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RESUMO 

A estacionalidade e a estocasticidade pluviométrica são os principais reguladores da estrutura 

e da dinâmica das populações em vegetações tropicais sazonais secas. Essa estocasticidade, 

no entanto, pode resultar em ambientes heterogêneos tanto em relação à disponibilidade 

hídrica como em relação à disponibilidade vertical e horizontal de luz. Na vegetação decídua 

espinhosa do semiárido brasileiro (caatinga), uma das espécies lenhosas mais abundantes é 

Cordia oncocalyx, árvore endêmica e explorada por extrativismo devido ao valor madeireiro, 

energético, forrageiro, medicinal e paisagístico. Para entender como árvores da caatinga 

respondem à sazonalidade e estocasticidade pluviométrica foram analisados, ao longo de dois 

anos, a estrutura e a dinâmica populacional de C. oncocalyx na RPPN Serra das Almas, 

Crateús-Ceará. Foram determinados: i) estádios ontogenéticos, modelo arquitetural e relação 

altura-diâmetro; ii) fenodinâmica; iii) padrão espacial; iv) taxas de natalidade, mortalidade, 

recrutamento e crescimento biométrico. Parâmetros de estrutura e de dinâmica foram 

correlacionados com precipitação, umidade do solo, temperatura e disponibilidade vertical e 

horizontal de luz. A estrutura de C. oncocalyx se assemelha a das espécies tolerantes à sombra 

de florestas pluviais por concentrar a maior densidade nos estádios iniciais, mas difere porque 

forma banco de infantes ao invés de banco de plântulas. A disponibiliade vertical de luz, com 

apenas 4.7% atingindo o solo, e a arquitetura Prévost indicam a luz como fator limitante para 

os estádios iniciais. Contudo, o coeficiente alométrico diferiu dos modelos de similaridade 

geométrica, similaridade elástica e estresse constante. O crescimento contínuo em diâmetro, 

mesmo após os indivíduos atingirem altura máxima, aponta a baixa densidade de árvores e as 

restrições hídricas como as principais forças impulsionadoras da alometria, as quais podem 

limitar o crescimento em altura mas não em diâmetro. As fenofases vegetativas e reprodutivas 

respondem similarmente aos pulsos de chuva, com ajustes na época, duração e intensidade, 

correlacionadas com variações na precipitação e umidade do solo, excluído o fotoperíodo 

como gatilho. Menor sincronia, separação temporal de fenofases e estoque de frutos no banco 

do solo, foram estratégias de distribuição de risco apresentadas pela população. A 

modificação da agregação em semente e plântula para aleatoriedade em infante, e a 

dissociação dos reprodutivos e sementes em relação aos estádios juvenil e imaturo, indicam 

que a mortalidade dependente de densidade atua na estruturação espacial da população. 

Entretanto, a retomada da agregação nos estádios juvenil, virgem e reprodutivo indica que a 

estocasticidade pluviométrica pode gerar a distribuição agregada desses estádios. A natalidade 

e o recrutamento ocorrem na estação chuvosa, mas a mortalidade registrada apenas em 

plântula e infante se dá ao longo do ano com pico nos meses secos. O crescimento em altura e 



 vi 

diâmetro mostrou decréscimo ou estagnação na seca e acréscimo na chuva. Juvenil apresentou 

maior crescimento em altura em áreas com dossel mais aberto (rs=0.24). A taxa de 

incremento populacional (ʎ) foi de 1,0336 e a maior sensibilidade foi na transição de infante 

para juvenil. Dominância local e tendência de aumento populacional são explicadas pela 

formação de dois bancos, sementes e infantes, os quais garantem um estoque para 

recomposição populacional mesmo em anos de seca. 

 

 

Palavras-chave: Cordia oncocalyx, ontogenia, alometria, fenodinâmica, padrão 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, Crateús-Ceará. 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 (ʎ) 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 INTRODUÇÃO GERAL 

 

A demografia de espécies pode ser compreendida por meio de estudos de estrutura e 

de dinâmica populacional. Enquanto a estrutura descreve a distribuição dos indivíduos 

considerando diferenças de tamanho, características genéticas, ontogenéticas, espaciais e 

etárias; a dinâmica se propõe a compreender a variação do número de indivíduos em 

determinado período de tempo (HUTCHINGS, 1997). Os estudos populacionais que 

descrevem a estrutura e/ou analisam a dinâmica categorizam os indivíduos por idade, classes 

de tamanho ou estádios ontogenéticos. A divisão em estádios ontogenéticos, por um lado, 

contorna o difícil problema de determinar a idade cronológica dos indivíduos, principalmente 

em espécies vegetais de vida longa. Por outro lado, vincula significado biológico aos estudos 

populacionais, pois diferentes estádios podem ser alcançados por indivíduos com tamanhos 

e/ou idades similares, mas podem apresentar propriedades ecológicas distintas, isto é, 

requerimentos ambientais e uso de recursos de forma diferenciada (ARAÚJO et al., 2008; 

CARVALHO et al., 1999). 

A classificação em estádios ontogenéticos, inicialmente proposta por Gatsuk et al. 

(1980), tem por base o conceito de que os indivíduos passam por diversas etapas ao longo do 

desenvolvimento e de que cada etapa é marcada por critérios biológicos, qualitativos e 

quantitativos, que representam o estado de desenvolvimento do organismo. Assim, cada 

estádio ontogenético pode ser reconhecido pelo aparecimento de novas estruturas e ou pela 

perda de estruturas que estavam presentes nos estádios anteriores (GATSUK et al., 1980). 

Além disso, as sucessivas formas apresentadas pelos indivíduos nos diferentes estádios 

ontogenéticos resultam no modelo arquitetural da espécie (HALLÉ et al., 1978). A arquitetura 

como sinônimo de forma pode ser observada em qualquer momento do desenvolvimento, já o 

programa de crescimento, resultante das sucessivas formas apresentadas pelos indivíduos ao 

longo da ontogênese (GATSUK et al., 1980) originam o modelo arquitetural da espécie 

(HALLÉ et al., 1978). Estudos que utilizem a identificação e a descrição de estádios 

ontogenéticos e modelo arquitetural são importantes por possibilitar a padronização e 

comparação entre estudos populacionais e permitem tirar conclusões mais precisas acerca das 

condições das populações de espécies herbáceas, arbustivas e arbóreas, em seus ambientes 

naturais (PORTELA; SANTOS, 2011). 

Em termos gerais, a arquitetura de uma árvore é resultado de um rápido 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 reprodução nos 
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diversos estádios ontogenéticos (ARCHIBALD; BOND, 2003). A maneira como as árvores 

resolvem essa demanda conflitante entre crescer em altura para elevar seus órgãos 

fotossintéticos e reprodutivos e investir em diâmetro para sustentar o peso do tronco pode ser 

descrita por caracteres quantitativos, expressos por relações alométricas, por exemplo, entre a 

altura da planta e o diâmetro do caule (RICH et al., 1986). Conhecer as relações alométricas 

desde a fase plântula até a maturidade é útil para entender as mudanças na forma de 

crescimento das árvores, e possibilita que a morfologia possa ser examinada a partir de uma 

perspectiva dinâmica ao longo da ontogênese (KING, 1990). Três modelos teóricos foram 

propostos para descrever essas relações alométricas entre altura e diâmetro: similaridade 

elástica (H ∝ D2/3), estresse constante (H ∝ D1/2) e similaridade geométrica (H ∝ D1) 

(MACMAHON, 1973). Esses modelos são apenas referenciais teóricos, e ajustes ou 

aproximações permitem reconhecer um padrão em que árvores adultas não pioneiras investem 

em estabilidade mecânica em detrimento do rápido crescimento em altura (NIKLAS, 1995). 

Ainda não se sabe se os modelos biomecânicos correspondem bem à alometria do tronco de 

árvores de vegetações sazonais secas, como a caatinga do semiárido brasileiro. Na verdade, 

modelos biomecânicos foram freqüentemente testados em árvores da floresta de clima 

temperado e tropical e, variações na alometria do tronco durante a ontogenia das árvores são 

frequentemente associadas com a disponibilidade de luz. Resta saber: 1) Como varia a 

alometria durante a ontogenia de uma árvore dominante na caatinga? 2) Se há variação de luz 

na caatinga suficiente para induzir a expressão de estrutura populacional e relações 

alométricas semelhantes as encontrados em árvores tolerantes à sombra das florestas pluviais? 

A fenodinâmica é também um importante componente das características 

demográficas das plantas, e os fatores que afetam o padrão fenológico podem provocar 

alterações futuras na taxa de recrutamento e na dinâmica das populações (MILES et al., 

2006). Anos com baixa produção de flores e sementes, por exemplo, podem levar a uma 

redução na quantidade de diásporos que anualmente chegam ao banco do solo, 

comprometendo o recrutamento de plantas em anos posteriores (GRACE, 1999). Na caatinga, 

as fenofases das espécies decíduas com madeira de alta densidade são desencadeadas 

principalmente pela precipitação (LIMA; RODAL, 2010). Mas ainda não se sabe: Como a 

expressão, duração e intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas de populações 

arbóreas da caatinga são afetadas pelas variações intra-anual e interanual da precipitação? 

Qual a relação entre as respostas fenológicas e a manutenção das populações de espécies 

arbóreas dominates na caatinga? 
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A maneira como os indivíduos estão distribuídos no espaço reflete a ação de fatores 

bióticos e abióticos. E em uma escala local são três os padrões de distribuição esperados para 

populações de plantas: agregado, aleatório e regular (DALE, 2002). Em geral, as pesquisas 

abordam apenas um estádio, entretanto, o padrão espacial pode mudar ao longo do 

desenvolvimento, e a avaliação dos padrões espaciais em todos os estádios ontogenéticos é 

importante para a compreensão dos processos que influenciam a dinâmica da espécie 

(DOVCIAK; FRELICH; REICH, 2001). No geral, o padrão espacial muda ao longo do 

desenvolvimento, de forma que, os indivíduos adultos tendem a ser menos agregados que as 

plântulas, e a mortalidade dependente de densidade tem sido o principal fator que explica essa 

diminuição da agregação ao longo da ontogênese, tanto em florestas tropicais pluviais 

(FONSECA; MARTINI; SANTOS, 2004; RAMOS; SILVA-MATOS; SANTOS, 2005; 

STERNER; RIBIC; SCHATZ, 1986) quanto em vegetações sazonais secas (BAROT; 

GIGNOUX; MENAUT, 1999a,b; OLIVEIRA; RIBEIRO; GONZALES, 1989; SOUZA; 

SILVA, 2006; WIEGAND; JELTSCH; WARD, 2000). No entanto, fatores tais como: 

propagação assexuada, eventos locais de dispersão, topografia e/ou disponibilidade de 

microhabitats com condições favoráveis para a sobrevivência até a maturidade (isto é, 

heterogeneidade ambiental estocástica ou determinística), resultam em uma estruturação 

espacial onde os indivíduos adultos são igualmente ou mais agregados do que as plântulas 

(CONDIT et al., 2000; COSTA; SANTOS, 2011; HAY et al., 2000; PARE et al., 2009) em 

ambos os tipos vegetacionais. Mas será que: A estruração espacial de uma árvore de 

vegetação seca como a caatinga pode ser explicada pela ação isolada de eventos de 

mortalidade dependente de densidade ou fatores relacionados a estocasticidade pluviométrica 

também explicam os padrões espaciais ao longo da ontogenia? 

As taxas de natalidade, de mortalidade, de crescimento e de recrutamento (passagem 

de um estádio a outro) podem variar consideravelmente ao longo dos anos e essas variações 

podem estar ligadas ao clima e/ou aos ciclos biológicos inerentes à própria espécie 

(HUTCHINGS, 1997; SILVERTOWN; DOUST, 1993). Quando se quantificam os 

nascimentos, os recrutamentos e as mortes pode-se responder questões sobre as flutuações de 

densidades populacionais, as fases críticas do ciclo de vida, além de fornecer informações 

sobre a capacidade de regeneração frente à ocorrência de perturbações e distúrbios naturais ou 

antrópicos. Portanto, a estrutura ontogenética espacial e temporal, as taxas de mortalidade, 

natalidade e crescimento biométrico, assim como a influência da produção e da dispersão de 

sementes são aspectos fundamentais da história de vida das espécies, por meio dos quais é 
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possível compreender a maneira como os indivíduos respondem a ação de fatores bióticos e 

abióticos ao longo da ontogenia. 

A influência de fatores bióticos e abióticos na dinâmica dos eventos de natalidade, 

sobrevivência, crescimento e recrutamento de populações arbóreas, é amplamente investigada 

em espécies de florestas tropicais pluviais, onde a luz é um recurso limitante, porém, são 

pouco investigados em vegetações tropicais secas, nas quais a disponibilidade hídrica é tida 

como o fator de maior influência (BORCHERT; RIVERA; HAGNAUER, 2002; NATH et al., 

2006; SING; KUSHWAHA, 2005). Embora a luz não seja comumente reportada como um 

fator limitante no interior das formações sazonais secas, devido ao baixo porte das árvores e 

dossel mais aberto da vegetação, a dinâmica de natalidade, crescimento e recrutamento ocorre 

na estação chuvosa, período em que pode haver mudanças na disponibilidade vertical e 

horizontal de luz, em função do componente herbáceo, da produção gradual de folhas do 

componente lenhoso, da perda de folhas em algumas árvores, resultado da ocorrência de 

estiagem dentro da estação chuvosa, ou ainda da existência de pequenas clareiras formadas 

pela ocorrência de árvores mortas em pé (HUANTE; RINCÓN, 1998; CECCON et al., 2006). 

Por isso, apesar da forte restrição hídrica, a influência da disponibilidade da luz, princialmente 

para os estádios ontogenéticos iniciais, não deve ser ignorada nos estudos de populações em 

vegetações sob clima sazonalmente seco. Diante disso, resta saber: 1) Quais traços da história 

de vida explicam a alta abundância local de espécie arbórea no componente lenhoso da 

caatinga? 2) A precipitação explica o crescimento biométrico de populações arbóreas em 

ambientes sazonalmente secos, ou este é também influenciadas pela disponibilidade de luz? 

Atualmente resta cerca de 1 milhão de km2 de vegetações tropicais secas no mundo, e 

mais da metade localiza-se na América do Sul (MILES et al., 2006). Em ecossistemas áridos 

do hemisfério sul, entre 1961 e 1990, houve redução em 20% da precipitação média anual e 

aumento de 0,5 ºC na temperatura média anual (WALTHER et al., 2002). A redução da 

precipitação nas regiões áridas e semiáridas, decorrente das mudanças climáticas globais, 

pode interferir na dinâmica das populações locais (CIPRIOTTI et al., 2008; FOWLER, 1986; 

SCHWINNING; STARR; EHLERINGER, 2005; SINGH; KUSHWAHA, 2005). Em 

consequência, é esperado que essas alterações, associadas com o aquecimento global, 

ocasionem modificações na estrutura das populações e das comunidades nesses ecossistemas 

(SCHWINNING; SALA, 2004). Prever as respostas das espécies de ecossistemas de zonas 

áridas e semiáridas às mudanças climáticas depende do conhecimento da estrutura e 

funcionamento atual das populações (CHESSON et al., 2004). Além disso, o manejo eficiente 
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de espécies arbóreas para a recuperação de áreas degradadas, exploração econômica ou 

preservação de espécies dependem de informações sobre sua biologia. 

A característica climática marcante das regiões áridas e semiáridas é a escassez e a 

estacionalidade pluviométrica. Nessas regiões a água é disponibilizada em discretos e 

variáveis eventos, “pulsos de chuva”, intercalados por longos períodos de limitação desse 

recurso, “interpulsos de seca” (NOY MEIR, 1973). Na região semiárida brasileira a estação 

seca dura aproximadamente sete meses e a estação chuvosa é curta, com precipitações 

erráticas, distribuídas irregularmente no espaço e no tempo (BARBOSA; HUETE; 

BAETHGEN, 2006); um único evento de chuva pode representar alta proporção da 

precipitação total anual e ser seguido por vários dias sem chuva. Além disso, há grandes 

variações na quantidade e na duração dos pulsos de chuva, com eventos de seca interanual no 

qual a precipitação pode ser reduzida a menos da metade (SAMPAIO, 1995). A formação 

vegetacional dominante nas terras baixas sobre o embasamento cristalino do semiárido 

brasileiro é uma vegetação decídua espinhosa, denominada localmente de caatinga e adaptada 

a forte sazonalidade na distribuição da precipitação pluviométrica (COLE, 1960). Na caatinga 

a maior riqueza é de um componente herbáceo restrito ao curto período chuvoso e constituído 

principalmente pela forma de vida terofítica, seguido pelo componente lenhoso perene e 

constituído por fanerófitos, composto por árvores e arbustos, a maioria apresentando 

caducifolia total na estação seca (ARAÚJO et al., 2011). 

Os principais estudos a cerca da dinâmica e do funcionamento das populações e 

comunidades na caatinga enfocam aspectos da fenologia (BARBOSA et al., 1989; 

BARBOSA; BARBOSA; LIMA, 2003; LIMA; RODAL, 2010; MACHADO; BARROS; 

SAMPAIO, 1997), síndromes de dispersão (BARBOSA; SILVA; BARBOSA, 2002; GRIZ; 

MACHADO, 2001), sistemas de reprodução (MACHADO; LOPES, 2004), banco de 

sementes no solo (COSTA; ARAÚJO, 2003; MAMEDE; ARAÚJO, 2008) e chuva de 

sementes (LIMA; RODAL; SILVA, 2008). Mas, estudos com enfoque na estrutura e na 

dinâmica populacional foram realizados em apenas três espécies lenhosas; Anadenanthera 

macrocarpa (SILVA; BARBOSA, 2000), Caesalpinia pyramidalis e Croton blanchetianus 

(ARAÚJO; MARTINS; SANTOS, 2008), três herbáceas (SILVA et al., 2008) e uma 

abordagem das interações de herbáceas com plântulas de espécies lenhosas (LIMA, 2011). 

Entretanto, nenhum deles abordou em conjunto a influência da disponibilidade de luz e da 

variabilidade pluviométrica intra e interanual na fenodinâmica, chuva de sementes, banco de 

sementes do solo, estrutura ontogenética, relações alométricas de altura-diâmetro, estrutura 

espacial e dinâmica populacional de árvores abundantes no componente lenhoso da caatinga. 
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Com o objetivo de ampliar o conhecimento a cerca da dinâmica das espécies lenhosas 

da caatinga e entender como populações arbóreas se mantêm em ambientes com fortes 

restrições hídricas, analisamos aspectos da estrutura ontogenética, relações alométricas, 

fenodinâmica, distribuição espacial e dinâmica populacional de Cordia oncocalyx, em um 

hectare de caatinga da Reserva Natural Serra das Almas, município de Crateús, estado do 

Ceará, nordeste do Brasil. Cordia oncocalyx Allemão (Boraginaceae) é explorada por 

extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagístico, e é 

uma árvore endêmica, abundante e característica da vegetação de caatinga, atributos que 

motivaram a seleção da espécie para alcançar o objetivo proposto neste estudo. Os aspectos da 

estrutura e da dinâmica são abordados em quatro capítulos delimitados pelas seguintes 

perguntas: I) Estrutura ontogenética e relações alométricas de árvores independem do tipo de 

formação vegetacional? II) As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais 

decíduas respondem de forma similar aos pulsos de precipitação? III) O padrão espacial de 

uma espécie arbórea sob clima semiárido é influenciado por fatores determinísticos ou 

estocásticos? e IV) O ciclo de vida e a dinâmica populacional de árvore dominante em 

vegetação sazonal seca são explicados pela precipitação? Cada um busca responder questões 

específicas e contribuem para o conhecimento de como populações de espécies arbóreas de 

formações tropicais sazonalmente secas, como a caatinga, respondem às variáveis ambientais 

de precipitação e luz. 

Por fim, cada capítulo foi estruturado nas normas do periódico que será submetido 

para publicação: 

I) Estrutura ontogenética e relações alométricas de árvores independem do tipo de 

formação vegetacional? Um estudo de caso com Cordia oncocalyx na Caatinga Brasileira? 

