcelas de 5x5.
Anotamos também os dados de mortalidade e recrutamento (plantas que mudaram de estadio)
em cada uma das parcelas e subparcelas. O nimero de individuos em cada estadio (N) foi
expresso como o total de individuos amostrados no primeiro censo (TO: abril de 2009) e nos
anos seguintes (T1: margo de 2010 e T2: margo de 2011) foi obtido como (n + i) — 0, onde n=
nimero de individuos no ano anterior, i= entrada de individuos recrutados para aquele estadio
e 0= saida de individuos por morte ou recrutamento para o estadio seguinte.

Para a coleta dos dados de chuva de didsporos, selecionamos 50 parcelas (impares),
dentre as 100 parcelas de 10x10 m, e no centro de cada uma delas instalamos um coletor de
0,5 x 0,5 m, suspenso a uma altura de 10 cm do solo. Coletamos mensalmente os diasporos
acumulados em cada coletor e contabilizamos a produgéo anual de frutos em cada parcela.
Como a dispersdo dos diasporos ocorre na estacdo seca, de julho a dezembro, ndo analisamos
as sementes produzidas em 2011. Para verificarmos o numero real de sementes por diasporos,
os frutos foram abertos manualmente e contamos o nimero de sementes sadias.

Para a coleta do banco de sementes no solo, utilizamos as outras 50 parcelas de
10x10m, (pares) e, no centro de cada uma, alocamos uma subparcela de 0,5 x 0,5 m para a
amostragem da serrapilheira e do solo na profundidade de 0-2 cm. A densidade de sementes
no solo foi analisada através da contagem direta do nimero de frutos por parcela. Néao
contabilizamos o nimero real de sementes no banco porque os didsporos foram utilizados em
estudos de emergéncia de plantula em casa de vegetacdo. Realizamos duas coletas do banco
de sementes, dezembro de 2009 e dezembro de 2010, ambas no final da estacéo seca.

Para verificar se a estrutura espacial da populacdo apresenta correlagdo com a
porcentagem de abertura do dossel, no pico méximo da estacdo chuvosa, periodo de maior
cobertura do dossel, fizemos fotografias hemisféricas no centro de cada uma das 100 parcelas
de 10x 10 m, & altura de 0.80 m. As fotografias foram feitas com, lente olho de peixe acoplada
a uma camera digital CANON EOS5D, e analisadas através do software Gap Light Analyzer
(Frazer et al. 1999).
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Anélise de dados — Descrevemos o padréo espacial dos estadios ontogenéticos pré e
pds-germinativos de C. oncocalyx em TO, T1 e T2, por meio de andlises espaciais por indice
de distancia — SADIE com o software SadieShell v1.22 (Conrad 2001). SADIE identifica
aglomerados com contagens grandes e proximas (patch) ou com contagens pequenas e
proximas (gap). Este método analisa a distancia para a regularidade (D) que € obtida usando o
algoritmo de transporte existente nas unidades de amostragem doadoras (acima da média) e
receptoras (abaixo da média). O padrdo espacial é quantificado pela permuta da contagem do
conjunto de dados observados entre as unidades da amostra. Este fornece os dados para a
hipotese nula, em que as contagens sdo dispostas de forma aleatéria. A divisdo do valor
observado de D pelo valor médio das aleatorizagfes da o indice de agregacéo (la). la=1 indica
distribuicdo aleatoria, la > 1 demonstra distribuicdo agregada e la < 1 indica distribuigéo
regular (Perry et al. 1999). Com a interpolacdo de vi (patch) e vj (gap) produzimos mapas de
kriging dos padrdes espaciais, utilizando o software Surfer 8 (Golden Software, Inc. 2002),
que permite a identificacdo de clusters e lacunas no espaco. Os correlogramas que utilizam o
indice | de Moran permitem analises espaciais em classes de distancia. Por isso, n6s também
analisamos os padrfes espaciais por meio dessa técnica utilizando o software PASSaGE 2
(Rosenberg & Anderson 2011). Este método analisa os dados de densidade de cada estadio
para diferentes classes de distancia entre as parcelas, onde a hipétese nula é de aleatoriedade
espacial. O coeficiente | de Moran assume valores entre -1 e 1, e valores negativos ou
positivos significativamente diferentes de zero (aleatoriedade), indicam respectivamente que
as densidades sdo diferentes ou semelhantes nas parcelas que se encontram dentro da classe
de distancia considerada (Legendere & Fortin 1989). Utilizamos 12 classes de distancia e
amplitude de 11 metros para cada um dos estadios ontogenéticos e seis classes de distancia e
amplitude de 22 metros para os dados de chuva de sementes e banco de sementes. Os graficos
dos correlogramas foram feitos no ambiente R (R Development Core Team 2010).

Para sabermos se o0s estddios ontogenéticos tendem ou ndo a ocupar 0 mesmo
ambiente e verificarmos os potenciais efeitos de densidade e abertura de dossel, utilizamos o
teste de associagdo do SADIE. Este teste avalia a similaridade espacial (X) com base na
semelhanga entre os indices de aglomeracéo (la) de dois conjuntos de dados e ndo das suas
propriedades numéricas. Por isso, essa técnica tem um maior poder de detectar associagdes ou
dissociagbes quando elas estdo presentes, independente dos padrfes espaciais de cada

conjunto de dados (Perry & Dixon 2002). O indice de associagdo X varia de +1 (completa
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associacdo espacial) a -1 (completa dissociagdo espacial), com 0 indicando independéncia

espacial.

Resultados

Os padrdes espaciais interanuais de C. oncocalyx se mantiveram constantes ao longo
do tempo analisado (Tabela 1). As sementes recém dispersas (chuva de diésporos) e
armazenadas no solo (banco de sementes) apresentaram padrdo espacial agregado. Esse
padrdo se manteve no estddio plantula, porém os estadios infante e imaturo apresentaram
distribuicdo aleatdria. Os estadios finais (virgem e reprodutivo) tambeém apresentaram padréo
agregado (Tabela 1). A mortalidade de plantulas e a transi¢do de plantula para infante foram
igualmente agregadas como o padrdo agregado inicial do estadio plantula (Tabela 1).

N&o verificamos alteragcfes na estrutura geral dos correlogramas e mapas de
distribuicdo entre os trés anos do estudo. Diante disso, optamos por apresentar apenas 0S
gréficos de um dnico periodo (Fig. 1 e 2). Os correlogramas demonstraram que infante e
imaturo apresentam distribuicdo aleatdria em todas as classes de distancia, enquanto 0s
demais estadios apresentam estruturacdo espacial significativa, com um pico de agregagdo a
curtas distancias (até 22 m para sementes e até 33 m para os demais estadios), seguido por
aleatoriedade e segregacdo em escalas intermedidrias e distancias maiores (Fig. 1).

As sementes recém dispersas e acumulados no solo apresentaram associacdo espacial
com os estadios reprodutivo e plantula (X entre 0.67 e 0.75, p < 0.025), dissociagdo com
jovem e imaturo (X entre -0.34 e -0.47, p > 0.975) e independéncia espacial com infante e
virgem. Em relacdo aos estaddios pds-germinativos houve associacdo entre reprodutivo e
plantula, mas os reprodutivos estdo dissociados espacialmente de juvenil e de imaturo e
apresentam independéncia espacial de infante e virgem (Tabela 2). As mortalidades de
plantula e infante foram associadas positivamente com as densidades iniciais de cada estadio e
com a densidade dos reprodutivos (Tabela 2). As relacBes espaciais entre os estadios,
detectadas pelo teste de associacdo SADIE, estdo evidenciadas na analise visual dos mapas,
pois os estadios associados positivamente (semente e reprodutivo, semente e plantula,
plantula e reprodutivo, infante e juvenil, juvenil e imaturo) apresentam sobreposi¢éo nas areas
de maior densidade. Enquanto, os pares de estdios que ocorreram ao acaso no espaco, isto é,
ndo apresentam exclusdo nem atragdo, demonstram pouca sobreposicdo entre as areas de
maior densidade nos mapas (Fig. 2).

A abertura do dossel variou de 12.3% a 39.5% (média de 20.8 + 5.0) e apresentou

padréo agregado. Porém, o teste de associagdo espacial SADIE ndo detectou correlagdo entre
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a abertura do dossel e os pardmetros de mortalidade, recrutamento e densidade para a maioria
dos estadios ontogenéticos, exceto virgem que apresentou dissociacdo significativa (X = -
0.25, p > 0.975) com as areas de maior porcentagem de abertura do dossel, isto é, ocorrem em

maior densidade em areas com dossel mais fechado.

Discusséo

O padréo agregado a curtas distancias da chuva de sementes e do banco de sementes,
em conjunto com a associagdo espacial positiva de sementes com reprodutivos, encontrados
para a populagdo de C. oncocalyx, confirmam o modelo leptocurtico da curva de dispersdo
proposto por Janzen (1970), Hubbell (1979) e Nathan & Muller-Landau (2000), no qual,
mesmo em plantas com di&sporos dispersos pelo vento, a deposicdo de propéagulos é maior
proximo dos adultos reprodutivos. Essa agregacgdo dos didsporos de C. oncocalyx, a despeito
de um calice acrescente e persistente que auxilia na dispersdo anemocorica, pode ser devido
ao grande tamanho dos frutos (em média 2,2 cm de comprimento por 1,7cm de largura) que
possivelmente limita a disperséo a grandes distancias.