Acta Oecologica (Publicado na Acta Oecologica v. 43, p. 126 -133, 2012)  

II) As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais decíduas respondem 

de forma similar aos pulsos de precipitação? Journal of Forestry Research (Aceito) 

III) O padrão espacial de uma espécie arbórea sob clima semiárido é influenciado por 

fatores determinísticos ou estocásticos? Journal of Vegetation Science 

IV) O ciclo de vida e a dinâmica populacional de árvore dominante em vegetação 

sazonal seca são explicados pela precipitação? Journal of Arid Environment 
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1.1 DESCRIÇÃO DA ÁREA DE ESTUDO 

 

A estrutura e a dinâmica de uma população de Cordia oncocalyx Allemão 

(Boraginaceae) foram analisadas em uma área de caatinga, na localidade do Grajaú, da 

Reserva Natural Serra das Almas, situada na parte setentrional do semi-arido brasileiro, no 

municipio de Crateús, centro-oeste do estado do Ceará, nordeste do Brasl (Figura 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Localização da Reserva Natural Serra das Almas, Crateús, Ceará, Brasil. 

 

A Reserva Natural Serra das Almas criada em 2000 (Portaria IBAMA no. 51/00 de 

08/09/00) envolve uma área de 6.146 hectares, está localizada em duas unidades 

geomorfológicas: 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 porção 

oriental que forma uma cuesta assimétrica, conhecida como Planalto da Ibiapaba (altidudes 

entre 500 m e 700 m), e abrange três fitofisionomias: i) carrasco (deciduous shrubland) com 

um área de 11.79 km2 (20.12%), ii) mata seca (seasonal deciduous forest) com uma área de 
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27.93 km2 (47.64%) e iii) caatinga (xeric vegetation) com uma área de 17.10 km2 (29.19%), 

protegidas de ação antrópica desde 1998 (ARAÚJO et al., 2011). Em 1999 foi instalada uma 

parcela permanente de um hectare em cada uma das três fitofisionomias, e desde então um 

grupo de pesquisadores, liderados pela professora Dra. Francisca Soares de Araújo da 

Universidade Federal do Ceará, vem desenvolvendo diversos estudos florísticos, 

fitossociológicos e ecológicos, divulgados em mografias de graduação, dissertações de 

mestrado, teses de doutorado, bem como livros (ARAÚJO; RODAL; BARBOSA, 2005; 

PAGANO et al., 2011; PAGANO; ARAÚJO, 2011) e artigos publicados em revistas 

especializadas (ver ARAÚJO et al., 2011; BRITO; ARAÚJO, 2009; COSTA; ARAÚJO, 

2012; LIMA et al., 2007; LIMA et al., 2009; LIMA et al., 2011; VASCONCELOS; 

ARAÚJO; LOPES, 2010). 

A caatinga é a vegetação predominante do nordeste semiárido 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 (ARAÚJO et al., 

2011). O termo caatinga é uma denominação regional para uma vegetação decídua espinhosa, 

a qual em uma classificação global é incluída no bioma “woody savanna” (WOODWARD et 

al., 2004). A caatinga possui fisionomias que incluem “savanna”, “scrubland” e “woodland” 

(COLE, 1960). Na área de caatinga estudada da RPPN Serra das Almas, a maior riqueza de 

espécies é de um componente herbáceo, que é sazonal e composto principalmente por 

terófitos (ARAÚJO et al., 2011). No componente lenhoso, predominam indivíduos de altura 

intermediária (3-4m) e grande concentração de área basal nos indivíduos altos (> 8m); o 

componente lenhoso é decíduo, composto por 25 espécies fanerófitas, das quais, Cordia 

oncocalyx Allemão (Boraginaceae) e Mimosa caesalpiniifolia Benth. (Fabaceae) são as mais 

abundantes e representaram 48% do VI total (COSTA; ARAÚJO, 2012). A partir da análise 

da fisionomia e estrutura da vegetação, Costa e Araújo (2012), consideram adequada a 

inclusão de um novo tipo de comunidade na classificação das caatingas de Andrade-Lima, 

correspondente as caatingas florestais médias e baixas, denominada então de caatinga com 

Cordia oncocalyx. Assim, na RPPN Serra das Almas, a área de caatinga estudada possui uma 

fisionomia arbóreo-arbustiva (deciduous thorny woodland). 

O clima local é BSh (semi-árido quente com chuvas de verão e inverno seco) de 

acordo com a classificação de Köppen-Geiger (PEEL et al., 2007); possui duas estações, uma 

seca e outra chuvosa, com curtos períodos de chuva na estação chuvosa, chuvas erráticas na 

seca e uma ocorrência imprevisível de anos secos. A média pluviométrica anual é de 683 mm 

(média histórica de 1978-2008), distribuídos ao longo de dois a cinco meses (janeiro a maio), 
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os quais contribuem geralmente com mais de 85% da precipitação total anual, porém, 

apresenta-se bastante variável entre os anos, podendo ocorrer anos com precipitação acima da 

média 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 27o C, variando de 21o C nos meses mais frios 

(março a junho) a 36o C nos meses mais quentes (outubro a dezembro). Os dados climáticos 

foram fornecidos pelo Instituto Nacional de Meteorologia (INMET), instalada no município 

de Crateús, em altitude similar e distante apenas 25 km da área de estudo. 

A área de estudo se se encontra dividida em 100 parcelas permanentes, contíguas, de 

100 m2 (10x10 m), totalizando um hectare, delimitadas nos vértices por estacas de aço e nas 

laterais por cordões 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 dinâmica de Cordia oncocalyx, no período de abril de 2009 a março de 

2011 (Figura 2). 

 

10 11 30 31 50 51 70 71 90 91 

9 12 29 32 49 52 69 72 89 92 

8 13 28 33 48 53 68 73 88 93 

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 

2 19 22 39 42 59 62 79 82 99 

1 20 21 40 41 60 61 80 81 100 

 

Figura 2. Representação das 100 parcelas permanetes (10 x 10 m) na área de estudo. 
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1.2 DESCRIÇÃO DA ESPÉCIE 

 

A espécie Cordia oncocalyx Allemão (Figura 3), pertence a família Boraginaceae, é 

endêmica da caatinga, de ocorrência nas terras baixas (< 500m) sobre solos rasos do 

embasamento cristalino localizados da parte central para o norte do Ceará e em áreas 

limítrofes dos vizinhos estados do Rio Grande do Norte e Paraíba (SILVEIRA et al., 2005). É 

uma árvore de copa frondosa e folhagem decídua na estação seca, com flores heterostílicas, 

pequenas, alvas, dispostas em inflorescência do tipo tirso e de aroma agradável (SILVA; 

MACHADO, 1997). Floresce e frutifica na estação chuvosa (janeiro a maio) e dispersa seus 

frutos na transição da estação chuvosa para a estação 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 coloração marrom quando maduro e envolto por um cálice acrescente e persistente 

após a fecundação, chegando a atingir 8 cm, o que favorece a dispersão pelo vento. Os frutos 

apresentam endocarpo rígido e possuem uma camada de cortiça formada pelo epicarpo e 

mesocarpo. As sementes, de uma a quatro sementes por fruto, são predadas pelo coleóptero 

Pachymerus nucleorum e apresentaram em laboratório baixos percentuais de germinação e 

estabelecimento de plântulas devido à ação de fungos (SILVA; MACHADO, 1997; 

SILVEIRA et al., 2005). Popularmente é conhecida por “pau-branco-preto” e é explorada por 

seu valor madereiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagístico (LORENZI, 2009). A 

espécie já foi denominada de Auxemma oncocalyx (Allemão) Baill., entretanto Gottschling; 

Miller (2006) propuseram a mudança nomenclatural e a classificaram como pertencente ao 

gênero Cordia. 
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Figura 3. Aspecto geral da árvore de Cordia oncocalyx (A), inflorescência (B), infrutescência 

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

mostrando a semente (E). 
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formação vegetacional? Um estudo de caso com Cordia oncocalyx na Caatinga 
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Resumo 
Em florestas pluviais tropicais e temperadas, a estrutura ontogenética e as relações 
alométricas de árvores são frequentemente associadas com gradientes de luz. Luz não é 
considerada um recurso limitante na caatinga, vegetação decídua espinhosa (deciduous thorny 
woodland-DTW), mas o estabelecimento e o crescimento ocorrem durante um curto período 
chuvoso, quando a disponibilidade vertical de luz pode ser modificada em função do 
crescimento do componente herbáceo e da produção de folhas do componente lenhoso. Nosso 
objetivo foi investigar se o gradiente de luz na DTW e as limitações biomecânicas no 
crescimento de árvore seriam suficiente para produzir estrutura ontogenética e crescimento 
alométrico similares às árvores de dossel das florestas tropicais pluviais. Investigamos os 
estádios ontogenéticos e as relações altura-diâmetro de Cordia oncocalyx (Boraginaceae), 
árvore dominante no dossel da DTW do nordeste semiárido brasileiro. Marcamos, medimos e 
classificamos os estádios ontogenéticos de 2.895 indivíduos em um hectare (5º6’58.1”S e 
40º52’19.4”W). Na estação chuvosa apenas 4.7% da luz que incide sobre o dossel atingiu o 
nível do solo. Estádios ontogenéticos iniciais, principalmente infante (50.9%) e plântula 
(42.1%), foram predominantes na população, os 7% restantes foram distribuídos entre juvenil, 
imaturo, virgem e reprodutivo. A estrutura ontogenética foi similar a de espécies arbóreas de 
florestas tropicais pluviais, mas a população formou banco de sementes e de infantes em 
resposta ao longo período de seca e as chuvas erráticas. Como outras árvores de Boraginaceae 
das florestas pluviais, C. oncocalyx tem um modelo arquitetural Prévost, mas o coeficiente 
alométrico diferiu dos modelos de similaridade geométrica, similaridade elástica e estresse 
constante, diferente das árvores de florestas tropicais pluviais e temperadas. Cordia oncocalyx 
investiu em diâmetro no início, em seguida em altura e finalmente investiu grandemente em 
diâmetro mesmo após atingir uma altura assintótica no final da ontogenia. O crescimento 
contínuo em diâmetro, mesmo nos estádios finais e a altura assintótica apontam a baixa 
densidade de árvores e as restrições hídricas como as principais forças impulsionadoras da 
forma alométrica de árvore em DTW. Isso indica que a estrutura ontogenética e as relações 
alométricas de árvores dependem do tipo de formação vegetacional. 
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1. Introdução 

Durante o ciclo de vida as plantas passam por uma sequência de etapas conhecidas 

como estádios ontogenéticos, caracterizados por mudanças discretas (Gatsuk et al., 1980). As 

mudanças que distinguem os diferentes estádios podem ser qualitativas e/ou quantitativas e 

podem diferir entre espécies, mas a duração de cada estádio é geneticamente determinada e 

independe da idade cronológica (Gatsuk et al., 1980; Hutchings, 1997; Smirnova et al., 2002). 

Estádios ontogenéticos diferentes têm propriedades ecológicas distintas, dinâmicas específicas 

e desempenham diferentes papéis nas populações e comunidades (Grubb, 1977; Smirnova & 

Bobrovskii, 2001).  

Durante a ontogenia, os indivíduos expressam diferentes arquiteturas que 

eventualmente revelam o modelo arquitetural da espécie (Hallé et al., 1978). A arquitetura 

refere-se à forma e a posição das estruturas, resultante de um compromisso entre as 

necessidades e restrições da planta, que permitem captação de luz, crescimento em altura e 

reprodução (Iida et al., 2011; Poorter et al., 2005, 2006; Poorter & Rozendall, 2008). Quando 

confrontados com restrições, ajustes na arquitetura podem ser feitas (Hallé et al., 1978), mas o 

modelo arquitetural final é determinado geneticamente e é a realização de apenas um dos 23 

modelos (Oldeman, 1979; Sterck & Bongers, 2001). Considerações explícitas da seqüência de 

estádios ontogenéticos e das mudanças de arquitetura durante o desenvolvimento acrescentam 

significado biológico aos estudos populacionais, uma vez que se constituem um fundo de 

confiança para inferir a história de vida da população (Souza et al., 2008). Uma estrutura 

ontogenética com uma maior proporção de indivíduos nos estádios iniciais e menos 

indivíduos nos estádios finais é um padrão típico de espécies tolerantes à sombra, e pode ser 

observado na maioria das árvores das florestas tropicais pluviais, onde um banco de plântulas 

fornece uma estratégia de sobrevivência (Souza et al., 2000; Wright et al. 2003). 

Descrever a estrutura populacional com base em classes de tamanho ou estádios 

ontogéticos é o primeiro passo para a compreensão das populações de plantas (Hutchings, 

1997). Por exemplo, a falta de indivíduos de um determinado tamanho ou estádio 

ontogenético pode ser interpretado como evidência de gargalo demográfico no recrutamento, 

crescimento e/ou sobrevivência, mas a estrutura populacional só deve ser usada para fazer 

inferências sobre a estabilidade ou manejo da população, se analisadas juntamente com outras 

características demográficas tais como fecundidade, recrutamento, crescimento e mortalidade 

(Souza, 2007; Virillo et al., 2011). Características morfológicas e biométricas são bons 

descritores de estádios ontogenéticos, e a estrutura populacional com base em estádios têm 
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sido amplamente utilizadas em espécies tropicais (Araújo et al., 2005; Carvalho et al., 1999; 

Souza et al., 2000). 

Outras medidas relacionadas à forma como as plantas investem recursos no 

crescimento vertical (para elevar os órgãos fotossintética e/ou reprodutivos) e no crescimento 

em diâmetro (para suportar o peso do tronco), podem ser quantificadas por relações 

alométricas altura-diâmetro de acordo com modelos biomecânicos (Rich et al., 1986). Três 

modelos foram propostos para descrever o desenho mecânico das árvores. No modelo de 

similaridade geométrica (D ∝ H1), o crescimento em diâmetro é diretamente proporcional à 

altura de tal maneira que a estrutura principal permanece geometricamente semelhante 

(Norberg, 1988). O modelo de similaridade elástica (D ∝ H3/2) prevê que o diâmetro do 

tronco (D) cresce a uma proporção da altura (H) elevado a potência de 1.5 para evitar 

deformações causada pelo próprio peso (Macmahon, 1973). No modelo de estresse constante 

(D ∝ H2), o diâmetro cresce a uma proporção do quadrado da altura, para resistir à tensão 

gerada pelo vento (Dean & Long 1986). Em florestas tropicais pluviais e temperadas, o 

modelo de similaridade geométrica descreve o padrão de crescimento de árvores de rápido 

crescimento, tais como indivíduos jovens de espécies de dossel e subdossel (King, 1996; 

Niklas, 1995; Olesen, 2001) e indivíduos adultos de árvores pioneiras (Alvarez-Buylla and 

Martinez-Ramos, 1992; Sposito and Santos, 2001). Enquanto os modelos de similaridade 

elástica e de estresse constante, explicaram com sucesso os padrões de árvores 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, o padrão de 

crescimento não se encaixa em nenhum destes modelos e, conseqüentemente, seu uso tem 

sido criticado (e.g. Rich et al., 1986; Sterck and Bongers, 1998).  

Quando variações na alometria do tronco são investigadas durante a ontogenia, 

diferentes estratégias de crescimento tornam-se evidentes (Rich et al., 1986). Padrões 

alométricos de árvores das florestas de clima temperado e tropical podem variar entre 

espécies, ou durante a ontogenia de uma única espécie, devido às diferentes necessidades de 

luz para a sobrevivência, crescimento e reprodução, em resposta a variações na 

disponibilidade vertical de luz (King, 1996; Niklas, 1995; Olesen, 2001; Rich et al., 1986; 

Sterck and Borgers, 1998). O incremento em diâmetro aumenta com o transcurso da 

ontogenia, como uma estratégia de investimento em altura para melhor captação de luz nos 

estádios iniciais. Desvios desse padrão foram registrados nos juvenis de algumas árvores 

pioneiras que apresentam elevado crescimento em diâmetro, de modo que quando aparecem 



 33 

lacunas por ocasião da queda de árvores elas podem apresentar um rápido crescimento em 

altura (Rich et al., 1986; Sposito and Santos, 2001). 

Nas florestas temperadas e tropicais pluviais, variações na alometria do tronco durante 

a ontogenia das árvores são frequentemente associadas com a disponibilidade de luz, mas 

como varia a alometria durante a ontogenia de uma árvore dominante na caatinga, vegetação 

decídua espinhosa (deciduous thorny woodland - DTW)? Nas florestas tropicais pluviais, as 

árvores são sempreverdes e altas, a competição por luz é intensa no sub-bosque, e o 

investimento em crescimento vertical e horizontal é vital para o estabelecimento dos 

indivíduos (Poorter et al., 2006). Em contraste, tem sido especulado que a luz não é um 

recurso limitante nas formações sazonais secas devido a fisionomia mais aberta da vegetação 

e ao baixo porte das árvores (Archibald and Bond, 2003; Martínez and Jorge, 2003). 

Entretanto, a dinâmica de germinação, estabelecimento e crescimento das plantas nesses 

ambientes sazonais secos ocorre durante um curto período chuvoso, quando água e nutrientes 

estão disponíveis, mas a quantidade de luz pode ser reduzida e a sua qualidade ao nível do 

solo modificada (Rincón and Huante, 1993). Além disso, mesmo as DTW são susceptíveis de 

ter alterações na distribuição de luz sobre o perfil da vegetação, com mais luz na parte 

superior, constituindo assim um gradiente de luz. 

Há variação de luz na DTW suficiente para induzir a expressão de estrutura 

populacional e relações alométricas semelhantes as encontrados em árvores tolerantes à 

sombra das florestas pluviais? Se assim for, uma árvore de dossel da DTW deve ter estrutura 

ontogenética e relações alométricas semelhantes às observadas em árvores não pioneiras de 

florestas pluviais, que são: (1) grande proporção de indivíduos nos estádios ontogenéticos 

iniciais e poucos indivíduos nos estádios finais, e (2) grande crescimento em altura de acordo 

com o modelo de similaridade geométrica nos estádios iniciais, e elevado crescimento em 

diâmetro de acordo com o modelo de similaridade elástica nos estádios finais. Embora não 

tenhamos conhecimento de quaisquer estudos sobre as condições de luz na DTW, é provável 

que os estádios iniciais de árvores prosperem em condições que são muito diferentes das 

condições 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 não se sabe se os modelos 

biomecânicos correspondem bem à alometria do tronco de árvores da DTW. Na verdade, 

modelos biomecânicos foram freqüentemente testados em árvores da floresta de clima 

temperado e tropical, mas os testes de sua validade em espécies de vegetação sazonais secas 

tropicais é quase ausente. Um estudo (Dodonov et al. 2011) relataram que esses modelos não 
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se aplicam a algumas espécies lenhosas do cerrado brasileiro. Além disso, se as árvores de 

dossel da DTW têm estrutura ontogenética e padrões alométricos semelhante aos de árvores 

das floresta pluviais, isso indica que, em ambas as formações os ambientes de luz são 

semelhantes ou que o crescimento da forma de vida árvore está sujeito a restrições 

biomecânicas semelhantes (Niklas, 1995)? 

Nosso objetivo foi abordar a hipótese de que o crescimento das árvores está sujeito às 

mesmas restrições biomecânicas onde quer que ocorra. Se a hipótese estiver correta, a 

trajetória ontogenética de uma árvore de dossel da DTW deve ser semelhante ao de uma 

árvore do dossel da floresta pluvial. Para examinar esta previsão foi investigada a estrutura 

ontogenética e a relação altura-diâmetro durante a ontogenia de Cordia oncocalyx Allemão 

(Boraginaceae), uma árvore endêmica e dominante na DTW do nordeste do Brasil. À medida 

que investigamos essa hipótese pretendemos discutir o significado ecológico das alterações 

morfológicas e biométricas durante a ontogenia em árvores de dossel da DTW. 