O padrdo espacial agregado registrado tanto nas plantulas como nos reprodutivos e
sementes de C. oncocalyx, inclusive em relacdo & localizacdo e escala dos agregados
demonstra, conforme (Hubbell 1979), que a agregagdo das plantulas é determinada pela
disperséo local e, ndo pela ocorréncia de micrositios favoraveis a germinacgéo, como esperado
por Wenny (2001) para ambientes heterogéneos. Por outro lado, Silvertown & Doust (1993)
relataram que a associagdo entre plantulas e adultos reprodutivos s6 podera ser explicada pala
ocorréncia de sitios favoraveis & germinacdo nos casos de grande coincidéncia destes sitios
com os locais de ocorréncia dos reprodutivos. Estudos adicionais sdo necessarios para
verificar se a germinagédo e o estabelecimento agregado das plantulas de C. oncocalyx séo
influenciados apenas pela disperséo local ou se também sdo condicionados pela ocorréncia de
sitios favoraveis a germinacéo, proximo dos adultos reprodutivos.

A populacéo analisada ocorre em um ambiente que apresenta variagdes interanuais na
intensidade e duracdo da estacdo chuvosa e ndo apresentou diferencas interanuais no padréo
espacial dos diferentes estadios. Neste caso, se tivesse ocorrido diferenca interanual na
agregacdo de plantulas, conforme Houle (1998) e Nathan & Muller-Landau (2000), tais
diferencas poderiam ser explicadas pela variabilidade na produgdo de sementes aliada a
auséncia de um banco de sementes persistente. Porém, em C. oncocalyx a alta densidade de
plantulas em 2011, foi oriunda do banco de sementes estocado em anos anteriores, visto que

registramos uma producéo de sementes inexpressiva em 2010 foi inexpressiva (Silveira et al.
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2012b). Isso indica que o estoque agregado de sementes no solo contribui para que a
agregacdo de pléantulas ndo seja alterada pela variagdo interanual na densidade de sementes
recém dispersas.

Os padrdes agregados registrados na dispersdo e acumulo de sementes produzem
agregados de plantulas préximos aos reprodutivos, por outro lado, a aleatoriedade registrada
em infante indica que o padrdo espacial foi alterado pela mortalidade dependente de
densidade das plantulas. Em adig&o, as plantulas que crescem longe dos reprodutivos parecem
ser as mais provaveis de sobreviver e recrutar para o estadio infante, pois a associacdo entre
infante e reprodutivo, apesar de n&o significativa, apresentou valores negativos, tendéncia de
repulsdo entre esses estadios. Além disso, a dissociacdo foi completamente alcangada no
estadio juvenil, que foi significativamente dissociado de reprodutivo. A ocorréncia dessas
dissociagOes evidencia o determinismo da MDD, mecanismo amplamente registrado para
diversas espécies tropicais por varios autores, tais como: Clark & Clark (1984), Sterner et al.
(1986), San José et al. (1991), Skarpe (1991), Barot et al. (1999), Hay et al. (2000), Fonseca et
al. (2004) e Souza & Silva (2006).

Se considerarmos ainda que infante possui alta densidade e baixos indices de
mortalidade em comparacdo com o estadio plantula (ver Tabela 1), podemos ponderar que 0s
individuos desse estadio sdo oriundos de varias coortes e sdo resistentes a variabilidade
pluviométrica interanual. Apesar de ndo excluir a influencia da MDD, esse cenario aponta
para uma explicacdo alternativa, onde a aleatoriedade de infante seria reflexo de fatores
independentes de densidade como: pouca especificidade de locais com condigfes mais
favoraveis para sobrevivéncia de infantes (p. ex. luz, 4gua e/ou nutrientes do solo), ou indicio
de eventos de sobrevivéncia diferenciados, devido a alternancia de anos mais chuvosos e anos
mais secos, proporcionando manchas de habitats com condicbes favoréveis a sobrevivéncia
dos infantes diferenciados no tempo e no espaco. A progressdo de agregacdo em individuos
pequenos para aleatoriedade em individuos adultos foi registrada por Wiegand (2000) e
Caylor et al. (2003) em espécies de regides aridas e semiaridas, cuja explicacdo foi atribuida a
efeitos independentes de densidade, como a distribuicdo aleatéria de sitios de regeneracdo. No
caso de C. oncocalyx, acreditamos que a aleatoriedade dos infantes seja reflexo da
estocasticidade pluviométrica que pode ocasionar diferenciacdo interanual de ambientes
favoraveis, tanto em relagdo a disponibilidade hidrica quanto em relacdo a disponibilidade
vertical de luz, e atuar em conjunto com o mecanismo de MDD no estadio infante.

A agregacdo do estadio juvenil associada a reducdo significativa na densidade de

individuos em relacdo ao estadio infante demonstra que o recrutamento para juvenil é
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espacialmente limitado, isto é, depende de locais especificos para os juvenis (luz, 4gua e/ou
nutrientes do solo). Nesta fase, a estocasticidade pluviométrica deve mascarar os efeitos da
MDD na estruturacdo espacial ao longo da ontogenia. Huante & Rincon (1998) e Ceccon et
al. (2006) explicam que a estocasticidade na distribuigdo das chuvas em formagdes sazonais
secas, também ocasiona mudancas na disponibilidade de luz (vertical e horizontal), que pode
ser em funcdo do componente herbaceo, da producdo gradual de folhas do componente
lenhoso, da perda de folhas em algumas arvores resultado da ocorréncia de estiagem dentro da
estacdo chuvosa, ou ainda da existéncia de pequenas clareiras formadas pela ocorréncia de
arvores mortas em pé. No fragmento de caatinga em que analisamos a estrutura espacial de C.
oncocalyx, registramos que apenas 4.7% da luz incidente no dossel chega no nivel do solo e
6.2% atinge o subosque a 1.30 m (Silveira et al., 2012a). Contudo, apesar de registrarmos que
na estacdo de crescimento (chuvosa), os estadios iniciais estdo submetidos a condi¢des de
baixa disponibilidade de luz nos estratos inferiores da vegetacdo, verificarmos que no periodo
chuvoso a porcentagem de abertura do dossel ndo demonstrou relagdo com a distribuicéo
espacial dos estadios iniciais.

A alteracéo do padrdo agregado no estadio juvenil para aleatorio no estadio imaturo e
a associacdo espacial entre juvenil e imaturo, indica que eles tendem a ocupar 0s mesmos
locais e possivelmente resulta da baixa densidade de imaturos. Por fim, o padréo agregado dos
estadios finais, virgem e reprodutivo, diferente do esperado caso a MDD fosse o principal
regulador da estrutura espacial ao longo da ontogénese, como explicado por Janzen (1970) e
Connell (1971), indica provavel dependéncia de locais especificos para o estabelecimento dos
adultos de C. oncocalyx. Apesar de virgem ter apresentado correlagdo espacial com areas de
dossel mais fechado, nds acreditamos que a maior densidade de virgens em determinados
locais resulta em areas com dossel mais fechado, sendo, portanto, uma consenquencia e ndo
uma causa. Além disso, essa correlagéo explicou apenas 25% da variagao e, outros fatores ndo
mensurados neste estudo como topografia, umidade e nutrientes do solo, podem determinar
quais locais s@o mais adequados para o recrutamento até a maturidade. Assim, ha necessidade
de estudos futuros para elucidar os fatores condicionantes da agregagao nos estadios finais.

Modificagdo de um padrdo aleatorio nos estadios iniciais (plantas com altura < 1,5 m)
para agregado nos estadios finais (> 1,5 m) também foi registrado para Qualea grandiflora no
cerrado Brasileiro por Costa & Santos (2011). Nesse caso, como houve associagdo positiva
entre individuos grandes e pequenos, 0s autores argumentam que a MDD néo foi responsavel
pela mudanga do padrdo espacial, e a agregacdo foi atribuida & heterogeneidade ambiental.

Porém, em C. oncocalyx registramos: 1) padréo agregado em plantulas reflexo da disperséo e
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acimulo de sementes também agregada e proximo dos individuos reprodutivos; 2) indicios da
MDD nos estadios iniciais, plantula e infante; 3) tendéncia de repulsdo entre infantes e
reprodutivos e 4) completa dissociagdo espacial entre reprodutivos e juvenis. Neste caso, 0s
eventos estocasticos de secas e 0s eventos deterministicos de MDD, ndo sdo independentes e
atuam em conjunto ocasionando agregacdo de sementes e plantulas, aleatoriedade em infantes
e retorno a um padrdo agregado no estddio juvenil e nos estddios finais. Diante disso,
acreditamos que a MDD e a estocasticidade ambiental podem atuar em conjunto na
estruturacdo espacial de arvores de formagBes sazonais secas. Isso significa que, tanto
processos dependentes quanto independentes de densidade desempenham papéis importantes
na dindmica das arvores de florestas tropicais umidas e secas (He et al. 1997; John et al.
2002). Porém, em florestas tropicais tmidas os fatores deterministicos de MDD que atuam em
conjunto com fatores estocasticos, conforme Herrera et al. (1994) e Ramos et al. (2005), se
devem & ocorréncia de clareiras. Enquanto em ambientes sazonais secos a MDD atua em

conjunto com a estocasticidade pluviométrica.
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Tabela 1. Analises SADIE dos padrbes espaciais de Cordia oncocalyx. N é o niumero de
diasporos (frutos ou sementes) e individuos (estadios ontogenéticos pos-germinativos). Chuva
de semente e banco de semente em 12.5 m?, plantula 0.25 ha e demais estadios 1.0 ha. la é o
indice de agregacédo, * Espacialmente agregada (p<0.05), ™ distribuicdo aleatdria (p>0.05), -
insuficiéncia de dados para realizacdo das analises e -- auséncia de dados. TO: abril/2009, T1:
margo/2010 e T2: margo/2011.