 

 

2. Métodos 

2.1. Área de estudo e espécie focal 

Nossa área de estudo é localizada na Reserva Natural Serra das Almas (5º6’58.1”S e 

40º52’19.4”W) no município de Crateús, estado do Ceará, na região tropical semiárida do 

nordeste Brasileiro. É localizada a 368 m acima do nível 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-árido quente com chuvas de verão e inverno seco) 

de acordo com a classificação de Köppen-Geiger (Peel et al., 2007); possui duas estações, 

uma seca e outra chuvosa, com curtos períodos de chuva na estação chuvosa, chuvas erráticas 

na seca e uma ocorrência imprevisível de anos secos. A média anual de temperatura é de 

27oC, variando de 25oC nos meses mais frios (março a junho) a 30oC nos meses mais quentes 

(outubro a dezembro). A média pluviométrica anual é de 683 mm distribuídos ao longo de 

dois a cinco meses (janeiro a maio), os quais contribuem geralmente com mais de 85% da 

precipitação total anual. A precipitação anual é bastante variável; por exemplo, em 2010, a 

precipitação total foi de 440 milímetros e, em 2009 e 2011 foi de 1107 e 843 mm, 

respectivamente. Os dados climáticos foram fornecidos pelo Instituto Nacional de 

Meteorologia (INMET). 

A vegetação predominante na região semiárida 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 área estudada possui 

fisionomia arbóreo-arbustiva e é uma “deciduous thorny woodland” (DTW) com cobertura de 

dossel de 61-88 % composto de árvores e arbustos. A maioria das espécies lenhosas tem 

altura média (3-4m) com alguns indivíduos atingindo alturas > 8m. A maior riqueza de 

espécies é de um componente herbáceo, que é sazonal e composto principalmente por 

terófitos. O componente lenhoso é decíduo, composto por 25 espécies fanerófitas, das quais 

Croton blanchetianus Baill., Mimosa caesalpiniifolia Benth., Croton adenocalyx Baill, 

Bauhinia cheilantha Bong. e Cordia oncocalyx Allemão são as mais abundantes (Costa and 

Araújo, 2012). 

Cordia oncocalyx Allemão, (Boraginaceae) é um mesofanerófito que ocorre nos solos 

raros das terras baixas do embasamento cristalino (< 500 m). É endêmica da caatinga do 

nordeste semiárido do Brasil (Silveira et al., 2005). Tem uma copa coberta com folhas durante 

a estação chuvosa e lança sua folhagem na estação seca. Suas flores são dispostas em 

inflorescências do tipo, o fruto é do tipo nuculanium indeiscente com uma a quatro sementes 

dentro e envolto por um cálice accrescente (Silva e Machado, 1997). Cordia oncocalyx tem 

fenodinâmica regular com produção anual de flores entre fevereiro e maio (pers. obs.). Ela é 

conhecida localmente como "pau-branco-preto", e é explorada por extrativismo devido ao 

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

 

2.2. Coleta e análise de dados 

Uma área de um hectare foi dividida em 100 parcelas permanentes, contíguas de 10 x 

10 m. Todos os indivíduos em cada parcela, exceto plântula, foram amostrados. Para a 

amostragem de plântulas, nos demarcamos subparcelas de 5 x 5 m em cada uma das 100 

parcelas. Iniciamos a amostragem em abril de 2009 (período chuvoso), que foi um ano atípico 

em que 95% dos 1107 mm de precipitação total caiu entre janeiro e maio. Todos os 

indivíduos enraizadas nas parcelas e subparcelas foram marcadas e classificadas de acordo 

com seu estádio ontogenético. Para classificar os estádios ontogenéticos examinamos a 

presença ou ausência de características morfológicas externas de acordo com Gatsuk et al. 

(1980): a) cotilédones; b) coloração do caule (se verde ou marrom); c) ramificações 

ortotrópicas ou plagiotrópicas; d) flores e frutos. Plântulas foram definidas de acordo com 

Garwood (1996), e o modelo arquitetural foi determinado de acordo com a chave de 

identificação proposta por Hallé et al. (1978). O número de plântulas, amostrada em 

subparcelas (25 m2), foi multiplicado por quarto, para permitir a comparação de densidade 

com os demais estádios amostrados em parcelas (100 m2). Todos os indivíduos marcados 
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foram examinados mensalmente de abril de 2009 até março de 2011. Durante este período, 

registramos o surgimento de novas plântulas, as mortes, os recrutamentos de um estádio 

ontogenético para o estádio seguinte, e a fenodinâmica da população. Nós usamos esses dados 

para apoiar a distinção entre os estádios ontogenéticos, mas os resultados não são 

apresentados aqui. 

Usamos um paquímetro digital para medir no nível do solo os diâmetros de caules 

menores que 150 mm e fita métrica para caules maiores. As medidas de perímetro foram 

posteriormente convertidas em diâmetro (D). Usamos canos de alumínio encaixáveis até oito 

metros para medir a altura (H), que definimos como a distância vertical do ponto de 

enraizamento da planta no solo até a extremidade de seu ramo mais alto. Para analisar a 

dispersão dos dados de diâmetro e altura em cada estádio ontogenético utilizamos o 

coeficiente de variação (CV), dado pela semi-amplitude do intervalo de confiança dividido 

pela mediana. A altura das plantas e o diâmetro dos diferentes estádios ontogenéticos foram 

comparadas por meio de diagramas de caixa (box-plots). 

Relações alométricas entre altura (H) e diâmetro (D) foram descritas pela regressão 

modelo II (standardized major axis - SMA) com dados transformados em log, para cada 

estádio separadamente e para todas os estádios conjuntamente. SMA é mais adequada do que 

a regressão “quadrados mínimos”, também chamada de regressão modelo I, e deve ser usada 

quando não há uma variável claramente independente e/ou quando as duas variáveis estão 

sujeitas a erros de medições (Henry and Aarssen, 1999). Comparamos os coeficientes 

alométricos das regressões entre os diferentes estádios ontogenéticos através de uma análise 

post-hoc de comparações múltiplas entre os grupos. Usamos teste F (p > 0.05) para comparar 

o coeficiente alométrico (b) da regressão com o coeficiente esperado pelos diferentes 

modelos: similaridade geométrica (b = 1.0, Norberg 1988), similaridade elástica (b = 0.66, 

Mcmahon 1973) e estresse constante (b = 0.5, Dean & Long 1986), obtidos quando o 

diâmetro é plotado no eixo X e a altura no eixo Y. Estas análises foram realizadas com o 

software SMATR 2.0 (Falster et al., 2006), e os gráficos foram feitos no ambiente R (R 

Development Core Team 2010). 

Para investigar a existência de um gradiente vertical de luz, nós medimos a radiação 

fotossinteticamente ativa a 1.30 m acima do solo e no nível do solo com sensores quantum LI-

191 acoplados a um data logger LI-1400. As medições da densidade de fluxo de fótons DFF 

(µmol.m-².s-¹) na faixa fotossinteticamente ativa, foram realizadas na estação chuvosa por um 

período de cinco dias, em cinco parcelas que eram representativas da vegetação 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 diferença entre a 

luz incidente acima dossel e que atingia a altura de 1.3 m acima do solo e no nível do solo. 

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

 

 

3. Resultados 

3.1 Estádios ontogenéticos 

Seis estádios foram caracterizados na população de C. oncocalyx (Fig. 1): 

Plântula: indivíduos germinados recentemente com caule tenro e verde, ortotrópico e 

sem ramificação, presença de cotilédones e presença ou não de folhas. Cotilédones e/ou uma a 

cinco folhas estavam presentes apenas durante o período chuvoso. As folhas são simples, 

obovadas a oblanceoladas, dispostas de forma alterna. Plântulas são fanerocotiledonar-

epigéia-cotilédones foliáceos (Garwood, 1996), pois os cotilédones são erguidos acima do 

nível do solo, fotossintetizantes e livres dos envoltórios da semente. 

Infante: caracterizado por um eixo ortotrópico castanho, aparentando lignificação, sem 

ramificação e sem cotilédones, com folhas simples, obovadas a oblanceoladas, filotaxia 

alterna espiralada. Os indivíduos desse estádio apresentaram no mínimo duas folhas 

definitivas (metafilos) em decorrência da perda dos eofilos, evidenciada por cicatrizes no 

caule. 

Juvenil: marcado pelo surgimento de eixos plagiotrópicos de primeira ordem, com 

folhas assumindo posição horizontal devido à torção dos pecíolos. A filotaxia alterna 

espiralada das folhas é mantida nos ramos plagiotrópicos. 

Imaturo: surgem verticilos de eixos plagiotrópicos com ramificações de segunda 

ordem (reiterações) e a distinção entre tronco (eixo ortotrópico) e ramos (eixos 

plagiotrópicos) torna-se aparente. Neste estádio o modelo arquitetural da espécie, identificado 

como modelo Prévost foi alcançado. Assim, o estádio imaturo foi caracterizado por uma 

arquitetura modular com dois tipos de módulos: um formando tronco e o outro formando 

ramos. O tronco é simpodial, com crescimento determinado tanto no módulo do tronco quanto 

nos módulos dos ramos. A ramificação dos eixos plagiotrópicos, também é modular, repete a 

estrutura do tronco principal e resulta em sucessivas repetições do modelo (Hallé et al., 1978). 

Virgem: caracterizado pelo aparecimento de ramos de terceira ordem ou superior; 

indivíduos com traços típicos de adultos, mas sem estruturas reprodutivas. A partir desse 

estádio observamos indivíduos com três tipos de troncos: (1) tronco único; (2) tronco único 

com eixo caulinares múltiplos (rebrotas) acima do nível do solo; e (3) tronco múltiplo, com 
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mais de um eixo caulinar que emerge no nível do solo. Nos casos 2 e 3, até três rebrotas foram 

observadas. 

Reprodutivo: ramos de terceira ordem ou superior com estruturas reprodutivas (flores 

e/ou frutos) presentes. Estruturas reprodutivas são hapaxânticas, pois, após um período de 

atividade vegetativa o meristema apical é completamente transformado em eixo floral (Hallé 

et al., 1978). O número de rebrotas desde a base do caule variou de um a quatro. 

Indivíduos de Cordia oncocalyx foram encontrados em alta densidade (4.230 

plants/ha-1) na população, com predomínio de indivíduos nos estádios infante (50.9%) e 

plântula (42.1%) (Tabela 1). O tamanho (altura e diâmetro) variou entre indivíduos de um 

mesmo estádio, especialmente em imaturo, virgem e reprodutivo, indicados pelos coeficientes 

de variação (Tabela 1). Apesar das sobreposições de tamanho entre indivíduos de estádios 

próximos, as medianas da altura e do diâmetro aumentaram progressivamente durante a 

ontogenia (Fig. 2). 

 

 

3.2. Relações alométricas e modelos biomecânicos 

Os coeficientes alométricos variaram significativamente entre os estádios 

ontogenéticos (F = 275.03; P = 0.001). Plântula, infante e imaturo tinham coeficiente ~ 1.0; 

imaturo, virgem e reprodutivo coeficiente ~ 0.5; e juvenil coeficiente ~ 1.5 (Tabela 2). Essas 

mudanças indicam que o crescimento foi inicialmente igualmente proporcional em altura e em 

diâmetro, então ele foi direcionado para a altura no estádio juvenil, e mudou para um grande 

crescimento em diâmetro nos estádios ontogenéticos finais. 

Embora a regressão tenha sido estatisticamente significativa em cada estádio 

ontogenético (P < 0.005), o coeficiente de determinação foi geralmente baixo, mas quando 

todos os estádios foram analisados conjuntamente, um alto valor de R2 (0.942) foi observado 

(Tabela 2, Fig. 3). Portanto, concluímos que a população teve apenas uma forma alométrica (b 

= 0.966). Isso significa que embora a alometria varie em cada estádio, ela não se altera 

durante a ontogenia, e a população apresenta crescimento em diâmetro um pouco maior do 

que o crescimento em altura. O coeficiente alométrico da população de C. oncocalyx foi 

estatisticamente diferente do previsto pelos três modelos biomecânicos: similaridade 

geométrica (F = 58.6; P = 0.000), similaridade elástica (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 fótons 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 nível do solo. Este é o primeiro registro de um gradiente vertical de luz 

no perfil da vegetação de caatinga. 

 

 

4. Discussão 

4.1 Estrutura ontogenética 

A maioria dos estudos anteriores em florestas temperadas e tropicais não adotam a 

abordagem ontogenética que adotamos aqui. Por exemplo, a maioria dos autores classificam 

como plântula qualquer planta com altura ≤ 0,5 m (e.g. Alvarez-Buylla and Martinez-Ramos, 

1992; Wright et al. 2003). Nós acreditamos que esta abordagem apresenta pelo menos dois 

possíveis problemas: (1) desconsidera o desenvolvimento ontogenético, uma vez que plantas 

de porte semelhante podem alcançar diferentes estádios ontogenéticos; e (2) adiciona ruído as 

análises alométricas, porque a classificação dos indivíduos em diferentes classes de tamanho 

para demonstrar relacionamentos alométricos, viola a exigência de independência entre as 

variáveis explicativas. A sobreposição de tamanho entre indivíduos de diferentes estádios de 

C. oncocalyx mostra que a altura e o diâmetro não são adequados para diferenciar estádios 

ontogenéticos. Sobreposição de tamanho entre estádios tem sido bastante observada em outras 

espécies tropicais (Araújo et al., 2005; Souza et al., 2000, 2008), reforçando a idéia de que o 

tamanho da planta não é diretamente relacionado com seu estádio ontogenético. 

Confirmando nossa primeira expectativa, registramos na população de C. oncocalyx 

alta proporção de indivíduos nos estádios ontogenéticos iniciais e poucos nos estádios finais. 

A alta densidade de infante indica que a formação de um banco de infantes é uma importante 

estratégia de regeneração da população, juntamente com a formação de um banco de sementes 

(dados não mostrados). Em florestas tropicais pluviais, um banco de plântulas (conceito 

ontogenético) é uma estratégia de sobrevivência esperada em ambientes de baixa 

luminosidade, e a alta densidade de plântulas é associada com padrões de frutificação em 

massa e longa duração do estádio plântula (Carvalho et al., 1999; Souza et al., 2000). Em 

contraste, em vegetações sazonais secas, Araújo et al. (2005) e Miranda-Melo et al. (2007) 

registraram que a densidade de plântula é menor que a de juvenil-1 (que corresponde a infante 

neste trabalho). De acordo com esses autores, isto é devido aos padrões supra-anuais de 

floração e frutificação, propagação vegetativa, e curta duração do estádio plântula. Uma vez 

que reprodução vegetação não ocorre em C. oncocalyx, e que a floração e frutificação são 

anuais (dados não mostrados), a alta concentração de infantes deve ser devido ao 

recrutamento anterior de plântulas que germinaram a partir do banco de sementes, que foi 
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acumulado ao longo de muitos eventos reprodutivos. De acordo com Araújo et al. (2005) e 

Cipriotti et al. (2008), o estresse hídrico é a principal causa de mortalidade nos estádios 

ontogenéticos iniciais de espécies de clima árido e semiárido. Portanto, a manutenção 

conjunta de um banco de sementes (Baskin and Baskin, 1989) e de um banco de infantes pode 

ser uma estratégia eficiente para a regeneração de populações de árvores que não se 

reproduzem assexuadamente e que prosperam em climas sazonais com chuvas irregulares e 

secas inter-anuais. 

Nós adaptamos o sistema de estádios ontogenéticos para incluir um estádio infante em 

C. oncocalyx porque os indivíduos já tinham perdido as características de plântulas, mas ainda 

não tinham adquirido traços de juvenis. Na arborigênese, que leva a árvore a expressar seu 

modelo arquitetural, o primeiro passo após o estádio de plântula é a adequação ao modelo, ao 

qual se segue uma ou mais etapas de metamorfose (Oldeman, 1990). Aqui, consideramos que 

a etapa de adequação ao modelo arquitetural se inicia no estádio infante, e as etapas da 

metamorfose se iniciam no estádio juvenil. Os estádios virgem e reprodutivo são 

diferenciados principalmente pela presença ou ausência de estruturas reprodutivas. Apesar de 

esse critério ser de difícil aplicação para espécies com floração supra-anual (Araújo et al., 

2005; Souza et al., 2000), ele foi apropriado para C. oncocalyx, por apresentar floração anual 

(observação pessoal). Vários estudos (por exemplo, Gatsuk et al. 1980; Hutchings 1997; 

Smirnova & Bobrovskii 2001; Sminorva et al 2002) reportaram que o estádios senil é 

esperado para populações antigas. Na população de C. oncocalyx investigada, a ausência de 

um período pós-reprodutivo (estádios subsenil e senil) indica que a população está em plena 

atividade reprodutiva. Menezes (2010) registrou que a presença de adultos de C. oncocalyx 

caracterizam os setores mais estáveis da comunidade local, devido a baixa taxa de 

mortalidade (somente um indivíduo morto em seis anos). Isto sugere que a população de C. 

oncocalyx ainda é jovem, cujos indivíduos mais velhos teriam se estabelecido na comunidade 

durante um processo de recuperação de distúrbios ocorridos num passado recente. A 

vegetação de caatinga na qual analisamos esta população é considerada conservada, mas foi 

transformada em reserva natural somente em 2000 (IBAMA N. 51/00), e embora registros 

históricos sejam ausentes, observamos sinais de distúrbios antrópicos, como corte seletivo de 

madeira, que era comum antes da criação da reserva. 
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4.2 Mudanças morfológicas e significado ecológico 

A variação morfológica geral nos diferentes estádios de C. oncocalyx, reflete 

diferenças na alocação de recursos, conforme previsto por Gatsuk et al. (1980) and Grubb 

(1977). No estádio infante de C. oncocalyx, a não sobreposição das folhas decorrente da 

disposição espiralada pode ser considerada uma estratégia de otimização fotossintética devido 

ao padrão não ramificado desse estádio. No estádio juvenil, a torção dos pecíolos e a 

disposição horizontal das folhas nos primeiros ramos plagiotrópicos podem aumentar a 

eficiência fotossintética e, consequentemente, favorecer o acúmulo de biomassa necessário 

para passar ao estádio imaturo, quando o modelo arquitetural da espécie é completado. Essas 

observações, juntamente com o modelo arquitetural Prévost, indicam que a luz pode ser um 

fator limitante para os estádios 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 orientação plagiotrópica dos ramos, com clara distinção 

entre tronco e ramos a partir do inicio do desenvolvimento, parece favorecer a sobrevivência 

dos indivíduos em ambientes com menor luminosidade, como nos estratos inferiores da 

floresta tropical pluvial (Hallé et al., 1978). Essa estratégia tem sido confirmada para árvores 

de florestas tropicais pluviais com ramificações plagiotrópicas nos estádios iniciais que 

tiveram crescimento mais lento e foram mais tolerantes à sombra do que aquelas que não 

tinham tais ramificações (Coomes and Grubb 1998). O fato de a arquitetura Prévost também 

ocorrer em uma espécie de DTW pode indicar que esse modelo é intrínseco a grupos 

taxonômicos melhor adaptados a ambientes florestais (uma vez que o gênero Cordia tem 

poucas espécies na caatinga), ou pode indicar que mesmo árvores de formações xerófilas 

podem ser influenciadas pela disponibilidade de luz nos seus estádios ontogenéticos iniciais. 

Luz é um recurso limitante em florestas tropicais pluviais, nas quais cerca de 1-2% da 

radiação incidente no dossel chega ao chão da floresta, e o sucesso no estabelecimento das 

espécies é, em grande parte, determinado pelas formas apresentadas ao longo da ontogenia em 

resposta a essa limitação de luz (Poorter et al., 2006; Sterck and Bongers, 1998). Em 

vegetações sazonais secas, a luz não tem sido reportada como um recurso limitante, e 

variações na forma de crescimento das plantas têm sido explicadas como respostas à pressão 

seletiva de incêndios e grandes herbívoros (Archibald and Bond, 2003), ou à disponibilidade 

hídrica (Martínez and Jorge, 2003). Porém, a dinâmica de germinação, estabelecimento e 

crescimento das plantas de formações sazonais secas ocorre durante o curto período chuvoso, 

quando a disponibilidade de água e nutrientes não são drasticamente limitadas, mas a 

irradiância pode ser reduzida, e a qualidade da luz no nível do solo modificada (Rincón 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 formações decíduas, no 

México. Nós registramos que do total de luz fotossinteticamente ativa que atinge o dossel, 

somente 6.2% atinge a vegetação a 1.30 m e 4.7% chega ao solo. O gradiente de luz que 

registramos suporta a idéia de que diferenças na disponibilidade vertical de luz também 

podem ocorrer em vegetações sazonais de clima seco e que o abundante componente herbáceo 

e a produção de folhas do componente lenhoso durante a estação chuvosa podem limitar a 

disponibilidade de luz e influenciar o crescimento inicial de plantas lenhosas da caatinga. 

Portanto, a arquitetura dos indivíduos nos estádios infante, juvenil e imaturo de C. oncocalyx 

devem refletir estratégias de otimização fotossintética associadas a diferentes condições de luz 

nos estratos inferiores da vegetação. Diante disso, a produção de mudas e o plantio desta 

espécie para restaurar áreas degradadas devem considerar que o excesso de luz nos estádios 

iniciais de desenvolvimento pode prejudicar o estabelecimento das plantas. 

 

 

4.3 Relações alométricas e modelos biomecânicos 

Contrário a nossa segunda expectativa (grande investimento em altura nos estádios 

iniciais e em diâmetro nos estádios finais), os coeficientes alométricos de C. oncocalyx 

indicaram um grande crescimento em altura apenas no estádio intermediário (juvenil), um 

crescimento proporcional em altura e diâmetro nos estádios iniciais, e um elevado 

crescimento em diâmetro nos estádios finais. Crescimento em diâmetro nos estádios iniciais 

também foi registrado por Sposito and Santos (2001) em espécies pioneiras, estratégia que 

permite a formação de uma base de tronco para suportar o rápido crescimento em altura que 

ocorre por ocasião da abertura de clareiras em florestas pluviais. Em geral, árvores pioneiras 

de florestas pluviais apresentam crescimento ajustado ao modelo de similaridade geométrica 

ao longo de toda a ontogenia, e são mais propensas a falhas mecânicas e tombamentos 

(Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992; Sposito & Santos 2001). Em vegetações sazonais 

secas, a probabilidade de morte por ruptura do caule é baixa em função da alta relação 

raiz/parte aérea, que contribui para a estabilidade mecânica das árvores e, como consequência, 

a maior parte da mortalidade é de indivíduos mortos em pé Dickinson et al., 2001). Na DTW 

do nordeste Brasileiro, mortos em pé formam a maior proporção de árvores mortas da 

comunidade (Menezes, 2010). O investimento em diâmetro no início da ontogenia de C. 

oncocalyx pode ser associado com uma necessidade de suportar folhas grandes na fase infante 

e é provável que reflitam um crescimento lento e tolerante ao sombreamento. Além disso, a 
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elevada concentração de infantes e a reduzida densidade de juvenis sugerem que fatores 

abióticos (por exemplo água, luz) e/ou fatores bióticos (por exemplo, competição, predação) 

podem afetar o crescimento de infantes e limitar seu recrutamento para o estádio juvenil. 

Estudos têm registrado que espécies tipicamente tolerantes à sombra (árvores não pioneiras de 

florestas pluviais), têm estratégias de crescimento lento na sombra e por isso são capazes de 

sobreviver no sub-bosque até que sejam capazes de crescer e alçancar o dossel (Shukla and 

Ramakrishnan, 1986). Nos juvenis de C. oncocalyx, a alocação de recursos parece ser 

redirecionada do crescimento em diâmetro para o crescimento em altura. A diminuição 

acentuada do crescimento em diâmetro pode indicar uma estratégia de ocupação vertical e 

horizontal, uma vez que as ramificações plagiotrópicas surgem nesse estádio. Sterck and 

Bongers (1998) destacaram que os indivíduos menores apresentam um maior crescimento em 

altura ou na formação de ramos para aumentar a captação de luz. Assim, a ocupação dos 

espaços vertical (crescimento em altura) e lateral (ramificações) é uma estratégia de 

crescimento adotada por C. oncocalyx, para alcançar os estratos mais elevados da vegetação, 

nos estádios juvenil e imaturo, enquanto a ocupação definitiva do espaço vertical e horizontal 

ocorre nos estádios finais, quando ocorre um maior crescimento em diâmetro. 

Henry and Aarssen (1999) afirmaram que os maiores investimentos em diâmetro nos 

estádios finais podem minimizar o risco de tombamento associado principalmente com a 

expansão da copa e não com o crescimento em altura como previsto pelos modelos 

biomecânicos. Esse parece ser o caso de C. oncocalyx, uma vez que o coeficiente alométrico 

da população não se ajustou a nenhum dos três modelos biomecânicos. Além disso, a 

densidade de árvores é menor em DTW do que em florestas tropicais pluviais, oferecendo 

mais espaço para incrementos maiores de crescimento em diâmetro em relação à altura 

(Henry and Aarssen, 1999). Os baixos coeficientes alométricos (b < 0.5) que nós registramos 

para os estádios virgem e reprodutivo, indicam que os indivíduos desses estádios continuam 

crescendo em diâmetro mesmo depois de alcançar o dossel. Esse fenômeno (de crescimento 

em diâmetro após a árvore ter alcançado a altura máxima) é descrito como uma relação 

assintótica de altura-diâmetro (Thomas, 1996). Nas vegetações sazonais secas, a escassez de 

água pode levar à embolia do xilema, principalmente em maiores alturas, o que pode limitar o 

crescimento em altura, mas não em diâmetro (Bullock 2000). Considerando nossos resultados, 

nós sugerimos que a relação altura-diâmetro de árvores em DTW pode estar relacionada à 

disponibilidade de espaço e restrições hídricas, em vez de falha mecânica. Futuros estudos 

poderão investigar essa hipótese. 
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Nossos resultados reforçam as críticas aos modelos biomecânicos feitas por outros 

autores (Dodonov et al., 2011; Rich et al., 1986; Sposito and Santos, 2001; Sterck and 

Bongers, 1998). Em um estudo de relações alométricas de árvores no cerrado Brasileiro, 

Dodonov et al. (2011) concluiu que o maior crescimento em altura em relação ao diâmetro é 

uma resposta aos incêndios recorrentes e não à restrições mecânicas. Não temos 

conhecimento de qualquer estudo comparando freqüência de fogo entre a caatinga e o 

cerrado, mas enquanto o fogo tem sido considerado um fator-chave na evolução no cerrado 

Simon et al. 2009), ele não tem sido relacionado à caatinga (e.g. Dupont et al. 2010). Uma vez 

que o padrão de crescimento alométrico que encontramos para C. oncocalyx diferiu daqueles 

observados em árvores de cerrado e de florestas pluviais, nossos resultados não confirmam a 

hipótese de que os modelos alométricos de árvore seriam independente do tipo de formação 

vegetacional. 
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Tabela 1 

Estrutura ontogenética e biometria de Cordia oncocalyx Allemão. N = número de indivíduos; 

(%) = porcentagem de indivíduos; Min = mínimo; Max = máximo; M = mediana; CV = 

coeficiente de variação (semiamplitude do intervalo de confiança / mediana). 

 

  Diâmetro basal (cm) Altura da planta (m) 

 N (%) Min Max M CV Min Max M CV 

Plântula* 1780 (42.1) 0.04 0.29 0.15 2.2 0.02 0.11 0.07 2.2 

Infante 2152 (50.9) 0.11 1.53 0.42 2.2 0.05 1.14 0.16 3.4 

Juvenil 86 (2.0) 0.85 2.08 1.23 4.0 0.44 2.00 0.97 5.9 

Imaturo 16 (0.4) 1.49 3.81 2.43 13.0 1.19 3.00 2.25 12.5 

Virgem 33 (0.8) 3.50 31.83  8.60 33.6 3.00 8.00 6.00 9.7 

Reprodutivo 163 (3.8) 9.87 84.03 35.97 6.0 7.00 13.00 10.00 1.8 

* o número de plântulas (amostrado em 0.25 ha) foi multiplicado por quarto para comparação 

com os demais estádios amostrados em 1 ha. 

 
 

 



 50 

Tabela 2 

Regressão SMA entre altura (H) e diâmetro (D) após transformação log (log H = log A + B 

log D) para os estádios ontogenéticos de Cordia oncocalyx Allemão. B = coeficiente 

alométrico, CI = intervalo de confiança, A = intercepto, R2 = coeficiente de determinação. 

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

 

Estádios B CI 95% (B) A CI 95% (A) R2 

Plântula 1.055 a 0.965 to 1.154 -0.299 -0.379 to 0.218 0.086 

Infante 1.102 a 1.080 to 1.124 -0.336 -0.345 to -0.327 0.784 

Juvenil 1.497 b 1.279 to 1.753 -0.160 -0.191 to -0.130 0.469 

Imaturo 1.096 ab 0.713 to 1.681 -0.107 -0.297 to 0.083 0.407 

Virgem 0.486 c 0.354 to 0.665 0.234 0.071 to 0.397 0.235 

Reprodutivo 0.296 d 0.256 to 0.342 0.537 0.471 to 0.604 0.138 

Todos juntos 0.966 0.958 to 0.975 -0.379 -0.385 to -0.374 0.942 
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Figura 1. Estádios ontogenéticos de Cordia oncocalyx Allemão. (A) Plântula com 

cotilédones e primeiras folhas. (B) Infante sem cotilédones e com folhas alternas espiraladas. 

(C) Juvenil com primeiras ramificações plagiotrópicas. (D) Imaturo com ramificações de 

segunda ordem (reiterações) e realização do modelo arquitetural Prévost. (E) Virgem com 

ramificações de terceira ordem ou superior. (F) Reprodutivo com ramificações de Terceira 

ordem ou superior e presença de flores, frutos ou cicatrizes dessas estruturas. Detalhe: cálice 

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

oncocalyx Allemão: PL = plântula, IN = infante, JU = juvenil, IM = imaturo, VI = virgem e 

RE = reprodutivo. 
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Figura 3. Relação Altura-Diâmetro de Cordia oncocalyx Allemão. O coeficiente alométrico 

foi estimado através de regressão SMA. N = 2.895 indivíduos. 
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3 MANUSCRITO II 

 

 

 

 

 

As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais decíduas respondem de 

forma similar aos pulsos de precipitação? 
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As fenofases vegetativas e reprodutivas de espécies tropicais decíduas respondem de 

forma similar aos pulsos de precipitação? 
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Resumo 
Árvores decíduas com madeira de alta densidade de regiões tropicais sazonais secas 
respondem a sazonalidade pluviométrica com sincronia populacional na expressão das 
fenofases. Entretanto, elas podem apresentar diferenças interanuais na sincronia e intensidade 
das fenofases como estratégias frente à grande variação na duração e intensidade dos pulsos 
de chuva. Porém, permanece desconhecido como as fenofases de árvores decíduas do 
semiárido brasileiro respondem a essas variações pluviométricas. Nós acompanhamos a 
fenologia de Cordia oncocalyx em uma vegetação lenhosa decídua espinhosa (caatinga), de 
abril de 2009 a março de 2011, e correlacionamos com precipitação, umidade do solo, 
temperatura e fotoperíodo. Os anos chuvosos de 2009 e 2011 apresentaram maior duração dos 
pulsos e menor frequência de interpulsos, mas em 2010, houve menor duração dos pulsos e 
menor precipitação total. A estatística circular demonstrou brotação seguida de floração e 
frutificação no período chuvoso, queda de folhas e dispersão de frutos no período seco. As 
fenofases vegetativas e reprodutivas responderam similarmente aos pulsos de chuva, com 
ajuste na época, duração e intensidade, correlacionadas com variações na precipitação e 
umidade do solo, excluindo o fotoperíodo como gatilho. O desfolhamento total ocorreu nos 
meses mais secos de cada ano, novembro a dezembro/2009 e agosto a outubro/2010. O 
brotamento esporádico 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 redução na floração e, apesar do baixo percentual de 
frutificação, registramos alta densidade de frutos no banco do solo. Menor sincronia, 
separação temporal de fenofases e estoque de frutos no banco do solo, foram estratégias de 
distribuição de risco adotadas pela população no ano seco, o que sugere variabilidade 
intrapopulacional nas respostas ao estresse hídrico. Acreditamos que essa plasticidade 
contribui para a alta densidade da espécie na caatinga. 
 
Palavras-chave: assincronia; estatística circular; decídua; fenologia; distribuição de risco; 
sazonalidade. 
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1. Introdução 
O crescimento e a reprodução em plantas de regiões sob climas áridos e semi-áridos 

tropicais são limitados pela oferta do recurso água, pois a precipitação é escassa e os pulsos de 

chuva apresentam grande variação intra e interanual (Chesson et al., 2004). As espécies que 

ocorrem nesses ambientes apresentam múltiplas estratégias, consideradas dispersão de risco, 

para garantir a persistência e o sucesso reprodutivo dos indivíduos, 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 os anos de escassez (Facelli et al., 2005). 

Nesse contexto, os processos fenológicos são importantes componentes do fitness das 

plantas, pois a época e duração 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 relação da fenologia com os fatores climáticos, pode-se inferir o quanto os efeitos 

da escassez ou abundância de recursos afetam a reprodução e a regeneração das populações 

(Kelly and Sork, 2002). Essas informações são fundamentais tanto para compreender o 

comportamento atual, quanto para prever as respostas das espécies às futuras mudanças 

climáticas (Walther et al., 2002), especialmente para as plantas de florestas sazonais secas, 

que apresentam padrões fenológicos predominantemente governados por fatores abióticos 

(Sarmiento and Monasterio, 1983; Van Schaik et al., 1993). 

Na flora lenhosa desses ambientes, predominam espécies decíduas com produção de 

folhas, flores e frutos correlacionadas com a precipitação (Singh and Kushwaha, 2005). 

Porém, há espécies, em que as fenofases não respondem diretamente aos pulsos de 

precipitação e sim a variações, mesmo que pequenas, no fotoperíodo e na temperatura 

(Borchert et al., 2005; Elliott et al., 2006; Rivera et al., 2002). Essas espécies possuem raízes 

profundas, armazenam água na raiz ou têm madeira de baixa densidade, características que 

conferem independência dos pulsos de precipitação para o desencadeamento das fenofases 

(Borchert, 1994; Borchert et al., 2002; De Bie et al., 1998; Reich and Borchert, 1984). 

As árvores decíduas com madeira de alta densidade, que ocorrem nas regiões tropicais 

sob clima sazonal, respondem a sazonalidade pluviométrica com sobreposição entre as 

fenofases vegetativas e reprodutivas (Bullock and Solis-Magallanes, 1990) e sincronia 

populacional na expressão das fenofases, como estratégias para otimizar o fitness dos 

indivíduos que devem fazer uso rápido da água disponível durante os curtos períodos de 

chuva, enquanto, a assincronia é mais comum nas brevedecíduas e sempreverdes (Devineau, 

1999; Mahall et al., 2010; Sayer and Newbery, 2003; Williams et al., 1997). Porém, esse 
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comportamento fenológico pode ser afetado por variações pluviométricas interanuais. 

Seghieri et al. (1995) observaram que espécies decíduas diminuíram a sincronia da floração 

em anos de reduzida precipitação. Pavón and Briones (2001), Yadav and Yadav (2008) 

registraram que em anos com precipitação abaixo da média, houve atraso e redução na 

produção de folhas, flores e frutos, além de um maior período de caducifólia. Assincronia na 

floração ou no brotamento de folhas parecem ser respostas das espécies de savanas a 

distúrbios locais, tais como fogo ou seca (Devineau 1999). Contudo, ainda não há consenso 

sobre tais repostas fenológicas, pois Seghieri et al. (2009), baseados nas taxas de produção de 

folhas, flores e frutos, afirmam serem as fenofases vegetativas, as mais afetadas pela 

diminuição da precipitação. 

A vegetação predominante no semiárido brasileiro, conhecida localmente como 

caatinga, possui fisionomias “savanna”, “scrubland” e “woodland” (Cole, 1960). Em uma 

classificação global é incluída no bioma “woody savanna” (Woodward et al., 2004). 

Corroborando estudos em outras regiões sazonais secas, autores têm relatado que na caatinga, 

as fenofases das espécies decíduas com madeira de alta densidade são desencadeadas 

principalmente pela precipitação (Machado et al., 1997; Lima and Rodal, 2010). A questão 

que permanece é: quais são os efeitos da variação intra-anual e interanual da precipitação na 

fenodinâmica de populações arbóreas da caatinga que expressam as fenofases durante o 

período chuvoso? 

A caatinga ocorre sobre solos rasos, com baixa capacidade de armazenamento de água 

e precipitação bastante variável (Sampaio, 1995). Levando isso em conta, esperamos que 

populações de espécies decíduas apresentem baixa sincronia nas fenofases vegetativas e 

reprodutivas e estoque no banco de sementes do solo, como estratégia de distribuição de riso, 

em anos de seca (quando a precipitação está abaixo da média histórica anual e há mais 

interpulsos no período chuvoso), em oposição à alta sincronia e elevadas taxas reprodutivas 

em anos chuvosos. Para testarmos essas previsões, analisamos a fenodinâmica de uma 

população adulta de Cordia oncocalyx, árvore com alta densidade da madeira, endêmica, 

abundante e característica da vegetação de caatinga, visando responder as seguintes questões: 

(i) quais variáveis abióticas (precipitação, temperatura e fotoperiodo) desencadeiam as 

fenofases? (ii) variações na quantidade e na duração dos pulsos e interpulsos de precipitação, 

afetam o período de início, a duração, a sincronia e a intensidade das fenofases vegetativas e 

reprodutivas de forma similar? e (iii) como as variações pluviométricas interanuais afetam o 

fitness reprodutivo dos indivíduos desta espécie? 
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2. Material e Métodos 

2.1. Descrição da espécie e da área de estudo 

Cordia oncocalyx Allemão (Boraginaceae) é um mesofanerófito que ocorre nas terras 

baixas (<500 m) sobre solos rasos do embasamento cristalino no semiárido do Brasil. Tem 

distribuição restrita (30-70S e 370-410W), apresenta flores dispostas em inflorescências do tipo 

tirso, o fruto é do tipo nuculanium (Spjut, 1994), contém de uma a quatro sementes e é 

envolto por um cálice acrescente que auxilia na dispersão anemocórica (Silva and Machado 

1997). C. oncocalyx é uma das espécies mais abundantes na área estudada (Costa and Araújo, 

2011 in press), possui madeira de alta densidade 0,70 g.cm-3 (Carvalho 2008) e é explorada 

por extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagístico 

(Lorenzi, 2009). A população analisada está situada na caatinga (vegetação lenhosa decídua 

espinhosa) da Reserva Natural Serra das Almas (5º6’58.1”S e 40º52’19.4”W), a 368 m.n.m. 