Chuva de semente (fruto) 429 (1.4%) 4 - --
Chuva de semente (semente) 236 (1.5%) - --
Banco de semente (fruto serrapilheira) 1330 (1.8%) 762 (1.5%) --
Banco de semente (fruto solo) 228 (1.7%) 268 (1.8%) --
(Etades  NTM(9 | NTile)  NT2(8)
Plantula 445 (2.8%) 334 (1.8%) 3317 (2.5%)
Infante 2152 (1.2")  2129(1.1™) 2050 (1.2™)
Juvenil 86 (1.6*) 103 (1.8%) 115 (1.8%)
Imaturo 16 (1.0™) 20 (1.1™) 18 (1.1™)
Virgem 33 (1.9%) 33(1.9%) 34 (1.9%)
Reprodutivo 163 (2.3%) 163 (2.3%) 164 (2.3%)
(Mordioete N N NT2(9)
Plantula -- 339 (2.7%) 334 (1.8%)
Infante - 108 (1.9%) 67 (1.7%)
(Remet N NTEETTNT2(6]
Plantula para Infante -- 106 (2.1%) 0-
Infante para Juvenil -- 21 (1.3™) 12 (1.1™)
Juvenil para Imaturo -- 4 - 0-
Imaturo para Virgem -- 0- 2-

Virgem para Reprodutivo -- 0- 1-
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Tabela 2. Analises SADIE para associacOes de Cordia oncocalyx. X é a medida de associacao

local, * indica valores com p 5%, teste bicaudal: com probabilidade menor que 0.025 para

associagéo significativa (valor positivo) ou maior que 0.975 para dissociagdo significativa

(valor negativo), e ™ independéncia espacial. TO: abril/l2009, T1: margo/2010 e T2:

margo/2011.
Estadio x Estadio XT0 XT1 X T2
Plantula x Infante 0.12"™ 0.02" 0.03™
Plantula x Juvenil -0.48* -0.46* -0.52*
Plantula x Imaturo -0.32* -0.34* -0.51*
Plantula x Virgem 0.38* 0.16™ 0.18"™
Plantula x Reprodutivo 0.61* 0.56* 0.70*
Infante x Juvenil 0.19"™ 0.32* 0.30*
Infante x Imaturo -0.03" -0.09"™ -0.02"™
Infante x Virgem 0.07™ 0.02"™ 0.03"™
Infante x Reprodutivo -0.06" -0.03" -0.11™
Juvenil x Imaturo 0.28* 0.20* 0.29*
Juvenil x Virgem -0.27* -0.26* -0.30*
Juvenil x Reprodutivo -0.57* -0.49* -0.51*
Imaturo x Virgem -0.01" 0.02"™ 0.01"™
Imaturo x Reprodutivo -0.29* -0.32* -0.35*
Virgem x Reprodutivo 0.18"™ 0.18"™ 0.18"™
Mortalidade x Densidade XTO XT1 XT2
Plantula x Densidade inicial de plantula 0.93* 1.00*
Plantula x Densidade de reprodutivo 0.57* 0.70*
Infante x Densidade inicial de infante 0.45* 0.41*
Infante x Densidade de reprodutivo 0.44* 0.57*
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Figura 1. Correlogramas espaciais dos estadios ontogenéticos pds-germinativos de Cordia
oncocalyx. Simbolos cheios indicam significAncia de 5% do valor de | (indice de
autocorrelacdo espacial de Moran) para uma determinada classe de distancia, simbolos vazios

indicam valores ndo significativos (aleatoriedade) e a linha horizontal pontilhada indica | = 0.



Chuya de sgme;ntes 2009

10 20 30 40 S0 60 70 80 90

Plantula 2011

10 20 30 40 50 60 70 80 90

Imaturo 2011

10 20 30 40 30 ©0 70 80 90

W

5

wn

3.
3
2.
2
1.
1
0.

wn

0
0.5
-1

93

Banco de sem. - serr. 2009‘ Banco de sem - solo 2009

=28

=22

1.6
1
0.4
0.2
0.8
-14
-2
2.6
32

10 20 30 40 50 60 70 80 96 10 20 30 40 50 60 70 80 90

Infante 2011 ‘ Juvenil 2011

N—r

10 20 30 40 S0 60 70 80 90 10 20 30 40 50 60 70 80 90

Virgem 2011 Reprodutivo 2011

s

45
35
2.5
1.5
0.5
-0.5
-1.5
2.5
-3.5
-4.5
-5.5

10 20 30 40 30 ©0 70 80 90 10 20

30 40 30 ©0 70 80 90

Figura 2. Mapas de distribui¢do das densidades de chuva de sementes, banco de sementes e

estadios ontogenéticos pés-germinativos de Cordia oncocalyx, através da técnica de kriging.

Areas claras indicam os locais com concentragio (patch) e areas escuras indicam auséncia de

individuos (gap).
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RESUMO

A estacionalidade pluviométrica aliada a alta variabilidade temporal e espacial na
distribuicdo da precipitacdo tem sido os principais fatores abidticos utilizados para explicar a
dindmica de populacBes arboreas sob clima sazonalmente seco. Porém, os processos de
germinacédo, sobrevivéncia e crescimento das espécies lenhosas ocorrem durante o periodo
chuvoso, simultaneamente ao crescimento do componente herbaceo e desenvolvimento da
copa do componente lenhoso. Diante disso, estudos de dinamica devem considerar a possivel
influéncia da luz, principalmente nos estadios iniciais das arvores. Para saber quais tracos da
histéria de vida de populacBes arbdreas sob clima sazonalmente seco possibilitam a
dominancia local de arvores endémicas, nos analisamos a dinamica de Cordia oncocalyx em
um hectare de caatinga da RPPN Serra das Almas ao longo de dois anos. Utilizamos tabelas
de vida horizontais e matriz de transicdo de Lefkovitch e relacionamos o0s parametros
demogréficos de plantula, infante, juvenil, imaturo, virgem e reprodutivo, com precipitagéo,
teor de umidade do solo e porcentagem de abertura do dossel. A natalidade e o recrutamento
ocorrem na estacdo chuvosa, mas a mortalidade registrada apenas em pléantula (76% e 100%)
e infante (3% e 6%) se d& ao longo do ano com pico nos meses de seca. O crescimento em
altura e didmetro apresentou decréscimo ou estagnacéo na seca e acréscimo na chuva. Juvenil
apresentou maior crescimento em altura em &reas com dossel mais aberto (rsS = 0.24). A taxa
de incremento populacional (£) foi de 1,0336 e a maior sensibilidade foi na transicdo de
infante para juvenil. A dominancia local e a tendéncia de aumento populacional de C.
oncocalyx sdo explicadas pela formagdo de dois bancos, sementes e infantes, os quais
garantem um estoque para recomposi¢do populacional mesmo em anos de seca. N0ssos
resultados confirmam a forte influéncia da precipitagdo na dindmica de &rvores de vegetacdes
sazonais secas, mas apontam a luz como fator importante no crescimento dos individuos nos
estadios iniciais. Além disso, refutam as afimarcOes existentes na literatura de que o banco de
sementes de espécies lenhosas de formagdes tropicais sazonalmente secas tem papel reduzido
na regeneracdo das populacdes.

Palavras chave: banco de sementes; endemismo; estocasticidade; matriz de Lefkovitch;
sensibilidade.
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1. Introducéo

Em regides sob climas sazonalmente secos, a estacionalidade pluviométrica aliada a
alta variabilidade temporal e espacial na distribuicdo da precipitacdo controlam os eventos
fenoldgicos (Borchert, 1994; Lima and Rodal, 2010) e as dindmicas de germinagdo,
sobrevivéncia e crescimento biométrico (Baker et al., 2002; Nath et al., 2006).
Consequentemente, a dindmica de regeneragdo natural de populagdes que ocorrem em
formacbes vegetacionais sob climas tropicais secos é controlada principalmente pela
sazonalidade na precipitacdo, fertilidade e umidade do solo (Ceccon et al., 2006). O volume e
a distribuicdo das chuvas parecem ser preponderantes na dindmica das populagdes e na
composicéo e estrutura de comunidades de ambientes secos (Van der Wall et al., 2009).

No ciclo de vida de uma planta que se reproduz através de sementes, 0s estadios
iniciais do desenvolvimento sdo etapas criticas (Lamb and Cahill, 2006). Dentre os estadios
iniciais, plantula é o que apresenta a maior mortalidade nas diversas formagdes vegetais. Em
formacdes tropicais sob clima Umido, a alta mortalidade é atribuida a herbivoria, danos
mecéanicos ocorridos na camada de serrapilheira, ao efeito da densidade e & competicdo por
agua, nutrientes do solo e especialmente luz (Clark and Clark, 1987; De Steven, 1994;
Engelbrecht et al., 2006, Gilbert et al., 2001; Portela and Santos, 2009; Ramos et al., 2005;
Silva Matos et al., 1999). Enquanto em formagfes sob climas sazonais secos a alta
mortalidade de plantulas parece ser mais fortemente influenciada pelo volume e distribuicéo
temporal da precipitacdo e consequente umidade do solo (Garwood, 1983; Ray and Brown,
1995; Cipriotti et al., 2008).

A dindmica dos ritmos de crescimento biométrico também é controlada pelo clima.
Em florestas sob clima Umido, o crescimento ocorre ao longo do ano (Condit et al., 1995).
Enquanto em formacdes sob climas sazonais secos, especialmente no grupo das espécies
arboreas com madeira de alta densidade, o crescimento biométrico responde da seguinte
forma: 1) paralisacdo ou decréscimo durante a estagdo seca, resultante da perda de &gua e da
reducdo ou dorméncia da atividade cambial e; 2) retomada do crescimento na estagdo
chuvosa, devido ao intumescimento celular, reativagdo da atividade cambial e formacéo de
novas camadas celulares (Baker et al., 2002; Prior et al., 2004; L6pez-Ayala et al., 2006;
Worbes, 1999). As respostas das populacdes de plantas a seca e a chuva tém sido amplamente
interpretadas da seguinte forma: a) a dindmica das &rvores de florestas tropicais Umidas é
condicionada principalmente pela limitacéo a luz (Condit, 1995), enquanto que, b) a dindmica
das arvores de formagOes sazonais secas € limitada pela oferta de 4gua (Schwinning and Sala,

2004). Entretanto, em formagdes sazonais secas, 0S processos de germinagéo, sobrevivéncia e
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crescimento das plantas do componente arbdreo-arbustivo ocorrem durante o periodo
chuvoso, simultaneamente ao crescimento do componente herbaceo e desenvolvimento da
copa do componente lenhoso (Ceccon et al., 2006). Apesar dos autores considerarem que a
precipitacdo pluviométrica é o fator chave para a dindmica das plantas arb6reas em formacdes
sob clima sazonal seco, Vieira and Scariot (2006) ressaltaram que os estudos de dinamica
devem considerar a possibilidade de influéncia da luz, visto que, nos estadios iniciais, as
arvores estdo submetidas a condicdes diferenciadas de luz ao longo da esta¢éo chuvosa.

Andlises dos parametros demograficos, relativos as taxas de natalidade, crescimento e
mortalidade, associados a fatores abidticos que potencialmente influenciam esses parametros,
descrevem padrdes momentaneos de estrutura populacional e permitem fazer previsdes sobre
0 passado e/ou futuro de uma populacdo (Chesson, 2004). No campo da demografia, estudos
com base em modelos matriciais analisam a dindmica do ciclo de vida das plantas perenes
através das varidveis de idade ou estadio em conjunto com as taxas vitais de sobrevivéncia,
crescimento e fecundidade (Caswell, 2001). Através desses modelos matriciais € possivel
descrever a situacgdo atual, prever a tendéncia de aumento ou diminuigdo frente aos distlrbios
naturais e ou antrépicos e identificar os pardmetros demograficos que mais afetam a
estabilidade populacional (Freckleton et al., 2003; Matos and Silva Matos, 1998; Portela et
al., 2010; Souza and Martins, 2004).

Na vegetacgdo caducifolia espinhosa do nordeste semiérido brasileiro (caatinga), a 4gua
é disponibilizada em eventos de curta duragéo, “pulsos de chuva”, com grande variacéo intra
e interanual na quantidade e durag&o dos pulsos (Barbosa et al., 2006) e os solos sdo rasos e
com baixa capacidade de retengdo de agua (Sampaio, 1995). As plantas que ocorrem na
caatinga estdo submetidas a forte restricdo hidrica resultante da sazonalidade e da
estocasticidade pluviométrica, entretanto algumas espécies arboreas tém alta abundancia local
no componente lenhoso. Diante disso, nds pretendemos saber: (1) quais tragos da historia de
vida explicam a alta abundéncia local de Cordia oncocalyx, arvore endémica da caatinga? e
(2) se a precipitagdo explica o crescimento biométrico de populagdes arbéreas em ambientes
sazonalmente secos, ou se estas sdo também influenciadas pela luz?

Em uma andlise da estrutura populacional com o mesmo conjunto de dados aqui
utilizados, registramos estrutura ontogenética em forma de “J invertido”, com grande
proporcdo de individuos nos estadios iniciais e poucos individuos nos estadios finais (Silveira
et al., 2012a). A fenodindmica revelou alta densidade de diasporos no banco de sementes do
solo mesmo em anos de seca, quando a floracdo e frutificacdo foram inexpressivas (Silveira et

al., 2012b). Com base nesses resultados prévios, nds esperamos que (1) A formacéo conjunta
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de dois bancos, sementes e infantes, sejam as estratégias de regeracdo que possibilitam
populacdes de C. oncocalyx manter uma alta densidade local, mesmo frente a forte restricdo
hidrica a que estdo submetidas. A analise da relacdo alométrica ao longo da ontogenia de C.
oncocalyx demonstrou que no est&dio juvenil, ocorre maior crescimento em altura em relacéo
ao crescimento em didmetro, diferente dos demais estadios onde o crescimento é maior em
didmetro (Silveira et al., 2012a). Diante disso, no6s acreditamos que (2) A luz seja um fator
que influencia o crescimento nos estadios iniciais de C. oncocalyx, além da disponibilidade
hidrica. Para testar estas expectativas nds analisamos a influéncia da precipitacdo, do teor de
umidade do solo e da porcentagem de abertura do dossel na dindmica de natalidade,
mortalidade, recrutamento e ritmos mensais de crescimento biométrico em uma populagéo de
C. oncocalyx, ao longo de dois anos, através de tabelas de vida horizontais e matriz de

transicdo de Lefkovitch.

2. Material e Métodos
2.1 Descrigdo da espécie e da area de estudo

Cordia oncocalyx Allemdo (Boraginaceae) é um &rvore com distribuicdo geografica
restrita as coordenadas 3°-7°S e 37%-41°W, no dominio climatico semiarido brasileiro, na
formacdo vegetal lenhosa decidua espinhosa, localmente denominada de caatinga, que em
uma classificacdo global, pode ser incluida no bioma savana tropical descrito por Woodward
et al. (2004). As fenofases de C. oncocalyx se ajustam aos pulsos de precipitagdo, com
brotamento de folhas seguido de floragdo e frutificagdo na estagdo chuvosa, e folhagem
completamente decidua na estacdo seca, periodo em que ocorre a dispersdo dos frutos
(Silveira et al., 2012b). O fruto é do tipo nuculanium indeiscente (Spjut, 1994), contém de
uma a quatro sementes e € envolto por um calice acrescente que auxilia na dispersdo
anemocaérica. Possui madeira de alta densidade, 0.70 g.cm™ (Carvalho, 2008) e é explorada
por extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagistico
(Lorenzi, 2009). Reproducdo vegetativa ndo foi observada e, apesar de endémica é abundante
nas areas onde ocorre, por exemplo, na caatinga da Reserva Natural Serra das Almas,
municipio de Crateus, estado do Ceard, nordeste do Brasil (5°6°58.1”S - 40°52°19.4”W a 368
m a.s.l.), &rea objeto deste estudo, ela é a quinta espécie mais abundante do componente
lenhoso (Costa and Aradjo, 2012).

O clima da regido nordeste do Brasil é classificado como BSh de Kdppen-Geiger,

semiarido quente com chuvas de verdo e inverno seco (Peel et al., 2007). A temperatura
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média é de 27° C, e apresenta pequena variagdo anual. A precipitacdo média anual é de 683
mm (dados 1978-2008) distribuida no periodo de dois a cinco meses consecutivos, janeiro a
maio, 0s quais concentram > 85% da precipitacdo total anual. Além da forte sazonalidade
climética caracterizada por uma curta estagdo chuvosa seguida de longa estagéo seca, a regido
é marcada por precipitaches interanuais bastante varidveis, tanto em relagdo aos totais
pluviométricos quanto em relacéo a duragdo do periodo chuvoso. A precipitacdo foi acima da
media em 2009 (1.107 mm) e em 2011 (877 mm), mas em 2010 foi abaixo da média (441
mm), dados obtidos na estacdo climatoldgica do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET)
instalada no municipio de Crateus, em altitude similar e distante 25 km da area de estudo. Em
funcdo dessa variabilidade pluviométrica utilizamos o diagrama climético de Walter e Lieth
(pacote climatol, R Development Core Team 2010) para demonstrar a extenséo dos periodos
seco e chuvoso, dos trés anos que incluiu este estudo: 2009 (estagdo chuvosa: janeiro a maio,
estacdo seca: junho a dezembro), 2010 (estacdo chuvosa: janeiro a abril, com um interpulso de
seca no més de fevereiro, estagéo seca: maio a novembro) e 2011 (estacdo chuvosa: dezembro
de 2010 a maio de 2011, estacdo seca: junho a dezembro).

O solo é fértil, raso, pedregoso e classificado como Litossolo de acordo com o sistema
de classificacdo de solos da FAO (2006). Para uma descri¢do do contetdo de &gua no solo,
calculamos o teor de umidade mensal (de abril de 2009 a margo de 2011), por meio da
diferenca entre peso fresco e peso seco. As aliquotas de solo foram coletadas em trés
profundidades (20, 40 e 60 cm) e nove parcelas sorteadas nas porgdes norte, centro e sul do
hectare, com o intuito de distribuir os pontos de forma que a &rea total (1 ha) fosse bem
representada. Construimos a curva de reten¢do da agua no solo utilizando placas porosas e
camaras de pressdo de Richards (Klute, 1986). Adotamos a equagéo de Van Genuchten (1980)
e o software Soil Water Retention Curve (Dourado Neto et al., 2000), para o ajuste da curva.
Comparamos os valores da umidade do solo na capacidade de campo CC (0.17 g/g em 10
KPa) e no ponto de murcha permanente PMP (0.08 g/g em 1.500 KPa), obtidos a partir da
curva de retencdo de 4gua (média das nove parcelas e trés profundidades), com o teor de
umidade no solo em cada més. Utilizamos a média das trés profundidades, uma vez que ndo
houve diferencas mensais entre os valores de umidade do solo nas diferentes profundidades
em relagdo ao PMP e CC. A umidade média do solo foi correlacionada positivamente com a
precipitacdo (rs=0.8625; p<0,001) e atingiu valores abaixo do PMP nos meses sem chuva. A
porcentagem de abertura do dossel a 0,80 metros do solo (Silveira et al., 2012c), registrada no
centro de cada uma das 100 parcelas de 10 x 10 m, durante a estacdo chuvosa de 2011, variou
de 12.3 2 39.5%.
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2.2. Coleta dos dados