O clima regional é do tipo BSh (semiárido quente com chuvas de verão e invernos 

secos) pelo sistema de Köppen-Geiger (Peel et al., 2007). O diagrama climático da série 

histórica (1978-2008) demonstra que há um período chuvoso (janeiro a maio) e outro seco 

(junho a dezembro) bem definidos (Figura 1). A precipitação média anual é de 683 mm, 

porém, apresenta-se bastante variável entre os anos, podendo ocorrer anos com precipitação 

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 27oC, apresenta pequena 

variação anual, oscila de 21oC nos meses mais frios (março a junho) a 36oC nos meses mais 

quentes (outubro a dezembro). Quanto ao fotoperíodo, a variação anual é em torno de 36 

minutos. O dia com menor duração ocorre em junho (11:49h), inverno no hemisfério sul, e o 

dia de maior duração ocorre em dezembro (12:25h), verão no hemisfério sul. Os dados de 

precipitação e temperatura foram obtidos da estação climatológica do Instituto Nacional de 

Meteorologia (INMET), instalada no município de Crateús, em altitude similar à da área de 

estudo e distante apenas 25 km. O fotoperíodo diário e mensal foi calculado a partir de Lammi 

(2009). Analisamos também a disponibilidade hídrica do solo através de coletas mensais de 

alíquotas deformadas de solo. A área de um hectare foi estratificada em três porções: norte, 

centro e sul e, em cada porção sorteamos três parcelas de 10 x10 m, com o intuito de distribuir 

os pontos de coleta de forma que a área total fosse bem representada. Avaliamos o teor de 

água das alíquotas retiradas no centro de cada parcela por meio da diferença entre peso fresco 

e peso seco. A umidade média do solo apresentou correlação positiva com a precipitação 

(rs=0.8625; p<0,001), atingiu os valores mais baixos, menos do que 6% de teor de água, no 

período seco. 
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2.2. Acompanhamento fenológico 

Sorteamos 30 indivíduos adultos reprodutivos, que apresentaram alturas entre 8.5 a 12 

m e diâmetro no nível do solo entre 13.7 a 70.1 cm, presentes na área de um hectare. Esta área 

está dividida em 100 parcelas contiguas de 10 x 10 m. Os 30 indivíduos selecionados foram 

monitorados mensalmente durante 24 meses, no período de abril de 2009 a março de 2011, 

com auxílio de binóculo, durante o período diurno, das 7 às 17 horas. Para cada indivíduo, 

observamos três fenofases vegetativas: brotamento de folha, folha adulta e queda de folha; e 

três fenofases reprodutivas: flor aberta, fruto imaturo e fruto maduro. Consideramos 

brotamento a presença de folhas pequenas com coloração verde-claro, tanto na presença de 

folhas adultas quanto após o período de deciduidade foliar total. A queda de folhas foi 

demarcada pelo visível desfolhamento da copa, presença de folhas amarelas, queda de folhas 

com facilidade ao ventar. Flor aberta foi caracterizada pelo período em que a árvore apresenta 

flores em antese. Frutos imaturos foram caracterizados pela presença de frutos em 

desenvolvimento, marcados pela formação de frutos visíveis de coloração verde, e frutos 

maduros quando os diásporos apresentavam coloração marrom e estavam prontos para 

dispersão. 

 

2.3. Análise dos dados 

Para sabermos quais dos fatores abióticos: precipitação, umidade do solo, temperatura 

e fotoperíodo apresentam correlação com o desencadeamento das fenofases vegetativas e 

reprodutivas, analisamos a relação destas variáveis no mês de ocorrência do evento fenológico 

e no mês anterior a ocorrência do evento fenológico com a atividade e a intensidade de cada 

uma das fenofases, através do teste de correlação de Spearman (rs). 

Para investigar se o início, a duração, a sincronia e a intensidade das fenofases 

vegetativas e reprodutivas são similarmente afetadas pelas variações na duração e distribuição 

dos pulsos de precipitação, seguimos as recomendações de Heideman (1989). Esse autor 

sugere a utilização dos índices de atividade e intensidade, uma vez que o pico de atividade 

reflete o número máximo de indivíduos que apresentam a fenofase, mas não necessariamente 

com a intensidade máxima, a qual pode ocorrer sem que a fenofase seja expressa por todos os 

indivíduos da amostra. Para a análise dos percentuais de atividade, registramos apenas a 

presença e a ausência das fenofases em cada período de observação. Consideramos: a) 

assincronia, quando < 20% dos indivíduos apresentaram a fenofase, b) sincronia baixa 20-

60% de indivíduos na fenofase e, c) sincronia alta > 60% dos indivíduos 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 = 1 a 25%; 2 = 26 a 50%; 3 = 51 a 75% e 4 = 76 a 100%. Os percentuais de atividade e 

intensidade foram analisados por meio de fenogramas. 

Para verificar a existência de sazonalidade na expressão das fenofases vegetativas e 

reprodutivas, elaboramos histogramas circulares com as distribuições de freqüências dos 30 

indivíduos nos períodos: 1) abril/2009 a março/2010 e 2) abril/2010 a março/2011. 

Consideramos freqüência de ocorrência a proporção de indivíduos em cada fenofase. Os 

meses foram convertidos em ângulos, em intervalos de 30° e em seguida calculamos: o 

ângulo médio ou data média (µ), a concentração do evento ao redor desta data (r) e o desvio 

padrão circular (dp). O ângulo médio (µ) é o período em torno do qual uma determinada 

fenofase foi registrada na maioria dos indivíduos. A posteriori, fizemos o teste de Rayleigh (z) 

para determinar a significância do ângulo. No caso do ângulo médio ser significativo, indica 

sazonalidade na fenofase. A intensidade de concentração em torno do ângulo médio, indicado 

por r, varia de 0 (atividade fenológica distribuída uniformemente ao longo do ano) a 1 

(atividade fenológica concentrada em um período do ano). Para tais análises utilizamos o 

programa ORIANA 3 (Kovach, 2007). 

Para saber se e como as variações pluviométricas interanuais afetam o fitness 

reprodutivo dos indivíduos, quantificamos o número de frutos recém dispersos através da 

chuva de diásporos e o número de frutos acumulados no banco de diásporos do solo. Para a 

chuva de diásporos, selecionamos 50 parcelas com numeração ímpar na área 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 número de frutos em cada coletor. Para a coleta do banco de 

diásporos do solo, utilizamos as outras 50 parcelas, de numeração 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 início do período de germinação das sementes. 

 

 

3. Resultados 

3.1. Fenofases vegetativas 

Como esperado para espécies decíduas de ambientes tropicais sazonais, as fenofases 

vegetativas foram desencadeadas pela precipitação e conseqüente umidade do solo. 

Brotamento e folha adulta foram correlacionadas positivamente com a precipitação e umidade 

do solo, enquanto, queda de folha foi correlacionada negativamente com a umidade do solo 
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(Tabela 1). Apesar do brotamento e da queda de folha terem apresentado correlação positiva e 

negativa com o fotoperíodo, respectivamente, a variabilidade interanual registrada na época 

de inicio e na data média (Figura 2) exclui o fotoperíodo como fator desencadeador dessas 

fenofases. 

Verificamos que a expressão do inicio, duração, sincronia e intensidade das fenofases 

vegetativas se manifestaram conforme as variações intra e interanuais nos pulsos e interpulsos 

de chuva (Figura 2 A; B). Nos anos de maior precipitação, em 2009 e 2011, o brotamento de 

folhas foi contínuo e com alta sincronia ao longo dos meses chuvosos. Porém, em 2010, ano 

com precipitação abaixo da média, registramos a ocorrência de três eventos descontínuos de 

brotamento: dois durante o período chuvoso (um em janeiro e outro em abril) interrompidos 

devido à ocorrência de um interpulso (seca) em fevereiro, e outro no final do período seco 

(novembro e dezembro) coincidente com pequenos pulsos de precipitação fora do período 

previsto para a ocorrência de chuvas. Nesse período atípico de brotamento, em novembro de 

2010, registramos baixa sincronia, apenas 57% dos indivíduos rebrotaram (Figura 2 A).  

A fenofase folha adulta apresentou alto índice de atividade e, portanto alta sincronia 

durante todo o período chuvoso, em ambos os anos analisados. Em 2009, ano de maior total 

anual e maior duração na precipitação, a intensidade só diminuiu em agosto, enquanto em 

2010 ocorreu precocemente, em junho, ambos os períodos coincidindo com o fim das chuvas. 

Em 2009, a queda de folhas ocorreu durante os meses de junho a outubro, quando atingiu 

100% de caducifólia. Em 2010, a caducifolia ocorreu mais cedo, de fevereiro a dezembro, e 

os indivíduos permaneceram com copa completamente desfolhada por três meses, de agosto a 

outubro (Figura 2 A; B).  

Os indivíduos que perderam folhas mais tardiamente em 2010, emitiram folhas 

precocemente no mês de novembro, em decorrência de um pulso ocasional de chuva no final 

do período seco (rs=-0.4824, p=0.0069) e apresentaram as maiores intensidades na floração 

durante o período chuvoso seguinte, fevereiro e março de 2011 (rs=-0.3815, p=0.0375; rs=-

0.4251, p=0.0191). No entanto, não houve correlação entre o tamanho dos indivíduos (altura e 

diâmetro) e o início 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 duração em 

comparação com as fenofases folha adulta e queda de folha. A fenofase folha adulta, em 

2009, ano com precipitação acima da média, apresentou o menor índice 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 são desencadeadas pela precipitação. 

Flor aberta e fruto imaturo apresentaram correlação positiva com a precipitação do mês 

anterior e com a umidade do solo tanto do mês do evento quanto do mês anterior. Como 

esperado, fruto maduro apresentou correlação negativa com a precipitação e com a umidade 

do solo (Tabela 1), pois o amadurecimento dos frutos ocorre no final do período de chuvas e a 

dispersão anemocórica se dá ao longo do período seco. 

A floração e a frutificação (imaturo) foram curtas (Rayleigh Z, p<0.01), com duração 

de apenas dois meses para flor aberta e de dois a quatro meses para fruto imaturo, mas a 

ocorrência de frutos maduros foi mais distribuída ao longo do ano (Figura 3 C). Floração e 

frutificação apresentaram altos índices de sincronia e intensidade nos anos chuvosos de 2011 

e 2009, mas em 2010, ano com menor duração dos pulsos e menor precipitação total, houve 

atraso no início da floração e frutificação, baixa sincronia intrapopulacional e baixos índices 

de intensidade (Figura 3 A, B). 

Quanto à produção de frutos, contabilizamos 429 frutos na chuva de diásporos de 2009 

(17 frutos/m²) e apenas quatro frutos em 2010 (0.16 frutos/m²). Em relação ao estoque de 

frutos quantificamos no ano de 2009, 1.330 frutos (53 frutos/m²) na serrapilheira e 228 frutos 

(9 frutos/m²) na camada de 0-2cm do solo. Mas em 2010, apesar da baixa produção de frutos, 

quantificamos 762 frutos acumulados na serrapilheira (30 frutos/m²) e 268 frutos (10 

frutos/m²) na camada de 0-2 cm do solo. 

Em 2010, ano seco, também verificamos menor sobreposição 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 período de sobreposição de frutos imaturos e 

maduros (três meses) em relação ao ano seco (dois meses). Além disso, no ano chuvoso de 

2011, também registramos sobreposição entre flor aberta e fruto imaturo e entre brotamento 

de folhas, floração e início da frutificação (nos meses de fevereiro e março). Mas no ano seco 

de 2010, não observamos sobreposição entre o brotamento de folha (janeiro e abril), flor 

aberta (maio) e início da frutificação (junho). 

 

 

4. Discussão 

4.1. Fenologia vegetativa 

O início do brotamento de folhas em C. oncocalyx, após o período de caducifolia e 

correlacionado positivamente com a precipitação e umidade do solo, indica que as primeiras 
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chuvas ativam as gemas vegetativas e desencadeiam a formação de novas folhas. Além disso, 

o brotamento esporádico associado a um pulso ocasional de chuva no final do período 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 à ocorrência de chuvas ocasionais. Embora em 2010 o brotamento foliar no 

período seco tenha coincidido com o aumento do fotoperíodo, em 2009, não ocorreu evento 

esporádico de chuva no período seco e não foi verificado brotamento foliar, portanto, 

excluímos a possibilidade de influência do fotoperíodo. Isso reforça as informações de Rivera 

et al. (2002) que relataram ocorrências de brotamento e queda de folha desencadeadas pelo 

fotoperíodo em baixas latitudes, somente quando não houve variações interanuais na época de 

expressão dessas fenofases. 

O fato de o brotamento de folhas em C. oncocalyx ter ocorrido ao longo dos meses 

chuvosos, indica que, apesar do rápido brotamento e desenvolvimento de folhas adultas por 

ocasião das primeiras chuvas, os indivíduos continuam produzindo novas folhas de forma 

seqüencial. A produção sequencial de folhas em espécies decíduas, segundo Kikuzawa (1995) 

se deve ao baixo custo de produção, à alta capacidade fotossintética inicial e diminuição com 

a idade da folha. Ainda segundo o autor, desenvolver folhas de forma não simultânea, 

minimiza o sombreamento e aumenta a produção fotossintética. Assim, a produção seqüencial 

de folhas em C. oncocalyx associada à filotaxia alterna espiralada devem minimizar o 

sombreamento e maximizar a fotossíntese durante o curto período chuvoso. 

A correlação da deciduidade de C. oncocalyx com o aumento na duração e na 

severidade da estação seca resulta em árvores sem folhas por períodos progressivamente mais 

longos, como já afirmado por Elliott et al. (2006), Pavón 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 decíduas de madeira dura, a seca severa 

reduziu a vida útil das folhas mais velhas, de oito para quatro meses. Embora não tenhamos 

acompanhado o tempo de vida das folhas, a caducifolia registrada em fevereiro de 2010, um 

mês após o brotamento, resultante de um pulso de seca durante o período chuvoso, indica que 

é o estresse hídrico e não a idade foliar o principal fator desencadeador da abscisão foliar em 

C. oncocalyx. 

Apesar de ser esperada uma alta sincronia populacional na expressão das fenofases 

vegetativas em espécies decíduas de climas sazonais secos (Devineau, 1999; Mahall et al., 

2010; Williams et al., 1997), verificamos que essa sincronia varia na população de C. 

oncocalyx em função de diferenças pluviométricas interanuais. A baixa sincronia registrada 
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para o início da queda de folhas e para o brotamento esporádico de folhas no final do período 

seco de 2010 nos permitiu verificar que há variabilidade intrapopulacional nas respostas ao 

estresse hídrico, fato também, já registrado por De Bie et al. (1998) e Singh and Kushwaha 

(2005). Eles argumentam que a produção precoce de folhas aumenta o fitness já que, em tese, 

a produção de novas folhas no final da estação seca proporciona um aparato fotossintético 

pronto para funcionar na estação chuvosa seguinte. Portanto, essa plasticidade 

intrapopulacional registrada em C. oncocalyx pode conferir uma vantagem adaptativa, 

principalmente em condições variáveis e imprevisíveis de disponibilidade hídrica. 

Nossos resultados demonstram que a expressão das fenofases vegetativas está 

correlacionada com variações sazonais na pluviometria, inclusive com maior duração de 

folhas adultas no ano chuvoso em relação ao ano seco. Esses resultados corroboram Borchert 

et al. (2002) que denomina de oportunista a expressão das fenofases vegetativas das espécies 

decíduas de madeira dura. 

 

4.2. Fenologia reprodutiva 

A alta sincronia da floração no ano chuvoso registrada em C. oncocalyx, deve 

favorecer a alogamia, como já registrado por Borchert et al. (2005) para espécies de diferentes 

tipos funcionais. Porém, como no ano seco, o fitness reprodutivo foi prejudicado tanto em 

relação a sincronia quanto em relação a quantidade de frutos produzidos, isso contraria as 

afirmações de Seghieri et al. (2009) de que em vegetações savânicas, a redução da 

precipitação afetaria mais fortemente a produção de folhas do que a produção de flores e 

frutos, mas confirma as explicações de Borchert et al. (2004), Pavón and Briones (2001) e 

Singh and Kushwaha (2005) de que a periodicidade da floração é determinada pela 

periodicidade das chuvas e disponibilidade de água do solo. Isso significa que, os processos 

endógenos que regulam a expressão das fenofases vegetativas e reprodutivas em C. oncocalyx 

são similarmente afetados pela diminuição das chuvas e da umidade do solo. 

Os efeitos negativos de anos de seca na floração já foram registrados em diversas 

espécies de ambientes submetidos à estocasticidade hídrica. Estes efeitos negativos incluem: 

abscisão de botões florais antes de ocorrer antese (Borchert et al., 2002), redução no número 

de flores produzidas (Pavón and Briones 2001), atraso no florescimento (Yadav and Yadav, 

2008), redução na proporção de indivíduos que florescem e até mesmo inibição da floração 

(Seghieri et al., 1995). Entretanto, as altas taxas de floração e frutificação 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 população 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 distribuição de risco, já que em espécies que ocorrem em ambientes com 

grandes variabilidades interanuais de recursos, as altas taxas reprodutivas em anos com 

maiores disponibilidade hídrica podem compensar as baixas taxas reprodutivas em anos de 

escassez pluviométrica. 

Contudo, uma série de vários anos secos (Seghieri et al., 1995) ou de vários pulsos de 

seca ao longo do período chuvoso, fato comum em vegetações sazonais secas (Vieira and 

Scariot, 2006), podem ocasionar declínio populacional através da morte das plântulas. E nesse 

caso, mesmo um estoque de diásporos no solo poderá não ser suficiente para amortecer os 

efeitos de freqüentes períodos de seca. Portanto, se as previsões das mudanças climáticas em 

ecossistemas áridos e semi-áridos do hemisfério sul, resultar em climas ainda mais secos 

(Miles et al., 2006; Walther et al., 2002), as reduções nas taxas de produção de frutos e 

sementes podem ocasionar declínio populacional e comprometer o recrutamento e a 

manutenção de espécies endêmicas como C. oncocalyx. Entretanto, para sermos mais 

conclusivos sobre este assunto, há necessidade de complementação com estudo de dinâmica 

populacional. 

Enquanto a alta sincronia das fenofases vegetativas e reprodutivas em anos chuvosos 

(2009 e 2011) aponta para a adaptação de C. oncocalyx a sazonalidade hídrica, a diminuição 

da sincronia no ano seco (2010), durante os interpulsos de seca no período chuvoso e durante 

os pulsos de precipitação no final do período seco, reflete variabilidade intrapopulacional. 

Nesse caso, os indivíduos que expressaram as fenofases sob estas condições são 

provavelmente os menos exigentes em termos de disponibilidade hídrica. No entanto, isto não 

está relacionado com o tamanho dos indivíduos, pois não houve correlação entre o tamanho 

(altura e diâmetro) com o início, a duração 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 população que habita ambientes variáveis. 

Chamamos atenção para o fato de que as fenofases vegetativas e reprodutivas de C. 

oncocalyx respondem de forma similar as variações anuais e interanuais nos pulsos e 

interpulsos de precipitação, com alta sincronia e sobreposição de fenofases em anos chuvosos, 

enquanto em anos secos ocorre baixa sincronia intrapopulacional na expressão das fenofases, 

diminuição das taxas reprodutivas e menor sobreposição de fenofases. Isto corrobora as idéias 

de Singh and Kushwaha (2005) de que o estresse hídrico não é só refletido em termos de um 

maior período de caducifolia, mas é também evidente a partir da separação temporal entre as 

fenofases vegetativas e reprodutivas. 
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Portanto, a plasticidade registrada em C. oncocalyx, tanto em relação aos ajustes no 

período de inicio, duração, sincronia e intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas, 

em função das variações pluviométricas interanuais, quanto em relação à variabilidade na 

expressão fenológica no ano seco, confirmam a nossa hipótese de que, em espécies decíduas, 

tanto as fenofases vegetativas quanto as reprodutivas são ajustadas as variações nos pulsos de 

precipitação. Acreditamos que essa flexibilidade fenológica deve conferir uma vantagem 

adaptativa, principalmente em condições variáveis e imprevisíveis de disponibilidade hídrica, 

e contribuir para a alta densidade da espécie na caatinga do nordeste brasileiro. Contudo, 

apesar da plasticidade fenológica e da atual abundância local, se o clima do semiárido 

brasileiro se tornar ainda mais seco conforme as previsões de mudanças climáticas, o banco 

de sementes do solo, juntamente com a assincronia e menor sobreposição de fenofases, 

consideradas estratégias de distribuição de risco em anos secos, e registradas nesse estudo, 

podem não ser suficientes para manter as populações endêmicas de C. oncocalyx. 
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Tabela 1. Correlação de Spearman (rs) entre os fatores abióticas e as fenofases de Cordia 
oncocalyx no período de abril de 2009 a março de 2011. P = Precipitação; U = Umidade do 
solo; T = Temperatura; F = Fotoperíodo; 0 = mês de ocorrência do evento fenológico e 1 = 
mês anterior à ocorrência do evento fenológico. * Resultados não significativos (p > 0.05). 
 