A populacdo de C. oncocalyx foi previamente classificada em seis estadios
ontogenéticos: 1) plantula, individuos com eixo ortotrdpico e cotilédones presentes; 2)
infante, plantas com eixo ortotropico e cotilédones ausentes; 3) juvenil, com ramificaces
plagiotrépicas de primeira ordem; 4) imaturo, ramificacfes de segunda ordem; 5) virgem,
ramificaces de terceira ordem ou superior e 6) reprodutivo, aqueles com ramificacdes de
terceira ordem ou superior e presenca de flor, fruto ou cicatriz dessas estruturas (Silveira et
al., 2012a). Individuos de todos os estadios foram monitorados em 100 parcelas contiguas de
10 x 10m (formando um quadrado de 1 ha de area), exceto os do estadio plantula que foram
amostrados em 100 subparcelas de 5 x 5m (0.25 ha), alocadas no canto inferior esquerdo de
cada parcela de 10 x 10 m. Acompanhamos a dindmica populacional através de registros
mensais, de abril de 2009 a margo de 2011, dos dados de natalidade (plantulas germinadas),
mortalidade (definido como desaparecimento ou desligamento total do solo), estasia
(individuos que sobreviveram e permaneceram no mesmo estadio) e recrutamento (agqueles
que mudaram de estadio). Acompanhamos também a dindmica de crescimento biométrico,
através de medidas mensais de abril de 2009 até marco de 2011, do didmetro (no nivel do
solo) e da altura (a partir do solo até a gema apical) de plantula, infante, juvenil e imaturo. A
precisdo das medidas de DNS dos individuos com até 150 mm foi de 0.01mm (paquimetro
digital), mas para os individuos dos estadios virgem e reprodutivo a precisao foi de 1 mm (fita
métrica). Por esse motivo, os individuos dos estadios virgem e reprodutivo foram remedidos
uma vez em cada estacéo, totalizando duas estagdes seca (novembro de 2009 e novembro de

2010) e duas estagdes chuvosa (margo de 2010 e margo de 2011).

2.3 Anélise de dados

Para verificar se os eventos de mortalidade, estasia e recrutamento sdo influenciados
pela variabilidade morfométrica interna dos estadios, comparamos as medianas iniciais do
didmetro e da altura dos individuos mortos, sobreviventes e recrutas através do teste U de
Mann-Whitney. Para verificar efeitos da sazonalidade pluviométrica no crescimento
biométrico, nds avaliamos as taxas de crescimento em diametro e altura dos individuos que
sobreviveram e permaneceram no mesmo estadio, através da diferenca entre o valor medido
em dois intervalos de tempo, dividido pelo tempo decorrido entre as medigdes. Excluimos o
estddio plantula dessa andlise, pois este é um estadio de curta duragdo e alta taxa de
mortalidade (ver resultados). Nos estadios infante, juvenil e imaturo calculamos taxas de

crescimento mensais e nos estadios virgem e reprodutivo avaliamos as taxas de crescimento
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por estacdo. As taxas de crescimento mensal, estacional e anual foram comparadas entre os
estadios através de diagramas de caixa (Box-plot). Utilizamos teste U de Mann-Whitney para
testar diferengas nas medianas de crescimento anual entre os estadios. Taxas de crescimento
negativas, nulas ou positivas indicam, respectivamente, diminuicéo, estagnacdo ou acréscimo
no tamanho dos individuos. Para verificar se o crescimento dos individuos nos diferentes
estddios ontogenéticos apresenta relagdo com abertura do dossel, correlacionamos a taxa de
crescimento obtida durante a estacdo chuvosa de 2011 com a porcentagem de abertura do
dossel, através do teste de correlagdo de Spearman (rs). Essas andlises foram realizadas no
programa PAST 1.91 (Hammer et al., 2001) e os graficos no ambiente R (R Development
Core Team 2010).

Com os dados de natalidade, mortalidade e recrutamento, construimos tabelas de vida
para intervalos anuais (Intervalo 1 = de abril de 2009 a margo de 2010 e Intervalo 2 = margo
de 2010 a abril de 2011). Calculamos as probabilidades dos individuos permanecerem no
mesmo estadio (P) e passarem para o estadio seguinte (G). A fecundidade (F) foi considerada
como média do nimero de plantulas produzidas por adulto reprodutivo por ano. Para maiores
explicagcbes dos parametros demogréficos (ver Tabela 2). Utilizamos os valores médios
(intervalos 1 e 2) dos parametros P, G e F e construimos uma matriz de transicdo de
Lefkovitch. Optamos por utilizar valores meédios devido & marcante variacdo na estrutura da
matriz de ano para ano (ver resultados). A partir da matriz de transicdo média, calculamos a
taxa de incremento populacional (L), para verificar se a populagdo esta crescendo (A > 1),
decrescendo (A < 1) ou permanecendo constante em relagdo ao nimero de individuos (A = 1).
Realizamos andlises de sensibilidade e elasticidade de A (Caswell, 2001). A elasticidade
mostrou valores iguais para a probabilidade de transicdo para o estadio seguinte, o que
inviabiliza as andlises de impactos sobre essas taxas. Neste caso, conforme recomendado por
Matos and Silva Matos (1998) e Souza and Martins (2004) utilizamos apenas as anélises de
sensibilidade para avaliar a contribuicdo de cada estadio ontogenético na taxa de incremento
populacional. Os célculos matriciais foram feitos no ambiente R (pacote popbio, R

Development Core Team 2010).

3. Resultados
3.1 Din&mica populacional e taxa de crescimento biométrico

Os eventos de natalidade (germinacdo de plantulas) e recrutamento (mudanga dos
individuos para o estadio seguinte) ocorrem na estacdo chuvosa, especialmente durante os

primeiros meses de chuva. A mortalidade, registrada apenas nos estadios plantula e infante
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(Tabela 1) ocorre ao longo do ano, mas o0s picos foram registrados nos meses em que a
umidade do solo encontra-se abaixo do PMP, seja na estacdo seca propriamente dita ou
durante a estagdo chuvosa nos meses de interpulso, estiagem (Figura 1). A mortalidade de
plantula foi de 76.2% para a coorte de 2009 (445 plantulas germinadas) e de 100% para a
coorte de 2010 (334 plantulas). Ndo acompanhamos o destino da coorte de plantulas
germinadas em 2011 (3.317 plantulas). As plantulas perdem os cotilédones e todas as folhas
na estacdo seca e, aquelas que conseguem sobreviver sdo recrutadas para infante no inicio da
estacdo chuvosa seguinte. Essa caducifolia total ocorre em todos os indiduos de todos os
estadios da populacéo.

A variabilidade morfométrica interna dos estadios influenciou o destino dos
individuos. Nos estadios plantula e infante, os individuos mortos tinham medianas iniciais de
didmetro e de altura significativamente menores, enquanto aqueles que foram recrutados para
0 estddio seguinte apresentaram as maiores medianas (Tabela 1). Nos estadios juvenil,
imaturo e virgem a mediana inicial do didmetro e da altura foi menor nos individuos em
estase quando comparados aqueles que conseguiram passar para o estadio seguinte (Tabela 1).

Os estadios de infantes a reprodutivos apresentaram diferengas estacionais nas taxas
de crescimento em didmetro. Essas diferengas acompanharam a sazonalidade pluviométrica,
com decréscimo ou estagnagdo na estacdo seca e acréscimo na estacdo chuvosa subsequente
(Fig. 2 A-E). Nos estéadios avaliados mensalmente, foi possivel verificar diferencas dentro de
uma mesma estacdo no ano de 2010, com decréscimo no més de fevereiro, coincidente com
um interpulso de seca ocorrido durante a estagdo chuvosa e acréscimo no més de outubro, em
decorréncia de um pulso ocasional de chuva no final da estagéo seca (Fig. 2 A-E). Em relacéo
a altura também registramos estacionalidade nas medianas, com acréscimo na estacdo
chuvosa e apenas estagnacdo na estacdo seca (Fig. 3 A-E). A variabilidade nas taxas de
crescimento mensais de todos os estadios foi maior durante as estacdes chuvosas em relagéo
as estacdes secas, tanto em didmetro quanto em altura (Fig. 2 A-E e Fig. 3 A-E).

Apesar das diferengas estacionais, as medianas anuais finais de crescimento em
didmetro (Fig. 2 F) e em altura (Fig. 3 F) foram positivas, exceto a altura do estadio
reprodutivo que apresentou mediana zero (91% dos individuos). O crescimento anual em
diametro foi menor em infante (0.6 mm.ano™) e em juvenil (1.1 mm.ano™) e diferiram dos
estadios imaturo (1.8 mm.ano™), virgem e reprodutivo, ambos com mediana de 3.2 mm.ano™
(Fig. 2 F). O crescimento em altura também foi menor em infante (2 cm.ano™) e diferiu de
juvenil (5 cm.ano™), imaturo (8 cm.ano™) e reprodutivo (Fig. 3 F). Reducéo no crescimento

anual em didmetro ocorreu em uma pequena proporcdo de individuos dos estadios infante
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(6%), virgem (15%) e reprodutivo (1%), e no crescimento anual em altura ocorreu somente
em infante (0.3% dos individuos).

As taxas de crescimento em altura e didmetro durante a estagdo chuvosa de 2011 ndo
foram correlacionadas com a abertura do dossel, nos diferentes estadios ontogéticos (p >
0.05), exceto a taxa crescimento em altura do estadio juvenil que foi maior em &reas com

maior porcentagem de abertura do dossel (rs = 0.24; p = 0.03).

3.2 Tabela de vida e taxa de incremento populacional («)

Ao longo da ontogenia de C. oncocalyx, registramos taxas de sobrevivéncia anual
acima de 90%, a excegdo de plantula que apresentou sobrevivéncia de 23.8% no primeiro ano
e 0% no segundo ano. A probabilidade de sobreviver e permanecer (P) como pléantula foi de
0% nos dois periodos analisados, mas a probabilidade de sobreviver e mudar (G) para o
estddio infante foi de 23.8% no primeiro ano. Em média cada individuo reprodutivo
contribuiu com 40 pléntulas por ano, mas a fecundidade foi bastante variavel entre os dois
periodos analisados (Tabela 2).

A taxa de incremento populacional (£) foi de 1.0336, isto indica que a populacdo
cresce a uma taxa de 3.36% ao ano. Analisando os estadios individualmente, podemos
verificar que a populagéo de C. oncocalyx é mais sensivel & mudancgas na probabilidade de
transicdo para o estadio seguinte (G), do que a estase, isto €, sobrevivéncia e permanéncia no
mesmo estadio (P) ou & fecundidade (Fig. 4). A maior sensibilidade de £ na mudanga em um
elemento da matriz foi registrada na transicdo de infante para juvenil, seguida pela transicéo

de virgem para reprodutivo (Fig. 4).

4. Discussao
4.1 Dinamica populacional e taxa de crescimento em diametro e altura.

O acompanhamento da dindmica de C. oncocalyx permite afirmar que plantula é o
estadio com maior taxa de mortalidade, efémero e restrito a uma Unica estacdo chuvosa.
Somente as poucas que conseguem sobreviver a estacdo seca sdo recrutadas para infante no
inicio da estagdo chuvosa seguinte. A infestacdo por fungos patogénicos € um forte fator de
mortalidade em plantulas de C. oncocalyx germinadas em laboratério (Silveira et al., 2005).
Apesar de nesse estudo ndo termos avaliado a influéncia de fatores bidticos nas taxas de
mortalidade, ndo observamos plantulas danificadas no campo pela agdo de fungos, o que

sugere a existéncia de mecanismos de defesa em &reas naturais. Isto, aliado ao fato da
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mortalidade de plantula e infante de C. oncocalyx ter sido maior nos meses secos, com
disponibilidade hidrica do solo abaixo do ponto de murcha permanente, confirmam os
diversos estudos que apontam o estresse hidrico como a principal causa da mortalidade nos
estadios iniciais das plantas de ambientes sazonais secos (Cipriotti et al., 2008; Garwood,
1983; Ray and Brown, 1995), incluindo aqueles que consideram a influencia dos fatores
bidticos (ver Armas and Pugnaire, 2005). Nossos resultados também demonstram que a alta
taxa de mortalidade de plantula € padrdo em formacbes tropicais Umidas e secas,
independente da causa, conforme ja afirmado por Clark and Clark (1987) De Steven (1994),
Engelbrecht et al. (2006), Gilbert et al. ( 2001), Portela and Santos (2009), Ramos et al.
(2005), Silva Matos et al. (1999). Porém, a duracdo efémera de plantula é caracteristica de
formacdes sob climas sazonais secos como resposta a curta duracdo do periodo chuvoso (ver
Araujo et al., 2005, 2008; Vieira and Scariot, 2006).

A influéncia da variagdo morfométrica interna de cada estadio na sobrevivéncia e no
recrutamento mostrou que o destino das plantas de C. oncocalyx dependeu do tamanho inicial.
Morreram as plantas de menor altura e diametro, e as mais altas e mais grossas foram
recrutadas para o estadio seguinte. Esta tendéncia foi mais evidente nos estadios plantula,
infante e juvenil. As plantas maiores conseguem escapar da morte no estadio em que estéo e
tém maiores chances de serem recrutadas. Porém, ingressam no estadio seguinte com tamanho
menor do que os individuos deste estadio, consequentemente, apresentam maior chance de
morrer logo depois de recrutadas. Esses resultados de maior mortalidade estdo de acordo os ja
registrados em populacdes arboreas por Gilbert et al. (2001) e Ramos et al. (2005) sobre a
sobrevivéncia dependente do tamanho em individuos pequenos.

As baixas taxas de mortalidade e de crescimento biométrico no estadio infante em
conjunto com as pequenas taxas de transi¢cdo de infante para juvenil (menor valor de G)
indicam que o recrutamento para o estadio juvenil é uma etapa lenta na historia de vida de C.
oncocalyx. Além disso, comprovam claramente que o banco de infante é o estddio pds-
germinativo responsivel pela regeneragdo de C. oncocalyx, em oposicdo ao banco de
plantulas das &rvores de dossel das florestas tropicais pluviais (Silveira et al. 2012a).
Individuos do estadio infante sdo independentes nutricionalmente das reservas do embrido,
apresentam caule lignificado e potencialmente sistema radicular mais desenvolvido do que
plantula (Silveira et al. 2012a). Essas caracteristicas devem possibilitar as altas taxas de
sobrevivéncia dos infantes, mesmo em periodos de seca severa, como em 2010. Esses dados

também corroboram a ideia de que a alta densidade e o padrdo de distribuigdo espacial
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aleatorio no estadio infante apontam para maior tolerdncia & variabilidade pluviométrica
interanual dos infantes de C. oncocalyx (Silveira et al. 2012c).

As altas taxas de sobrevivéncia em conjunto com as baixas taxas de transicdo, a partir
de infante, demonstram que C. oncocalyx possui dindmica lenta ao longo de toda a
ontogénese. Em ambientes tropicais Umidos, as baixas taxas de transi¢do nos estadios iniciais
registrada em palmeiras foram explicadas por Pifiero et al. (1984) pela posi¢do dos individuos
dos estadios mais avancados que permite melhor aproveitamento das condi¢bes de luz
possibilitando maiores taxas de crescimento e recrutamento nos estadios mais avancados. No
entanto, de acordo com Huante and Rincon (1998) espécies de crescimento lento s&o menos
afetadas pela reducéo na disponibilidade de luz quando comparadas aquelas de crescimento
répido. Esse parece ser o caso de C. oncocalyx, pois o fato da taxa de crescimento em altura
dos juvenis ter sido maior em &reas com maior porcentagem de abertura do dossel demonstra
dependéncia de luz para o crescimento apenas no estadio juvenil. Além disso, apesar das
baixas taxas de transi¢cdo, a maior probabilidade ocorreu na passagem de juvenil para imaturo.

O padréo sazonal registrado para a natalidade, mortalidade e recrutamento também
ocorre na dindmica de crescimento biométrico dos individuos em todos os estadios de C.
oncocalyx. O decréscimo do didmetro e a estagnacao da altura registrados durante as estacdes
secas, confirmam o documentado por Nath et al. (2006) e Worbes (1999) de que o didmetro é
a varidvel mais afetada pela disponibilidade hidrica. Esse comportamento de estagnacdo e
diminuicdo em didmetro durante a estagdo seca, seguido da retomada do crescimento na
estacdo chuvosa, confirma o esperado, conforme Borchert (1999), Prior et al. (2004), Worbes
(1999), para espécies de ambientes sazonais. Elevadas taxas de diminui¢do em didmetro na
estacdo seca também foram registradas em espécies deciduas, a exemplo das congéneres
Cordia alliodora e Cordia elaeagnoides estudadas por Borchert (1994) e Lopez-Ayala (2006)
e relacionadas com caracteristicas extrinsecas, como solos rasos e com baixa capacidade de
retengdo de agua, em conjunto com caracteristicas intrinsecas, como a baixa capacidade de
retencdo de &gua no caule devido ao carater denso da madeira. Além disso, a maior variagdo
nas taxas de crescimento durante as estacdes chuvosas quando comparada as estagdes secas,
em todos os estadios de C. oncocalyx, reforga as afirmacOes de Baker et al. (2002) e Lopez-
Ayala et al., (2006) para outras populagdes de climas sazonais de que a maior limitagdo para o
crescimento se deve ao déficit hidrico sazonal. Esses autores afirmam que a menor
variabilidade no crescimento diamétrico durante a estacdo seca esté relacionada ao fato dos
tecidos caulinares atingirem capacidades minimas de saturacdo hidrica durante os longos

periodos de déficit de dgua.
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Os diferentes estadios ontogenéticos de C. oncocalyx apresentaram ritmos de
crescimento em didmetro e altura diferenciados e condicionados principalmente pela
estacionalidade pluviométrica, refletindo caracteristica da histéria de vida, pois conforme
Hoffmann (2002), diferencas na taxa de crescimento anual entre individuos de diferentes
classes de tamanho é uma caracteristica da historia de vida da espécie. No caso de C.
oncocalyx, essas diferengas revelam que: 1) as menores taxas de crescimento em diametro e
em altura ocorrem nos individuos do estadio infante; 2) os individuos do estadio juvenil
exibem grande investimento em altura e nesta fase do desenvolvimento s&o influenciados ndo
sO pela disponibilidade hidrica, mas também pela abertura do dossel, 3) os individuos dos
estadios imaturo e virgem destinam recursos tanto para o crescimento em didmetro quanto
para o incremento em altura do caule e; 4) os individuos do estadio reprodutivo destinam
recursos para a reproducdo e continuam investindo em crescimento vegetativo para a
expansdo lateral do caule, mas ndo para a altura. Esta fase é influenciada principalmente pela
disponibilidade hidrica. Esses resultados confirmam nosso estudo de alometria estatica
realizada em C. oncocalyx (Silveira et al., 2012a), no qual detectamos relacdes alométricas
com grande didametro e altura assint6tica no final da ontogenia.