 Fenofases P0 P1 U0 U1 T0 T1 F0 F1 

Brotamento folha 0.72 0.44 0.71 * * * * 0.60 

Folha adulta 0.53 0.72 * 0.53 -0.66 -0.44 * * 

Queda de folha * * -0.40 * * * -0.45 -0.45 

Flor aberta * 0.46 0.41 0.41 * * * * 

Fruto imaturo * 0.57 0.47 0.63 -0.71 -0.67 -0.51 * 

 

 

Índice de 

Atividade 

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

Brotamento folha 0.65 * 0.66 * * * 0.43 0.61 

Folha adulta 0.68 0.79 0.53 0.58 -0.59 * * * 

Queda de folha * * -0.40 * * * -0.44 -0.45 

Flor aberta * 0.46 0.41 0.40 * * * * 

Fruto imaturo * 0.56 0.47 0.62 -0.72 -0.66 -0.54 * 

 

 

Índice de 

Intensidade 

Fruto maduro -0.63 -0.44 -0.49 * * * * -0.60 
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Figura 1. Diagrama climático de Walter e Lieth, durante a média histórica (1978-2008) e 

durante o período do estudo (2009, 2010, 2011) para Crateús, estado do Ceará, nordeste do 

Brasil. Ambiente R, pacote climatol (R Development Core Team 2010). 
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Figura 2. A) Índice de atividade e B) Índice de Intensidade de Fournier, das fenofases vegetativas, e 

precipitação mensal do período de estudo e da média histórica. C) Histograma circular de freqüência 

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 padrão circular. 



 73 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

Figura 3. A) Índice de atividade e B) Índice de Intensidade de Fournier, das fenofases reprodutivas, e 

precipitação mensal do período de estudo, e da média histórica. C) Histograma circular de freqüência 

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 padrão 

circular. 
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4 MANUSCRITO III 

 

 

 

 

 

O padrão espacial de uma espécie arbórea sob clima semiárido é influenciado por 

fatores determinísticos ou estocásticos? 
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O padrão espacial de uma espécie arbórea sob clima semiárido é influenciado por 

fatores determinísticos ou estocásticos? 
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Resumo 
Questão: A mortalidade dependente de densidade (MDD) e a estocasticidade ambiental 
podem atuar em conjunto na estruturação espacial ao longo da ontogênese de árvore sob clima 
sazonalmente seco que apresentam alta densidade local? 
Localização: Vegetação de caatinga “deciduous thorny woodland”, no semiárido brasileiro. 
Métodos: Nós utilizamos correlogramas com índice I de Moran e Análises espaciais por 
índice de distância (SADIE) para determinar os padrões espaciais dos estádios pré-
germinativo (sementes) e pós-germinativo (plântula, infante, juvenil, imaturo, virgem e 
reprodutivo) de uma população de Cordia oncocalyx. Para sabermos se os estádios 
ontogenéticos tendem ou não a ocupar o mesmo ambiente e verificarmos os potenciais efeitos 
de densidade e abertura de dossel, utilizamos o teste de associação do SADIE. 
Resultados: As sementes foram agregadas a curtas distâncias. Esse padrão se manteve no 
primeiro estádio pós-germinativo (plântula), no estádio intermediário (juvenil) e nos estádios 
finais (virgem e reprodutivo). Os estádios infante (entre plântula e juvenil) e imaturo (entre 
juvenil e virgem) apresentaram padrão aleatório. As sementes foram associadas com 
reprodutivo e plântula, dissociadas de juvenil e imaturo e independente espacialmente de 
infante e virgem. Houve associação entre reprodutivo e plântula, mas reprodutivo foi 
dissociado de juvenil e de imaturo e, independente espacialmente de infante e virgem. A 
mortalidade de plântula e infante foi associada com as densidades iniciais de cada estádio e 
com a densidade dos reprodutivos. A abertura do dossel variou de 12.3% a 39.5%, mas não 
foi correlacionada com os parâmetros de mortalidade, recrutamento e densidade nos estádios 
ontogenéticos iniciais. 
Conclusões: A modificação do padrão agregado de semente e plântula para aleatório em 
infante, e a dissociação entre reprodutivos e sementes em relação aos estádios intermediários, 
indicam que a MDD atua na estruturação espacial da população. Entretanto, a retomada do 
padrão agregado nos juvenis e nos estádios virgem e reprodutivo indica que a estocasticidade 
pluviométrica deve apagar os efeitos da MDD e gerar a distribuição agregada desses estádios. 
Concluímos que, tanto a MDD quanto a estocasticidade ambiental atuam como forças 
modeladoras do padrão espacial ao longo da ontogênese de árvores de ambientes 
sazonalmente secos. 
 
Palavras chave: Cordia oncocalyx; dependência de densidade; estocasticidade 
pluviométrica; caatinga; estádio ontogenético. 
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Introdução 

Em escala local, são esperados três padrões de distribuição para populações de plantas: 

agregado, aleatório e regular (Dale 1999). O padrão agregado, comum em árvores adultas de 

florestas tropicais, é gerado por eventos locais de dispersão de sementes (Hubbell 1979; 

Nathan & Muller-Landau 2000), propagação assexuada (Pare et al. 2009) ou heterogeneidade 

ambiental (Hardy & Sonké 2004). Os padrões aleatório e regular são considerados raros 

(Legendre & Fortin 1989; He et al. 1997) e resultam da atuação de mecanismos de 

mortalidade dependente de densidade - MDD (Janzen 1970; Connell 1971). 

O reconhecimento dos padrões espaciais pode indicar quais são os mecanismos que 

atuam com maior relevância na demografia e estruturação espacial das populações (Dovciak 

et al. 2001). Sabemos que a força de atuação da MDD e da heterogeneidade ambiental na 

estruturação de populações de árvores pode diferir não somente entre espécies, mas também 

durante a ontogênese, influenciando na varição espacial das taxas de sobrevivência e 

recrutamento em cada estádio ontogenético (Silvertown & Doust 1993). Os padrões espaciais, 

dos estádios iniciais, gerados pela dispersão, podem ser modificados pela MDD ou pela 

ocorrência de distúrbios naturais ou antrópicos resultando na distribuição de manchas de 

habitats com condições favoráveis à germinação, estabelecimento e/ou recrutamento para 

estádios maduros (Phillips & MacMahon 1981; Wenny 2001). 

Estudos em florestas tropicais úmidas (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 padrão espacial muda de forte agregação nos estádios 

iniciais para padrões aleatórios, regulares ou até mesmo diminuição da agregação nos estádios 

finais. Essa alteração no padrão espacial em conjunto com a dissociação espacial entre 

indivíduos jovens e adultos configuram evidências de mecanismos de MDD (Janzen 1970; 

Connell 1971) como fator determinante da distribuição espacial ao longo da ontogênese. 

Entretanto, tanto em florestas úmidas (Hubbell 1979; Condit et al. 2000) quanto em 

vegetações sazonais secas (Hay et al. 2000; Costa & Santos 2011), a agregação em algumas 

espécies é maior nos indivíduos adultos. Nesses casos, a MDD não explica a estruturação 

espacial e, a maior agregação dos adultos, tem sido creditada à propagação assexuada (Pare et 

al. 2009), eventos locais de dispersão (Hubbell 1979; Hardy & Sonké 2004), topografia 

(Condit et al. 2000) ou disponibilidade de microhabitats com condições favoráveis para a 

sobrevivência 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 só não é suficiente para explicar o padrão 

espacial de todas as árvores tropicais. 

O mecanismo de MDD tem sido mais utilizado para explicar o padrão espacial de 

árvores que ocorrem em florestas tropicais úmidas do que para árvores de florestas tropicais 

secas (John et al. 2002; Bagchi et al. 2011). A justificativa dos referidos autores é de que nos 

ambientes mais secos os processos mais importantes são causados por distúrbios provocados 

por incêndios e secas naturais. Entretanto, John et al. (2002) ressaltam que a aparente 

dicotomia entre a MDD e a heterogeneidade ambiental na regulação da estruturação de 

populações de climas úmidos e secos se deve a escassez de estudos nas formações sazonais 

secas. Bagchi e colaboradores (2011) argumentam que a MDD é importante em ambos os 

ambientes, porém, a heterogeneidade ambiental pode obscurecer as evidênciass do MDD em 

ambas as florestas. Em formações sazonais secas, as populações estão submetidas à variações 

imprevisíveis, intra e interanuais, na distribuição temporal das chuvas (Chesson et al. 2004) 

além de mudanças na disponibilidade vertical e horizontal de luz (Huante & Rincón 1998; 

Ceccon et al. 2006) e, por isso, os efeitos da MDD podem ser mascarados pela 

heterogeneidade ambiental resultante de eventos estocásticos, como ressaltou Bagchi et al. 

(2011). Além disso, Dovciak et al. (2001) ressaltam que a maioria dos estudos populacionais 

analisam apenas duas ou três classes de tamanho ou de estádios ontogenéticos e, isso também 

pode mascarar as alterações espaciais que ocorrem ao longo da ontogênese. 

Diante do exposto, nós acreditamos que, em escala local, a estruturação do padrão 

espacial ao longo da ontogênese de populações de árvores 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 responsável pela estruturação espacial, 

esperamos encontrar uma maior agregação nos estádios iniciais (plântula) e diminuição da 

agregação ou mudança para padrões aleatórios ou regulares nos estádios finais, bem como 

uma dissociação espacial entre os estádios iniciais e finais. Se ambos atuarem conjuntamente, 

nós esperamos que os efeitos da MDD na estruturação espacial ao longo da ontegenia, sejam 

apagados pelos efeitos dos eventos estocásticos de secas interanuais, e isso resulte em uma 

estruturação espacial que difere da diminuição gradual da agregação ao longo da ontogenia. 

Para testarmos essa hipótese, investigamos a estrutura espacial da chuva de diásporos, 

do banco de sementes no solo e de seis estádios ontogenéticos pós-germinativos de Cordia 

oncocalyx (Allemão), árvore endêmica e abundante na “deciduous thorny woodland”, 

denominada localmente de caatinga, no semiárido brasileiro. Investigamos também os 

padrões espaciais dos eventos de mortalidade e recrutamento além de associações espaciais 
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dos estádios entre si e destes com a porcentagem de abertura do dossel. C. oncocalyx não 

apresenta reprodução vegetativa, tem frutos grandes, indeiscentes, dispersos pelo vento, 

possui alta taxa de predação de frutos e sementes e as plântulas são atacadas por fungos 

patogênicos (Silveira et al. 2005). Baseados nas características da planta em questão e nas 

informações de Nathan & Muller-Landau (2000), esperamos que as sementes sejam 

depositadas próximas às arvores matrizes, resultando em um padrão agregado de plântulas, 

gerado pela limitação de dispersão das sementes. 

 

Material e Métodos 

Espécie focal e área de estudo – Cordia oncocalyx Allemão (Boraginaceae) é um 

mesofanerófito que ocorre sobre solos raros do embasamento cristalino, na região semiárida 

do nordeste Brasileiro (< 500 m a.s.l.). Possui distribuição geográfica restrita (30-70S and 370-

410W) a áreas de vegetação “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 cálice que se desenvolve após a fecundação auxiliando na 

dispersão anemocórica (Silveira et al. 2005). Ela é explorada devido ao valor madeireiro, 

energético, forrageiro, paisagístico e medicinal (Lorenzi 2009). Reprodução vegetativa não foi 

registrada. Analisamos a população em um fragmento de caatinga situada na Reserva Natural 

Serra das Almas, estado do Ceará (5º6’58.1”S, 40º52’19.4”W) a 368 m a.s.l. A área é 

marcada por duas estações bem definidas, uma chuvosa (janeiro a maio) e outra seca (junho a 

dezembro), com média pluviométrica de 683 mm anuais. Entretanto, há irregularidade anual 

tanto na duração do período chuvoso quanto no total pluviométrico. A precipitação 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 vegetação é constituída por 

um estrato herbáceo, predominantemente terofítico (Araújo et al. 2011) e um estrato lenhoso 

fanerofítico composto por 25 espécies, dentre as quais Cordia oncocalyx Allemão é a quinta 

mais abundante (Costa & Araújo 2012). O clima regional é BSh (semi-árido quente com 

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

 

Coleta de dados – Para sabermos como a estrutura espacial se modifica ao longo da 

ontogênese coletamos dados da chuva de diásporos, do banco de sementes do solo e dos 

estádios ontogenéticos pós-germinativos. Classificamos os indivíduos da população em seis 

estádios (Silveira et al. 2012a): 1) plântula - eixo ortotrópico e cotilédones presentes, 2) 
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infante - eixo ortotrópico e cotilédones ausentes, 3) juvenil - ramificações plagiotrópicas de 

primeira ordem, 4) imaturo - ramificações de segunda ordem, 5) virgem - ramificações de 

terceira ordem ou superior e 6) reprodutivo - ramificações de terceira ordem ou superior e 

presença de flor, fruto ou cicatriz dessas estruturas. Registramos mensalmente, no período de 

abril de 2009 a abril de 2011, o número de plantas de C. oncocalyx por estádio ontogenético, 

em 100 parcelas contiguas de 10 x 10m, formando um quadrado de 1 ha, exceto plântulas. 

Para amostragem do estádio plântula, 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 estádio) 

em cada uma das parcelas e subparcelas. O número de indivíduos em cada estádio (N) foi 

expresso como o total de indivíduos amostrados no primeiro censo (T0: abril de 2009) e nos 

anos seguintes (T1: março de 2010 e T2: março de 2011) foi obtido como (n + i) – o, onde n= 

número de indivíduos no ano anterior, i= entrada de indivíduos recrutados para aquele estádio 

e o= saída de indivíduos por morte ou recrutamento para o estádio seguinte. 

Para a coleta dos dados de chuva de diásporos, selecionamos 50 parcelas (ímpares), 

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 diásporos 

acumulados em cada coletor e contabilizamos a produção anual de frutos em cada parcela. 

Como a dispersão dos diásporos ocorre na estação seca, de julho a dezembro, não analisamos 

as sementes produzidas em 2011. Para verificarmos o número real de sementes por diásporos, 

os frutos foram abertos manualmente e contamos o número 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 número de frutos por parcela. Não 

contabilizamos o número real de sementes no banco porque os diásporos foram utilizados em 

estudos de emergência de plântula em casa de vegetação. Realizamos duas coletas do banco 

de sementes, dezembro de 2009 e dezembro de 2010, ambas no final da estação seca. 

Para verificar se a estrutura espacial da população apresenta correlação com a 

porcentagem de abertura do dossel, no pico máximo da estação chuvosa, período de maior 

cobertura do dossel, fizemos fotografias hemisféricas no centro de cada uma das 100 parcelas 

de 10x 10 m, à altura de 0.80 m. As fotografias foram feitas com, lente olho de peixe acoplada 

a uma câmera digital CANON EOS5D, e analisadas através do software Gap Light Analyzer 

(Frazer et al. 1999). 
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Análise de dados – Descrevemos o padrão espacial dos estádios ontogenéticos pré e 

pós-germinativos de C. oncocalyx em T0, T1 e T2, por meio de análises espaciais por índice 

de distância – SADIE com o software SadieShell v1.22 (Conrad 2001). SADIE identifica 

aglomerados com contagens grandes e próximas (patch) ou com contagens pequenas e 

próximas (gap). Este método analisa a distância para a regularidade (D) que é obtida usando o 

algoritmo de transporte existente nas unidades de amostragem doadoras (acima da média) e 

receptoras (abaixo da média). O padrão espacial é quantificado pela permuta da contagem do 

conjunto de dados observados entre as unidades da amostra. Este fornece os dados para a 

hipótese nula, em que as contagens são dispostas de forma aleatória. A divisão do valor 

observado de D pelo valor médio das aleatorizações dá o índice de agregação (Ia). Ia=1 indica 

distribuição aleatória, Ia > 1 demonstra distribuição agregada e Ia < 1 indica distribuição 

regular (Perry et al. 1999). Com a interpolação de vi (patch) e vj (gap) produzimos mapas de 

kriging dos padrões espaciais, utilizando o software Surfer 8 (Golden Software, Inc. 2002), 

que permite a identificação de clusters e lacunas no espaço. Os correlogramas que utilizam o 

índice I de Moran permitem análises espaciais em classes de distância. Por isso, nós também 

analisamos os padrões espaciais por meio dessa técnica utilizando o software PASSaGE 2 

(Rosenberg & Anderson 2011). Este método analisa os dados de densidade de cada estádio 

para diferentes classes de distância entre as parcelas, onde a hipótese nula é de aleatoriedade 

espacial. O coeficiente I de Moran assume valores entre –1 e 1, e valores negativos ou 

positivos significativamente diferentes de zero (aleatoriedade), indicam respectivamente que 

as densidades são diferentes ou semelhantes nas parcelas que se encontram dentro da classe 

de distância considerada (Legendere & Fortin 1989). Utilizamos 12 classes de distância e 

amplitude de 11 metros para cada um dos estadios ontogenéticos e seis classes de distância e 

amplitude de 22 metros para os dados de chuva de sementes e banco de sementes. Os gráficos 

dos correlogramas foram feitos no ambiente R (R Development Core Team 2010). 

Para sabermos se os estádios ontogenéticos tendem ou não a ocupar o mesmo 

ambiente e verificarmos os potenciais efeitos de densidade e abertura de dossel, utilizamos o 

teste de associação do SADIE. Este teste avalia a similaridade espacial (X) com base na 

semelhança entre os índices de aglomeração (Ia) de dois conjuntos de dados e não das suas 

propriedades numéricas. Por isso, essa técnica tem um maior poder de detectar associações ou 

dissociações quando elas estão presentes, independente dos padrões espaciais de cada 

conjunto de dados (Perry & Dixon 2002). O índice de associação X varia de +1 (completa 
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associação espacial) a -1 (completa dissociação espacial), com 0 indicando independência 

espacial. 

 

Resultados 

Os padrões espaciais interanuais de C. oncocalyx se mantiveram constantes ao longo 

do tempo analisado (Tabela 1). As sementes recém dispersas (chuva de diásporos) e 

armazenadas no solo (banco de sementes) apresentaram padrão espacial agregado. Esse 

padrão se manteve no estádio plântula, porém os estádios infante e imaturo apresentaram 

distribuição aleatória. Os estádios finais (virgem e reprodutivo) também apresentaram padrão 

agregado (Tabela 1). A mortalidade de plântulas e a transição de plântula para infante foram 

igualmente agregadas como o padrão agregado inicial do estádio plântula (Tabela 1). 

Não verificamos alterações na estrutura geral dos correlogramas e mapas de 

distribuição entre os três anos do estudo. Diante disso, optamos por apresentar apenas os 

gráficos de um único período (Fig. 1 e 2). Os correlogramas demonstraram que infante e 

imaturo apresentam distribuição aleatória em todas as classes de distância, enquanto os 

demais estádios apresentam estruturação espacial significativa, com um pico de agregação a 

curtas distâncias (até 22 m para sementes e até 33 m para os demais estádios), seguido por 

aleatoriedade e segregação em escalas intermediárias e distâncias maiores (Fig. 1). 

As sementes recém dispersas e acumulados no solo apresentaram associação espacial 

com os estádios reprodutivo e plântula (X entre 0.67 e 0.75, p < 0.025), dissociação com 

jovem e imaturo (X entre -0.34 e -0.47, p > 0.975) e independência espacial com infante e 

virgem. Em relação aos estádios pós-germinativos houve associação entre reprodutivo e 

plântula, mas os reprodutivos estão dissociados espacialmente de juvenil e de imaturo e 

apresentam independência espacial de infante e virgem (Tabela 2). As mortalidades de 

plântula e infante foram associadas positivamente com as densidades iniciais de cada estádio e 

com a densidade dos reprodutivos (Tabela 2). As relações espaciais entre os estádios, 

detectadas pelo teste de associação SADIE, estão evidenciadas na análise visual dos mapas, 

pois os estádios associados positivamente (semente e reprodutivo, semente e plântula, 

plântula e reprodutivo, infante e juvenil, juvenil e imaturo) apresentam sobreposição nas áreas 

de maior densidade. Enquanto, os pares de estádios que ocorreram ao acaso no espaço, isto é, 

não apresentam exclusão nem atração, demonstram pouca sobreposição entre as áreas 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 

padrão agregado. Porém, o teste de associação espacial SADIE não detectou correlação entre 
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a abertura do dossel e os parâmetros de mortalidade, recrutamento e densidade para a maioria 

dos estádios ontogenéticos, exceto virgem que apresentou dissociação significativa (X = -

0.25, p > 0.975) com as áreas de maior porcentagem de abertura do dossel, isto é, ocorrem em 

maior densidade em áreas com dossel mais fechado.  