Dois importantes fendmenos observados no ano de 2010 foram a ocorréncia de um
interpulso de chuva (em fevereiro) logo apds o inicio da estagcdo chuvosa (janeiro) e de um
pulso ocasional de chuva no final da estagdo chuvosa (outubro), os quais provocaram
mudancas no crescimento em didmetro de C. oncocalyx. Condit et al. (1995) especulam que a
ocorréncia de estiagem ao longo do periodo de crescimento (estacdo chuvosa) pode acarretar
em danos a estrutura celular e aos processos fisiologicos e pode aumentar as taxas de
mortalidade em curto e longo prazo. Além disso, conforme Baker et al. (2002), diferencas
interanuais na precipitacdo e disponibilidade hidrica do solo se constituem em fatores de erro
nas estimativas de crescimento biométrico. Nossos resultados demonstram que o crescimento
em didmetro e em altura em todos os estadios de C. oncocalyx é influenciado pelo ritmo
sazonal e estocastico das precipitacOes e, por outro lado, revelam que a populagdo continua
apresentando crescimento biométrico, ja que as taxas positivas de crescimento anual provém
da diferenga entre as medigdes realizadas na estagdo chuvosa de 2011 e 2009, anos com

indices pluviométricos elevados e disponibilidade hidrica do solo semelhante.

4.2 Taxa de incremento populacional.
Apesar da dindmica sazonal na demografia e no crescimento biométrico, C. oncocalyx

mostra-se bem adaptada as condi¢bes ambientais atuais, o valor de £ > 1, reflete aumento



107

populacional mesmo diante da variabilidade pluviométrica intra e interanual. No entanto, a
analise de sensibilidade revelou que qualquer perturbacdo que atinja a transicdo de infante
para juvenil e de virgem para reprodutivo resultardo em maiores alteragfes na estabilidade da
populagdo. A segunda maior sensibilidade de £ detectada na transicdo de virgem para
reprodutivo em C. oncocalyx, corrobora parcialmente a afirmagéo de Pifiero et al. (1984) de
que os estadios mais criticos das populagdes sdo aqueles proximos a primeira reproducéo. Isso
decorre do fato de que em C. oncocalyx uma sensibilidade maior se deu na transigdo de
infante para juvenil, demonstrando que o recrutamento de infante, potencialmente é a etapa do
ciclo de vida que tem maior impacto sobre a taxa de crescimento da populagéo.

A maior sensibilidade de £ registrada para as taxas de transi¢des (G), em conjunto com
as baixas taxas de crescimento em didmetro e altura, demonstram que a populagdo de C.
oncocalyx apresenta atributos de histdria de vida que priorizam a sobrevivéncia em
detrimento do recrutamento para o estadio seguinte. Provavelmente estes resultados estejam
refletindo o investimento em biomassa subterrdnea para aumentar a absor¢do do recurso
limitante, a 4gua e, consequentemente, resistir aos longos periodos de secas. O fato de C.
oncocalyx manter populagfes abundantes localmente pode ser explicado pela formagéo
conjunta de dois bancos, isto é, um banco de sementes persistentes ou misto que possibilita
um recrutamento continuo de plantulas e um banco de infantes resistente & variabilidade
pluviométrica interanual, os quais garantem um estoque para recomposi¢do populacional
mesmo em anos de seca. A afirmativa do papel do banco de sementes do solo para a
regeneracdo da populagdo de C. oncocalyx, se deve ao fato de ter sido registrada alta
densidade de plantulas em 2011. Como a dispersdo dos didsporos ocorre durante a estacdo
seca e no ano de 2010 a produgédo de frutos foi baixa (Silveira et al. 2012c), as 3.317 plantulas
da coorte de 2011, foram oriundas de eventos reprodutivos anteriores a 2010.

A ocorréncia de um banco de sementes persistente, como destacado por Warner and
Chesson (1985) para plantas anuais de regides aridas e semidridas, resulta em um “storage
effect” e decorre do armazenamento no solo de parte das sementes produzidas em anos
favordveis que ndo germinam no ano subsequente devido a baixa precipitagdo e ficam
armazenadas no solo até o ano favoravel seguinte. Essa contribui¢do do banco de sementes
para a recomposicdo das populagbes em formagOes sazonais secas que se reproduzem
exclusivamente por sementes foi comprovada por Hobbs et al. (1984), para plantas anuais e
perenes em vegetacGes submetidas a incéndios naturais, mas ndo ha dados sobre o efeito de
distarbios pluviométricos anuais e interanuais. O que sabemos trata apenas do banco de

sementes no solo analisados por Costa and Araudjo (2003) e Mamede and Araudjo (2008) que
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demonstraram ser o banco de sementes no solo da caatinga transitdrio e rico em espécies
herbéaceas. Nossos resultados contradizem os estudos de Costa and Aradjo (2003) e Mamede
and Araudjo (2008) sobre o banco de sementes no solo da caatinga e, principalmente, Ceccon
et al. (2006) ao afirmarem que o banco de sementes de espécies lenhosas de formacgdes
tropicais sazonalmente secas é transitorio e tem papel reduzido na regeneragdo das
populacbes. Além disso, Aradjo et al. (2005) descreveram dois modelos de dindmica para
espécies lenhosas da caatinga: 1) ajustado a estacionalidade das chuvas, com germinagéo
rdpida e concentrada no inicio da estacdo chuvosa e 2) tolerante a irregularidade
pluviométrica, com germinagdo distribuida ao longo da estacdo chuvosa como forma de
dividir as apostas. Estes dois modelos consistem de espécies que possuem banco de semente
transitorio e se configuram em estratégias de manutengdo da abundancia local (Araujo et al.
2005). Considerando a demografia de C. oncocalyx, acrescentamos um novo modelo de
dindmica: onde a populacdo apresenta germinacdo répida e concentrada no inicio da estacéo
chuvosa, semelhante a0 modelo 1 de Aradjo et al. (2005), mas diferente por apresentar
estratégias de distribuicdo de risco relacionadas a manutencéo de um banco de sementes.
Confirmando as nossas expectativas, concluimos que: 1) a alta densidade local de C.
oncocalyx se deve & estabilidade populacional com alto potencial de regeneracdo atual,
ocasionada pela formagdo conjunta de um banco de sementes no solo e de um banco de
infantes, e 2) apesar do forte controle da precipitagcdo nas taxas de natalidade, mortalidade,
recrutamento e crescimento biométrico, a porcentagem de abertura do dossel influéncia o
crescimento em altura nos juvenis de C. oncocalyx, indicando que a luz também € um fator

importante na dindmica dos estadios iniciais de arvores da caatinga.
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Tabela 1. Mediana inicial do didmetro e altura do caule para os individuos da coorte de 2009
que morreram (morto), sobreviveram e permaneceram no mesmo estadio (estase) ou foram
recrutados para o estadio seguinte (recruta) durante o periodo de abril de 2009 a marco de

2011. O numero de individuos é dado entre paréntese.

Diametro mm Altura cm

morto estase recruta morto estase recruta
Plantula 1.4%(339) (0) 1.6°(106) 6.5%(339) (0) 7.5°(106)
Infante 2.2%(94) 4.3°(2025) 10.1°(33)  10%(94)  16°(2025)  59°(33)
Juvenil (0)  12.2°@2) 17.1°(4) (0)  955°(82) 134.5"(4)
Imaturo (0) 22.5 (14) 32 (2) (0) 218 (12) 300 (2)
Virgem (0) 83.6(32) 128.1 (1) (0) 600 (32) 800 (1)
Reprodutivo (0) 362.9 (163) 0) (0) 1000 (163) 0)

Letras diferentes nas linhas indicam diferenca estatistica entre as medianas de diametro e
altura (teste U de Mann-Whitney, p <0.05).
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Tabela 2. Tabela de vida de Cordia oncocalyx. Intervalo 1 de abril de 2009 a margo de 2010.
Interbalo 2 de abril de 2010 a marco de 2011. P é a probabilidade de sobreviver e permanecer
no mesmo estadio. G € a probabilidade de sobreviver e mudar para o estadio seguinte. F é a
fecundidade, obtida pelo nimero de pléantulas no final de um intervalo dividido pelo nimero
de reprodutivos no inicio do intervalo. O nimero de plantulas, amostrada em 0.25 ha foi

multiplicado por quatro para comparagdes com os demais estadios, amostrados em 1 ha.

Plantula Infante Juvenil Imaturo Virgem Reprodutivo

Intervalo 1

Namero de individuos ha ™ (N) 1780 2152 86 16 33 163
NUmero de sobreviventes (S) 424 2097 86 16 33 163
Taxa de sobrevivéncia (o) = S/N 0.238 0.974 1 1 1 1
Numero de recrutas (C) 424 21 4 0 0 0
Taxa de transicdo (y) = C/S 1 0.010 0.047 0 0 0
Fecundidade planta ** (F) 6.871
P=oc*(1-v) 0 0964 0.953 1 1 1
G=o*y 0.238 0.009 0.046 0 0 0
Intervalo 2

Namero de individuos ha ™ (N) 1336 2288 103 20 33 163
NUmero de sobreviventes (S) 0 2137 103 20 33 163
Taxa de sobrevivéncia (o) = S/N 0 0934 1 1 1 1
Numero de recrutas (C) 0 12 0 2 1 0
Taxa de transicdo (y) = C/S 0 0.006 0 0.100 0.030 0
Fecundidade planta ™* (F) 72.319
P=oc*(1-v) 0 0.929 1 0.9 0.969 1
G=o*y 0 0.005 0 0.1 0.030 0
Média dos dois intervalos

Fecundidade planta ™* (F) 39.595
P=oc*(1-vy) 0 0947 0.977 0.95 0.985 1

G=oc*y 0.119 0.008 0.023 0.05 0.015 0
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Figura 1. Taxa de mortalidade dos individuos dos estadios plantula (A) e infante (B) de C.
oncocalyx. S = estagdo seca e C = estagcdo chuvosa. As linhas pontilhadas no grafico indicam
0 teor de umidade do solo correspondente ao ponto de murcha permanente (0.08 g/g) e a

capacidade de campo (0.17 g/g).
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Figura 2. Boxplots das taxas de crescimento em didmetro dos estadios ontogenéticos de
Cordia oncocalyx. Medianas, quartis superiores, inferiores e outliers séo apresentados. (A-C)
variagcdo mensal (D-E) variacdo entre as estagdes S - seca e C - chuvosa (F) variagéo anual,
considerando a diferenca entre a medida final (margco de 2011) e a medida inicial (abril de
2009), ambas realizadas na estacdo chuvosa de anos com precipitacdo acima da média
histérica (1.107 mm e 843 mm, respectivamente). Letras diferentes indicam diferenca
estatistica entre os estadios (teste U de Mann-Whitney, p <0.05).



118

A - infante B - juvenil
o .
2] o o
o
o St
o
2t °g @t
80
°8o o L
Q 080 el 00
Qo o [o 3] S
o L° 8 338
- o I °88° 8 r o 8
8830 383509 °y
89338 2788 o o 8 8
o T Q0 Q o' 0Q L
olde | p8s8e ==L I e 8 Sp
g Sfgocgossgsss 8 . 220 SELI PO u
585[88,8 o Hee—g PNl
o o go
m|jjasond|jfmamjjason/djfm ' m|jjasond|jfmamjjason|/djfm
2009S |2010C| 2010S | 2011C 2009C |2010C| 2010S |2011C
C - imaturo D - virgem
3t o Q| :
o |
N o |
3
o L H
~ N 1
£ w |
o | -
~ o
E k. —_—
227 o 3 o |
< o o
o o PLIT
° :0 [To S
ol o o e [
o
o 0 S RPN IR PRI G T R ©r
mij jasondjfmamjjason(djfm
2009S [2010C| 2010S | 2011C 20098 2010C 20108  2011C
E - reprodutivo F - anual
ab
o ° -
- | o |
s}
all o |
=
o | a b b c
o 8 | °
O o o
o
° ° T8 _
< ! i o
o L : : o
ol o .
= .
o | —— —_
© Q , . . .
20N0Q  2N1NC 201NR] N0 A-in B-iu  C-im  D-vi E-re

Figura 3. Boxplots das taxas de crescimento em altura dos estadios ontogenéticos de Cordia
oncocalyx. Medianas, quartis superiores, inferiores e outliers sdo apresentados. (A-C)
variagdo mensal (D-E) variacdo entre as estacOes S - seca e C - chuvosa (F) variagdo anual,
considerando a diferenca entre a medida final (marco de 2011) e a medida inicial (abril de
2009), ambas realizadas na estacdo chuvosa de anos com precipitacdo acima da média
histérica (1.107 mm e 843 mm, respectivamente). Letras diferentes indicam diferenca
estatistica entre os estadios (teste U de Mann-Whitney, p <0.05).
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Figura 4. Impacto da sensibilidade no tamanho da populagdo de Cordia oncocalyx, calculada
a partir da matriz de transicéo geral (A = 1.0336) considerando a média dos dois intervalos de
tempo analisados. P é a probabilidade de sobreviver e permanecer no mesmo estadio e G é a

probabilidade de sobreviver e mudar para o estadio seguinte.
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6 CONSIDERACOES FINAIS

Este estudo possibilitou a compreensdo dos atributos de historia de vida, estrutura e
dindmica populacional de Cordia oncocalyx sob clima tropical sazonalmente seco, em
ambiente de caatinga, os quais contribuem para explicar como essa populacdo arborea se
mantém abundante em ambientes com fortes restricdes hidricas.

A andlise da estrutura ontogenética e das relaces alométricas demonstrou que: i) a
estrutura populacional de C. oncocalyx se assemelha a da maioria das espécies tolerantes a
sombra das florestas pluviais tropicais por concentrar a maior densidade nos estadios iniciais,
mas ao mesmo tempo difere porque forma um banco de infantes ao invés de um banco de
plantulas (conceito ontogenético); ii) do total de luz fotossinteticamente ativa que atinge o
dossel, somente 6.2% atinge a vegetacdo a 1.30 m e 4.7% chega ao solo. Esse gradiente
juntamente com o modelo arquitetural Prévost, ramificacbes plagiotropicas e filotaxia alterna
espiralada das folhas, sdo atributos que sugerem a luz como um fator limitante para os
estadios iniciais. Previmos que se o gradiente de luz fosse suficiente para provocar mudangas
alométricas em C. oncocalyx, os estadios iniciais deveriam apresentar crescimento em altura-
didmetro em conformidade com o modelo de similaridade geométrica, enquanto os estadios
finais deveriam apresentar crescimento altura-didmtero ajustado ao modelo de similaridade
eléstica ou estresse constante, tal como acontece nas arvores de florestas pluviais tropicais e
florestas temperadas. No entanto, iii) a forma de crescimento altura-didmetro de C. oncocalyx
ndo se ajustou a nenhum dos trés modelos biomecanicos, e houve alto crescimento em
didmetro, especialmente nos estadios finais. Isto parece resultar de restricbes hidricas que
limitam o crescimento em altura e de disponibilidade de espaco que possibilitam o incremento
em didmetro mesmo apGs as arvores atingirem uma altura maxima. E indiscutivel a existéncia
de um gradiente de luz no perfil da vegetacdo de caatinga, embora este ndo seja suficiente
para que C. oncocalyx expresse 0 mesmo modelo de estrutura e alometria das arvores de
florestas pluviais. Na caatinga, as condicdes modeladoras parecem ser consequéncia de
restricbes preponderantemente ligadas a disponibilidade hidrica.

A descricdo da fenologia revelou que: i) as fenofases vegetativas e reprodutivas de C.
oncocalyx sdo ajustadas as variacOes intra e interanual dos pulsos de precipitacdo; ii) a alta
sincronia e a elevada intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas nos anos chuvosos
contrastam com a diminuigdo da sincronia e com a baixa intensidade nos anos secos. Essa

plasticidade em conjunto com o estoque de frutos no banco do solo configuram estratégias de
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distribuicdo de risco, que possivelmente contribuem para a alta densidade da espécie nas areas
de caatinga, onde a espécie esta presente.

O reconhecimento dos padrdes espaciais, em escala local, evidenciou que tanto os
mecanismos deterministicos de mortalidade dependente de densidade, como a estocasticidade
pluviométrica, relacionada & variacdo intra e interanual nos pulsos de chuva, atuam como
forgas modeladoras do padrdo espacial ao longo da ontogénese de C. oncocalyx. A analise dos
padrdes espaciais pode indicar quais s&0 0S mecanismos que atuam com maior relevancia na
demografia das populagdes, esses resultados sugerem que 0s processos dependentes e
independentes de densidade desempenham papéis importantes na dindmica de arvore em
ambientes sazonalmente secos.

O estudo da dinamica com base em modelos matriciais mostrou que apesar da forte
influéncia da precipitacdo nas taxas de natalidade, mortalidade, recrutamento e crescimento
biométrico em todos os estadios, a porcentagem de abertura do dossel influenciou o
crescimento em altura no estadio juvenil, indicando que a luz também é um fator importante
na dindmica dos estadios iniciais de arvore da caatinga. Além disso, a dominancia local e a
tendéncia de aumento populacional de C. oncocalyx s&o seguramente explicadas por uma
estratégia de regeneracdo que conta com a formacdo de dois bancos, sementes e infantes, 0s
quais garantem um estoque para recomposicdo populacional mesmo em anos de seca. No
entanto, apesar da estabilidade atual, C. oncocalyx possui pontos chave na taxa de incremento
populacional localizados nos estadios inicias, particularmente na sobrevivéncia e transi¢éo de
infantes. Como nesse estadio os individuos ainda apresentam taxas de mortalidade em funcéo
da escassez pluviométrica, se as previsdes de mudangas climéticas se confirmarem e o clima
do semiérido brasileiro se tornar ainda mais severo tanto em relagéo a quantidade de chuvas
como em relacdo a frequéncia de anos secos, a estabilidade desta importante arvore endémica
da caatinga pode ser alterada.

Juntos, estes resultados demonstram que a plasticidade fenol6gica em conjunto com o
banco de sementes e infantes sdo as estratégias de regeneracdo que possibilitam as populacdes
de C. oncocalyx se manterem abundantes em ambientes com fortes restri¢des hidricas.
Evidenciam também que a luz, embora seja desconsiderada na maioria dos estudos que
avaliam a estrutura e a dinamica das populagfes nas vegetagOes sazonais secas ao redor do
mundo, apresenta uma distribuicdo vertical (gradiente) e horizontal (abertura de dossel)
diferenciadas na caatinga arbdreo-arbustiva estudada, &s quais apesar de ndo superar a
disponibilidade hidrica como forca modeladora da estrutura, alometria e dindmica

populacional de C. oncocalyx, influenciam a taxa de crescimento em altura no estadio juvenil.