 

Discussão 

O padrão agregado a curtas distâncias da chuva de sementes e do banco de sementes, 

em conjunto com a associação espacial positiva de sementes com reprodutivos, encontrados 

para a população de C. oncocalyx, confirmam o modelo leptocúrtico da curva de dispersão 

proposto por Janzen (1970), Hubbell (1979) e Nathan & Muller-Landau (2000), no qual, 

mesmo em plantas com diásporos dispersos pelo vento, a deposição de propágulos é maior 

próximo dos adultos reprodutivos. Essa agregação dos diásporos de C. oncocalyx, a despeito 

de um cálice acrescente e persistente que auxilia na dispersão anemocórica, pode ser devido 

ao grande tamanho dos frutos (em média 2,2 cm de comprimento por 1,7cm de largura) que 

possivelmente limita a dispersão a grandes distâncias. 

O padrão espacial agregado registrado tanto nas plântulas como nos reprodutivos e 

sementes de C. oncocalyx, inclusive em relação à localização e escala dos agregados 

demonstra, conforme (Hubbell 1979), que a agregação das plântulas é determinada pela 

dispersão local e, não pela ocorrência de microsítios favoráveis a germinação, como esperado 

por Wenny (2001) para ambientes heterogêneos. Por outro lado, Silvertown & Doust (1993) 

relataram que a associação entre plântulas e adultos reprodutivos só poderá ser explicada pala 

ocorrência de sítios favoráveis à germinação nos casos de grande coincidência destes sítios 

com os locais de ocorrência dos reprodutivos. Estudos adicionais são necessários para 

verificar se a germinação e o estabelecimento agregado das plântulas de C. oncocalyx são 

influenciados apenas pela dispersão local ou se também são condicionados pela ocorrência de 

sítios favoráveis a germinação, próximo dos adultos reprodutivos. 

A população analisada ocorre em um ambiente que apresenta variações interanuais na 

intensidade e duração da estação chuvosa e não apresentou diferenças interanuais no padrão 

espacial dos diferentes estádios. Neste caso, se tivesse ocorrido diferença interanual na 

agregação de plântulas, conforme Houle (1998) e Nathan & Muller-Landau (2000), tais 

diferenças poderiam ser explicadas pela variabilidade na produção de sementes aliada à 

ausência de um banco de sementes persistente. Porém, em C. oncocalyx a alta densidade de 

plântulas em 2011, foi oriunda do banco de sementes estocado em anos anteriores, visto que 

registramos uma produção 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 

agregação de plântulas não seja alterada pela variação interanual na densidade de sementes 

recém dispersas. 

Os padrões agregados registrados na dispersão e acúmulo de sementes produzem 

agregados de plântulas próximos aos reprodutivos, por outro lado, a aleatoriedade registrada 

em infante indica que o padrão espacial foi alterado pela mortalidade dependente de 

densidade das plântulas. Em adição, as plântulas que crescem longe dos reprodutivos parecem 

ser as mais prováveis de sobreviver e recrutar para o estádio infante, pois a associação entre 

infante e reprodutivo, apesar de não significativa, apresentou valores negativos, tendência de 

repulsão entre esses estádios. Além disso, a dissociação foi completamente alcançada no 

estádio juvenil, que foi significativamente dissociado de reprodutivo. A ocorrência dessas 

dissociações evidencia o determinismo da MDD, mecanismo amplamente registrado para 

diversas espécies tropicais por vários 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 índices de 

mortalidade em comparação com o estádio plântula (ver Tabela 1), podemos ponderar que os 

indivíduos desse estádio são oriundos de várias coortes e são resistentes à variabilidade 

pluviométrica interanual. Apesar de não excluir a influencia da MDD, esse cenário aponta 

para uma explicação alternativa, onde a aleatoriedade de infante seria reflexo de fatores 

independentes de densidade como: pouca especificidade de locais com condições mais 

favoráveis para sobrevivência de infantes (p. ex. luz, água e/ou nutrientes do solo), ou indício 

de eventos de sobrevivência diferenciados, devido à alternância de anos mais chuvosos e anos 

mais secos, proporcionando manchas de habitats com condições favoráveis a sobrevivência 

dos infantes diferenciados no tempo e no espaço. A progressão de agregação em indivíduos 

pequenos para aleatoriedade em indivíduos adultos foi registrada por Wiegand (2000) e 

Caylor et al. (2003) em espécies de regiões áridas e semiáridas, cuja explicação foi atribuída a 

efeitos independentes de densidade, como a distribuição aleatória de sítios de regeneração. No 

caso de C. oncocalyx, acreditamos que a aleatoriedade dos infantes seja reflexo da 

estocasticidade pluviométrica que pode ocasionar diferenciação interanual de ambientes 

favoráveis, tanto em relação a disponibilidade hídrica quanto em relação a disponibilidade 

vertical de luz, e atuar em conjunto com o mecanismo de MDD no estádio infante. 

A agregação do estádio juvenil associada à redução significativa na densidade de 

indivíduos em relação ao estádio infante demonstra que o recrutamento para juvenil é 
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espacialmente limitado, isto é, depende de locais específicos para os juvenis (luz, água e/ou 

nutrientes do solo). Nesta fase, a estocasticidade pluviométrica deve mascarar os efeitos da 

MDD na estruturação espacial ao longo da ontogenia. Huante & Rincón (1998) e Ceccon et 

al. (2006) explicam que a estocasticidade na distribuição das chuvas em formações sazonais 

secas, também ocasiona mudanças na disponibilidade de luz (vertical e horizontal), que pode 

ser em função do componente herbáceo, da produção gradual de folhas do componente 

lenhoso, da perda de folhas em algumas árvores resultado da ocorrência de estiagem dentro da 

estação chuvosa, ou ainda da existência de pequenas clareiras formadas pela ocorrência de 

árvores 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 nível do solo e 

6.2% atinge o subosque a 1.30 m (Silveira et al., 2012a). Contudo, apesar de registrarmos que 

na estação de crescimento (chuvosa), os estádios iniciais estão submetidos a condições de 

baixa disponibilidade de luz nos estratos inferiores da vegetação, verificarmos que no período 

chuvoso a porcentagem de abertura do dossel não demonstrou relação com a distribuição 

espacial dos estádios iniciais. 

A alteração do padrão agregado no estádio juvenil para aleatório no estádio imaturo e 

a associação espacial entre juvenil e imaturo, indica que eles tendem a ocupar os mesmos 

locais e possivelmente resulta da baixa densidade de imaturos. Por fim, o padrão agregado dos 

estádios finais, virgem e reprodutivo, diferente do esperado caso a MDD fosse o principal 

regulador da estrutura espacial ao longo da ontogênese, como explicado por Janzen (1970) e 

Connell (1971), indica provável dependência de locais específicos para o estabelecimento dos 

adultos de C. oncocalyx. Apesar de virgem ter apresentado correlação espacial com áreas de 

dossel mais fechado, nós acreditamos que a maior densidade de virgens em determinados 

locais resulta em áreas com dossel mais fechado, sendo, portanto, uma consenquencia e não 

uma causa. Além disso, essa correlação explicou apenas 25% da variação e, outros fatores não 

mensurados neste estudo como topografia, umidade e nutrientes do solo, podem determinar 

quais locais são mais adequados para o recrutamento até a maturidade. Assim, há necessidade 

de estudos futuros para elucidar os fatores condicionantes da agregação nos estádios finais. 

Modificação de um padrão aleatório nos estádios iniciais (plantas com altura ≤ 1,5 m) 

para agregado nos estádios finais (> 1,5 m) também foi registrado para Qualea grandiflora no 

cerrado Brasileiro por Costa & Santos (2011). Nesse caso, como houve associação positiva 

entre indivíduos grandes e pequenos, os autores argumentam que a MDD não foi responsável 

pela mudança do padrão espacial, e a agregação foi atribuída à heterogeneidade ambiental. 

Porém, em C. oncocalyx registramos: 1) padrão agregado em plântulas reflexo da dispersão e 
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acúmulo de sementes também agregada e próximo dos indivíduos reprodutivos; 2) indícios da 

MDD nos estádios iniciais, plântula e infante; 3) tendência de repulsão entre infantes e 

reprodutivos e 4) completa dissociação espacial entre reprodutivos e juvenis. Neste caso, os 

eventos estocásticos de secas e os eventos determinísticos de MDD, não são independentes e 

atuam em conjunto ocasionando agregação de sementes e plântulas, aleatoriedade em infantes 

e retorno a um padrão agregado no estádio juvenil e nos estádios finais. Diante disso, 

acreditamos que a MDD e a estocasticidade ambiental podem atuar em conjunto na 

estruturação espacial de árvores de formações sazonais secas. Isso significa que, tanto 

processos dependentes quanto independentes de densidade desempenham papéis importantes 

na dinâmica das árvores de florestas tropicais úmidas e secas (He et al. 1997; John et al. 

2002). Porém, em florestas tropicais úmidas os fatores determinísticos de MDD que atuam em 

conjunto com fatores estocásticos, conforme Herrera et al. (1994) e Ramos et al. (2005), se 

devem à ocorrência 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 padrões espaciais de Cordia oncocalyx. N é o número de 

diásporos (frutos ou sementes) e indivíduos (estádios ontogenéticos pós-germinativos). Chuva 

de semente e banco de semente em 12.5 m2, plântula 0.25 ha e demais estádios 1.0 ha. Ia é o 

índice de agregação, * Espacialmente agregada (p<0.05), ns distribuição aleatória (p>0.05), - 

insuficiência de dados para realização das análises e -- ausência de dados. T0: abril/2009, T1: 

março/2010 e T2: março/2011. 

 

Diásporos N 2009 (Ia) N 2010 (Ia) N 2011 (Ia) 

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*) -- 

Estádios N T0 (Ia) N T1 (Ia) N T2 (Ia) 

Plântula 445 (2.8*) 334 (1.8*) 3317 (2.5*) 

Infante 2152 (1.2ns) 2129 (1.1ns) 2050 (1.2ns) 

Juvenil 86 (1.6*) 103 (1.8*) 115 (1.8*) 

Imaturo 16 (1.0ns) 20 (1.1ns) 18 (1.1ns) 

Virgem 33 (1.9*) 33 (1.9*) 34 (1.9*) 

Reprodutivo 163 (2.3*) 163 (2.3*) 164 (2.3*) 

Mortalidade N T0 (Ia) N T1 (Ia) N T2 (Ia) 

Plântula -- 339 (2.7*) 334 (1.8*) 

Infante -- 108 (1.9*) 67 (1.7*) 

Recrutamento N T0 (Ia) N T1 (Ia) N T2 (Ia) 

Plântula para Infante -- 106 (2.1*) 0 - 

Infante para Juvenil -- 21 (1.3ns) 12 (1.1ns) 

Juvenil para Imaturo -- 4 - 0 - 

Imaturo para Virgem -- 0 - 2 - 

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

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

associação significativa (valor positivo) ou maior que 0.975 para dissociação significativa 

(valor negativo), e ns independência espacial. T0: abril/2009, T1: março/2010 e T2: 

março/2011. 

 

Estádio x Estádio X T0 X T1 X T2 

Plântula x Infante  0.12 ns 0.02ns 0.03ns 

Plântula x Juvenil -0.48* -0.46* -0.52* 

Plântula x Imaturo -0.32* -0.34* -0.51* 

Plântula x Virgem 0.38* 0.16ns 0.18ns 

Plântula x Reprodutivo  0.61* 0.56* 0.70* 

Infante x Juvenil 0.19ns 0.32* 0.30* 

Infante x Imaturo -0.03ns -0.09ns -0.02ns 

Infante x Virgem 0.07ns 0.02ns 0.03ns 

Infante x Reprodutivo -0.06ns -0.03ns -0.11ns 

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 -0.01ns 0.02ns 0.01ns 

Imaturo x Reprodutivo -0.29* -0.32* -0.35* 

Virgem x Reprodutivo 0.18ns 0.18ns 0.18ns 

Mortalidade x Densidade X T0 X T1 X T2 

Plântula x Densidade inicial de plântula  0.93* 1.00* 

Plântula 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 estádios ontogenéticos pós-germinativos de Cordia 

oncocalyx. Símbolos cheios indicam significância de 5% do valor de I (índice de 

autocorrelação espacial de Moran) para uma determinada classe de distância, símbolos vazios 

indicam valores não significativos (aleatoriedade) e a linha horizontal pontilhada indica I = 0. 
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Figura 2. Mapas de distribuição das densidades de chuva de sementes, banco de sementes e 

estádios ontogenéticos pós-germinativos de Cordia oncocalyx, através da técnica de kriging. 

Áreas claras indicam os locais com concentração (patch) e áreas escuras indicam ausência de 

indivíduos (gap). 
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RESUMO 

A estacionalidade pluviométrica aliada à alta variabilidade temporal e espacial na 
distribuição da precipitação tem sido os principais fatores abióticos utilizados para explicar a 
dinâmica de populações arbóreas sob clima sazonalmente seco. Porém, os processos de 
germinação, sobrevivência e crescimento das espécies lenhosas ocorrem durante o período 
chuvoso, simultaneamente ao crescimento do componente herbáceo e desenvolvimento da 
copa do componente lenhoso. Diante disso, estudos de dinâmica devem considerar a possível 
influência da luz, principalmente nos estádios iniciais das árvores. Para saber quais traços da 
história de vida de populações arbóreas sob clima sazonalmente seco possibilitam a 
dominância local de árvores endêmicas, nós analisamos a dinâmica 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 transição de Lefkovitch e relacionamos os parâmetros 
demográficos de plântula, infante, juvenil, imaturo, virgem e reprodutivo, com precipitação, 
teor de umidade do solo e porcentagem de abertura do dossel. A natalidade e o recrutamento 
ocorrem na estação chuvosa, mas a mortalidade registrada apenas em plântula (76% e 100%) 
e infante (3% e 6%) se dá ao longo do ano com pico nos meses de seca. O crescimento em 
altura e diâmetro apresentou decréscimo ou estagnação na seca e acréscimo na chuva. Juvenil 
apresentou maior crescimento em altura em áreas com dossel mais aberto (rsS = 0.24). A taxa 
de incremento populacional (ʎ) foi de 1,0336 e a maior sensibilidade foi na transição de 
infante para juvenil. A dominância local e a tendência de aumento populacional de C. 
oncocalyx são explicadas pela formação de dois bancos, sementes e infantes, os quais 
garantem um estoque para recomposição populacional mesmo em anos de seca. Nossos 
resultados confirmam a forte influência da precipitação na dinâmica de árvores de vegetações 
sazonais secas, mas apontam a luz como fator importante no crescimento dos indivíduos nos 
estádios iniciais. Além disso, refutam as afimarções existentes na literatura de que o banco de 
sementes de espécies lenhosas de formações tropicais sazonalmente secas tem papel reduzido 
na regeneração das populações. 
 

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

Em regiões sob climas sazonalmente secos, a estacionalidade pluviométrica aliada à 

alta variabilidade temporal e espacial na distribuição da precipitação controlam os eventos 

fenológicos (Borchert, 1994; Lima and Rodal, 2010) e as dinâmicas de germinação, 

sobrevivência e crescimento biométrico (Baker et al., 2002; Nath et al., 2006). 

Consequentemente, a dinâmica de regeneração natural de populações que ocorrem em 

formações vegetacionais sob climas tropicais secos é controlada principalmente pela 

sazonalidade na precipitação, fertilidade e umidade do solo (Ceccon et al., 2006). O volume e 

a distribuição das chuvas parecem ser preponderantes na dinâmica das populações e na 

composição 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, os estádios 

iniciais do desenvolvimento são etapas críticas (Lamb and Cahill, 2006). Dentre os estádios 

iniciais, plântula é o que apresenta a maior mortalidade nas diversas formações vegetais. Em 

formações tropicais sob clima úmido, a alta mortalidade é atribuída à herbivoria, danos 

mecânicos ocorridos na camada de serrapilheira, ao efeito da densidade e à competição por 

água, 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 formações sob climas sazonais secos a alta 

mortalidade de plântulas parece ser mais fortemente influenciada pelo volume e distribuição 

temporal da precipitação e consequente umidade do solo (Garwood, 1983; Ray and Brown, 

1995; Cipriotti et al., 2008). 

A dinâmica dos ritmos de crescimento biométrico também é controlada pelo clima. 

Em florestas sob clima úmido, o crescimento ocorre ao longo do ano (Condit et al., 1995). 

Enquanto em formações sob climas sazonais secos, especialmente no grupo das espécies 

arbóreas com madeira de alta densidade, o crescimento biométrico responde da seguinte 

forma: 1) paralisação ou decréscimo durante a estação seca, resultante da perda de água e da 

redução ou dormência da atividade cambial e; 2) retomada do crescimento na estação 

chuvosa, devido ao intumescimento celular, reativação da atividade cambial e formação de 

novas camadas celulares (Baker et al., 2002; Prior et al., 2004; López-Ayala et al., 2006; 

Worbes, 1999). As respostas das populações de plantas à seca e à chuva têm sido amplamente 

interpretadas da seguinte forma: a) a dinâmica das árvores de florestas tropicais úmidas é 

condicionada principalmente pela limitação à luz (Condit, 1995), enquanto que, b) a dinâmica 

das árvores de formações sazonais secas é limitada pela oferta de água (Schwinning and Sala, 

2004). Entretanto, em formações sazonais secas, os processos de germinação, sobrevivência e 
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crescimento das plantas do componente arbóreo-arbustivo ocorrem durante o período 

chuvoso, simultaneamente ao crescimento do componente herbáceo e desenvolvimento da 

copa do componente lenhoso (Ceccon et al., 2006). Apesar dos autores considerarem que a 

precipitação pluviométrica é o fator chave para a dinâmica das plantas arbóreas em formações 

sob clima sazonal seco, Vieira and Scariot (2006) ressaltaram que os estudos de dinâmica 

devem considerar a possibilidade de influência da luz, visto que, nos estádios iniciais, as 

árvores estão submetidas a condições diferenciadas de luz ao longo da estação chuvosa. 

Análises dos parâmetros demográficos, relativos as taxas de natalidade, crescimento e 

mortalidade, associados a fatores abióticos que potencialmente influenciam esses parâmetros, 

descrevem padrões momentâneos de estrutura populacional e permitem fazer previsões sobre 

o passado e/ou futuro de uma população (Chesson, 2004). No campo da demografia, estudos 

com base em modelos matriciais analisam a dinâmica do ciclo de vida das plantas perenes 

através das variáveis de idade ou estádio em conjunto com as taxas vitais de sobrevivência, 

crescimento e fecundidade (Caswell, 2001). Através desses modelos matriciais é possível 

descrever a situação atual, prever a tendência de aumento ou diminuição frente aos distúrbios 

naturais e ou antrópicos e identificar os parâmetros demográficos que mais afetam a 

estabilidade populacional (Freckleton et al., 2003; Matos and Silva Matos, 1998; Portela et 

al., 2010; Souza and Martins, 2004). 

Na vegetação caducifólia espinhosa do nordeste semiárido brasileiro (caatinga), a água 

é disponibilizada em eventos de curta duração, “pulsos de chuva”, com grande variação intra 

e interanual na quantidade e duração dos pulsos (Barbosa et al., 2006) e os solos são rasos e 

com baixa capacidade de retenção de água (Sampaio, 1995). As plantas que ocorrem na 

caatinga estão submetidas a forte restrição hídrica resultante da sazonalidade e da 

estocasticidade pluviométrica, entretanto algumas espécies arbóreas têm alta abundância local 

no componente lenhoso. Diante disso, nós pretendemos saber: (1) quais traços da história de 

vida explicam a alta abundância local de Cordia oncocalyx, árvore endêmica da caatinga? e 

(2) se a precipitação explica o crescimento biométrico de populações arbóreas em ambientes 

sazonalmente secos, ou se estas são também influenciadas pela luz?  

Em uma análise da estrutura populacional com o mesmo conjunto de dados aqui 

utilizados, registramos estrutura ontogenética em forma de “J invertido”, com grande 

proporção de indivíduos nos estádios iniciais e poucos indivíduos nos estádios finais (Silveira 

et al., 2012a). A fenodinâmica revelou alta densidade de diásporos no banco de sementes do 

solo mesmo em anos de seca, quando a floração e frutificação foram inexpressivas (Silveira et 

al., 2012b). Com base nesses resultados prévios, nós esperamos que (1) A formação conjunta 
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de dois bancos, sementes e infantes, sejam as estratégias de regeração que possibilitam 

populações de C. oncocalyx manter uma alta densidade local, mesmo frente à forte restrição 

hídrica a que estão submetidas. A análise da relação alométrica ao longo da ontogenia de C. 

oncocalyx demonstrou que no estádio juvenil, ocorre maior crescimento em altura em relação 

ao crescimento em diâmetro, diferente dos demais estádios onde o crescimento é maior em 

diâmetro (Silveira et al., 2012a). Diante disso, nós acreditamos que (2) A luz seja um fator 

que influencia o crescimento nos estádios iniciais de C. oncocalyx, além da disponibilidade 

hídrica. Para testar estas expectativas nós analisamos a influência da precipitação, do teor de 

umidade do solo e da porcentagem de abertura do dossel na dinâmica de natalidade, 

mortalidade, recrutamento e ritmos mensais de crescimento biométrico em uma população de 

C. oncocalyx, ao longo de dois anos, através de tabelas de vida horizontais e matriz de 

transição de Lefkovitch. 

 

 

2. Material e Métodos 

2.1 Descrição da espécie e da área de estudo 

Cordia oncocalyx Allemão (Boraginaceae) é um árvore com distribuição geográfica 

restrita às coordenadas 30-70S e 370-410W, no domínio climático semiárido brasileiro, na 

formação vegetal lenhosa decídua espinhosa, localmente denominada de caatinga, que em 

uma classificação global, pode ser incluída no bioma savana tropical descrito por Woodward 

et al. (2004). As fenofases de C. oncocalyx se ajustam aos pulsos de precipitação, com 

brotamento de folhas seguido de floração e frutificação na estação chuvosa, e folhagem 

completamente decídua na estação seca, período em que ocorre a dispersão dos frutos 

(Silveira et al., 2012b). O fruto é do tipo nuculanium indeiscente (Spjut, 1994), contém de 

uma a quatro sementes e é envolto por um cálice acrescente que auxilia na dispersão 

anemocórica. Possui madeira de alta densidade, 0.70 g.cm-3 (Carvalho, 2008) e é explorada 

por extrativismo devido ao valor madeireiro, energético, forrageiro, medicinal e paisagístico 

(Lorenzi, 2009). Reprodução vegetativa não foi observada e, apesar de endêmica é abundante 

nas áreas onde ocorre, por exemplo, na caatinga da Reserva Natural Serra das Almas, 

município de Crateús, estado do Ceará, nordeste do Brasil (5º6’58.1”S - 40º52’19.4”W a 368 

m a.s.l.), área objeto deste estudo, ela é a quinta espécie mais abundante do componente 

lenhoso (Costa and Araújo, 2012). 

O clima da região nordeste do Brasil é classificado como BSh de Köppen-Geiger, 

semiárido quente com chuvas de verão e inverno seco (Peel et al., 2007). A temperatura 
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média é de 27o C, e apresenta pequena variação anual. A precipitação média anual é de 683 

mm (dados 1978-2008) distribuída no periodo de dois a cinco meses consecutivos, janeiro a 

maio, os quais concentram > 85% da precipitação total anual. Além da forte sazonalidade 

climática caracterizada por uma curta estação chuvosa seguida de longa estação seca, a região 

é marcada por precipitações interanuais bastante variáveis, tanto em relação aos totais 

pluviométricos quanto em relação a duração do período chuvoso. A precipitação foi acima da 

média em 2009 (1.107 mm) e em 2011 (877 mm), mas em 2010 foi abaixo da média (441 

mm), dados obtidos na estação climatológica do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET) 

instalada no município de Crateús, em altitude similar e distante 25 km da área de estudo. Em 

função dessa variabilidade pluviométrica utilizamos o diagrama climático de Walter e Lieth 

(pacote climatol, R Development Core Team 2010) para demonstrar a extensão dos períodos 

seco e chuvoso, dos três anos que incluiu este estudo: 2009 (estação chuvosa: janeiro a maio, 

estação seca: junho a dezembro), 2010 (estação chuvosa: janeiro a abril, com um interpulso de 

seca no mês de fevereiro, estação seca: maio a novembro) e 2011 (estação chuvosa: dezembro 

de 2010 a maio de 2011, estação seca: junho a dezembro). 

O solo é fértil, raso, pedregoso e classificado como Litossolo de acordo com o sistema 

de classificação de solos da FAO (2006). Para uma descrição do conteúdo de água no solo, 

calculamos o teor de umidade mensal (de abril de 2009 a março de 2011), por meio da 

diferença entre peso fresco e peso seco. As alíquotas de solo foram coletadas em três 

profundidades (20, 40 e 60 cm) e nove parcelas sorteadas nas porções norte, centro e sul do 

hectare, com o intuito de distribuir os pontos de forma que a área total (1 ha) fosse bem 

representada. Construímos a curva de retenção da água no solo utilizando placas porosas e 

câmaras de pressão de Richards (Klute, 1986). Adotamos a equação 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 retenção de água (média das nove parcelas e três profundidades), com o teor de 

umidade no solo em cada mês. Utilizamos a média das três profundidades, uma vez que não 

houve diferenças mensais entre os valores de umidade do solo nas diferentes profundidades 

em relação ao PMP e CC. A umidade média do solo foi correlacionada positivamente com a 

precipitação (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 estação chuvosa de 2011, variou 

de 12.3 a 39.5%. 
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2.2. Coleta dos dados 

A população de C. oncocalyx foi previamente classificada em seis estádios 

ontogenéticos: 1) plântula, indivíduos com eixo ortotrópico e cotilédones presentes; 2) 

infante, plantas com eixo ortotrópico e cotilédones ausentes; 3) juvenil, com ramificações 

plagiotrópicas de primeira ordem; 4) imaturo, ramificações de segunda ordem; 5) virgem, 

ramificações de terceira ordem ou superior e 6) reprodutivo, aqueles com ramificações de 

terceira ordem ou superior e presença de flor, fruto ou cicatriz dessas estruturas (Silveira et 

al., 2012a). Indivíduos de todos os estádios foram monitorados em 100 parcelas contiguas de 

10 x 10m (formando um quadrado de 1 ha de área), exceto os do estádio plântula 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 dinâmica populacional através de registros 

mensais, de abril de 2009 a março de 2011, dos dados de natalidade (plântulas germinadas), 

mortalidade (definido como desaparecimento ou desligamento total do solo), estasia 

(indivíduos que sobreviveram e permaneceram no mesmo estádio) e recrutamento (aqueles 

que mudaram de estádio). Acompanhamos também a dinâmica de crescimento biométrico, 

através de medidas mensais de abril de 2009 até março de 2011, do diâmetro (no nível do 

solo) e da altura (a partir do solo até a gema apical) de plântula, infante, juvenil e imaturo. A 

precisão das medidas de DNS dos indivíduos com até 150 mm foi de 0.01mm (paquímetro 

digital), mas para os indivíduos dos estádios virgem e reprodutivo a precisão foi de 1 mm (fita 

métrica). Por esse motivo, os indivíduos dos estádios virgem e reprodutivo foram remedidos 

uma vez em cada estação, totalizando duas estações seca (novembro de 2009 e novembro de 

2010) e duas estações chuvosa (março de 2010 e março de 2011). 

 

2.3 Análise de dados 

Para verificar se os eventos de mortalidade, estasia e recrutamento são influenciados 

pela variabilidade morfométrica interna dos estádios, comparamos as medianas iniciais do 

diâmetro e da altura dos indivíduos mortos, sobreviventes e recrutas através do teste U de 

Mann-Whitney. Para verificar efeitos da sazonalidade pluviométrica no crescimento 

biométrico, nós avaliamos as taxas de crescimento em diâmetro e altura dos indivíduos que 

sobreviveram e permaneceram no mesmo estádio, através da diferença entre o valor medido 

em dois intervalos de tempo, dividido pelo tempo decorrido entre as medições. Excluímos o 

estádio plântula dessa análise, pois este é um estádio de curta duração e alta taxa de 

mortalidade (ver resultados). Nos estádios infante, juvenil e imaturo calculamos taxas de 

crescimento mensais e nos estádios virgem e reprodutivo avaliamos as taxas de crescimento 
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por estação. As taxas de crescimento mensal, estacional e anual foram comparadas entre os 

estádios através de diagramas de caixa (Box-plot). Utilizamos teste U de Mann-Whitney para 

testar diferenças nas medianas de crescimento anual entre os estádios. Taxas de crescimento 

negativas, nulas ou positivas indicam, respectivamente, diminuição, estagnação ou acréscimo 

no tamanho dos indivíduos. Para verificar se o crescimento dos indivíduos nos diferentes 

estádios ontogenéticos apresenta relação com abertura do dossel, correlacionamos a taxa de 

crescimento obtida durante a estação chuvosa de 2011 com a porcentagem de abertura do 

dossel, através do teste de correlação de Spearman (rs). Essas análises foram realizadas no 

programa PAST 1.91 (Hammer et al., 2001) e os gráficos no ambiente R (R Development 

Core Team 2010). 

Com os dados de natalidade, mortalidade e recrutamento, construímos tabelas de vida 

para intervalos anuais (Intervalo 1 = de abril de 2009 a março de 2010 e Intervalo 2 = março 

de 2010 a abril de 2011). Calculamos as probabilidades dos indivíduos permanecerem no 

mesmo estádio (P) e passarem para o estádio seguinte (G). A fecundidade (F) foi considerada 

como média do número de plântulas produzidas por adulto reprodutivo por ano. Para maiores 

explicações dos parâmetros demográficos (ver Tabela 2). Utilizamos os valores médios 

(intervalos 1 e 2) dos parâmetros P, G e F e construímos uma matriz de transição de 

Lefkovitch. Optamos por utilizar valores médios devido à marcante variação na estrutura da 

matriz de ano para ano (ver resultados). A partir da matriz de transição média, calculamos a 

taxa de incremento populacional (λ), para verificar se a população está crescendo (λ > 1), 

decrescendo (λ < 1) ou permanecendo constante em relação ao número de indivíduos (λ = 1). 

Realizamos análises de sensibilidade e elasticidade de λ (Caswell, 2001). A elasticidade 

mostrou valores iguais para a probabilidade de transição para o estádio seguinte, o que 

inviabiliza as análises de impactos sobre essas taxas. Neste caso, conforme recomendado por 

Matos and Silva Matos (1998) e Souza and Martins (2004) utilizamos apenas as análises de 

sensibilidade para avaliar a contribuição de cada estádio ontogenético na taxa de incremento 

populacional. Os cálculos matriciais foram feitos no ambiente R (pacote popbio, R 

Development Core Team 2010). 

 

3. Resultados 

3.1 Dinâmica populacional e taxa de crescimento biométrico 

Os eventos de natalidade (germinação de plântulas) e recrutamento (mudança dos 

indivíduos para o estádio seguinte) ocorrem na estação chuvosa, especialmente durante os 

primeiros meses de chuva. A mortalidade, registrada apenas nos estádios plântula e infante 
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(Tabela 1) ocorre ao longo do ano, mas os picos foram registrados nos meses em que a 

umidade do solo encontra-se abaixo do PMP, seja na estação seca propriamente dita ou 

durante a estação chuvosa nos meses de interpulso, estiagem (Figura 1). A mortalidade de 

plântula foi de 76.2% para a coorte de 2009 (445 plântulas germinadas) e de 100% para a 

coorte de 2010 (334 plântulas). Não acompanhamos o destino da coorte de plântulas 

germinadas em 2011 (3.317 plântulas). As plântulas perdem os cotilédones e todas as folhas 

na estação seca e, aquelas que conseguem sobreviver são recrutadas para infante no início da 

estação chuvosa seguinte. Essa caducifolia total ocorre em todos os indíduos de todos os 

estádios da população. 

A variabilidade morfométrica interna dos estádios influenciou o destino dos 

indivíduos. Nos estádios plântula e infante, os indivíduos mortos tinham medianas iniciais de 

diâmetro e de altura significativamente menores, enquanto aqueles que foram recrutados para 

o estádio seguinte apresentaram as maiores medianas (Tabela 1). Nos estádios juvenil, 

imaturo e virgem a mediana inicial do diâmetro e da altura foi menor nos indivíduos em 

estase quando comparados àqueles que conseguiram passar para o estádio seguinte (Tabela 1). 

Os estádios de infantes a reprodutivos apresentaram diferenças estacionais nas taxas 

de crescimento em diâmetro. Essas diferenças acompanharam a sazonalidade pluviométrica, 

com decréscimo ou estagnação na estação seca e acréscimo na estação chuvosa subsequente 

(Fig. 2 A-E). Nos estádios avaliados mensalmente, foi possível verificar diferenças dentro de 

uma mesma estação no ano de 2010, com decréscimo no mês de fevereiro, coincidente com 

um interpulso de seca ocorrido durante a estação chuvosa e acréscimo no mês de outubro, em 

decorrência de um pulso ocasional de chuva no final da estação seca (Fig. 2 A-E). Em relação 

à altura também registramos estacionalidade nas medianas, com acréscimo na estação 

chuvosa e apenas estagnação na estação seca (Fig. 3 A-E). A variabilidade nas taxas de 

crescimento mensais de todos os estádios foi maior durante as estações chuvosas em relação 

às estações secas, tanto em diâmetro quanto em altura (Fig. 2 A-E e Fig. 3 A-E). 

Apesar das diferenças estacionais, as medianas anuais finais de crescimento em 

diâmetro (Fig. 2 F) e em altura (Fig. 3 F) foram positivas, exceto a altura do estádio 

reprodutivo que apresentou mediana zero (91% dos indivíduos). O crescimento anual em 

diâmetro foi menor em infante (0.6 mm.ano-1) e em juvenil (1.1 mm.ano-1) e diferiram dos 

estádios imaturo (1.8 mm.ano-1), virgem e reprodutivo, ambos com mediana de 3.2 mm.ano-1 

(Fig. 2 F). O crescimento em altura também foi menor em infante (2 cm.ano-1) e diferiu de 

juvenil (5 cm.ano-1), imaturo (8 cm.ano-1) e reprodutivo (Fig. 3 F). Redução no crescimento 

anual em diâmetro ocorreu em uma pequena proporção de indivíduos dos estádios infante 
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(6%), virgem (15%) e reprodutivo (1%), e no crescimento anual em altura ocorreu somente 

em infante (0.3% dos indivíduos). 

As taxas de crescimento em altura e diâmetro durante a estação chuvosa de 2011 não 

foram correlacionadas com a abertura do dossel, nos diferentes estádios ontogéticos (p > 

0.05), exceto a taxa crescimento em altura do estádio juvenil que foi maior em áreas com 

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

 

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

Ao longo da ontogenia de C. oncocalyx, registramos taxas de sobrevivência anual 

acima de 90%, à exceção de plântula que apresentou sobrevivência de 23.8% no primeiro ano 

e 0% no segundo ano. A probabilidade de sobreviver e permanecer (P) como plântula foi de 

0% nos dois períodos analisados, mas a probabilidade de sobreviver e mudar (G) para o 

estádio infante foi de 23.8% no primeiro ano. Em média cada indivíduo reprodutivo 

contribuiu com 40 plântulas por ano, mas a fecundidade foi bastante variável entre os dois 

períodos analisados (Tabela 2). 

A taxa de incremento populacional (ʎ) foi de 1.0336, isto indica que a população 

cresce a uma taxa de 3.36% ao ano. Analisando os estádios individualmente, podemos 

verificar que a população de C. oncocalyx é mais sensível às mudanças na probabilidade de 

transição para o estádio seguinte (G), do que à estase, isto é, sobrevivência e permanência no 

mesmo estádio (P) ou à fecundidade (Fig. 4). A maior sensibilidade de ʎ na mudança em um 

elemento da matriz foi registrada na transição de infante para juvenil, seguida pela transição 

de virgem para reprodutivo (Fig. 4). 

 

 

4. Discussão 

4.1 Dinâmica populacional e taxa de crescimento em diâmetro e altura. 

O acompanhamento da dinâmica de C. oncocalyx permite afirmar que plântula é o 

estádio com maior taxa de mortalidade, efêmero e restrito a uma única estação chuvosa. 

Somente as poucas que conseguem sobreviver à estação seca são recrutadas para infante no 

início da estação chuvosa seguinte. A infestação por fungos patogênicos é um forte fator de 

mortalidade em plântulas de C. oncocalyx germinadas em laboratório (Silveira et al., 2005). 

Apesar de nesse estudo não termos avaliado a influência de fatores bióticos nas taxas de 

mortalidade, não observamos plântulas danificadas no campo pela ação de fungos, o que 

sugere a existência de mecanismos de defesa em áreas naturais. Isto, aliado ao fato da 
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mortalidade de plântula e infante de C. oncocalyx ter sido maior nos meses secos, com 

disponibilidade hídrica do solo abaixo do ponto de murcha permanente, confirmam os 

diversos estudos que apontam o estresse hídrico como a principal causa da mortalidade nos 

estádios 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 

bióticos (ver Armas and Pugnaire, 2005). Nossos resultados também demonstram que a alta 

taxa de mortalidade de plântula é padrão em formações tropicais úmidas e secas, 

independente da causa, conforme já 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 duração efêmera de plântula é característica de 

formações sob climas sazonais secos como resposta a curta duração do período chuvoso (ver 

Araújo et al., 2005, 2008; Vieira and Scariot, 2006). 

A influência da variação morfométrica interna de cada estádio na sobrevivência e no 

recrutamento mostrou que o destino das plantas de C. oncocalyx dependeu do tamanho inicial. 

Morreram as plantas de menor altura e diâmetro, e as mais altas e mais grossas foram 

recrutadas para o estádio seguinte. Esta tendência foi mais evidente nos estádios plântula, 

infante e juvenil. As plantas maiores conseguem escapar da morte no estádio em que estão e 

têm maiores chances de serem recrutadas. Porém, ingressam no estádio seguinte com tamanho 

menor do que os indivíduos deste estádio, consequentemente, apresentam maior chance de 

morrer logo depois de recrutadas. Esses resultados de maior mortalidade estão de acordo os já 

registrados em populações arbóreas por Gilbert et al. (2001) e Ramos et al. (2005) sobre a 

sobrevivência dependente do tamanho em indivíduos pequenos. 

As baixas taxas de mortalidade e de crescimento biométrico no estádio infante em 

conjunto com as pequenas taxas de transição de infante para juvenil (menor valor de G) 

indicam que o recrutamento para o estádio juvenil é uma etapa lenta na história de vida de C. 

oncocalyx. Além disso, comprovam claramente que o banco de infante é o estádio pós-

germinativo responsável pela regeneração de C. oncocalyx, em oposição ao banco de 

plântulas das árvores de dossel das florestas tropicais pluviais (Silveira et al. 2012a). 

Indivíduos do estádio infante são independentes nutricionalmente das reservas do embrião, 

apresentam caule lignificado e potencialmente sistema radicular mais desenvolvido do que 

plântula (Silveira et al. 2012a). Essas características devem possibilitar as altas taxas de 

sobrevivência dos infantes, mesmo em períodos de seca severa, como em 2010. Esses dados 

também corroboram a ideia de que a alta densidade e o padrão de distribuição espacial 
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aleatório no estádio infante apontam para maior tolerância à variabilidade pluviométrica 

interanual dos infantes de C. oncocalyx (Silveira et al. 2012c). 

As altas taxas de sobrevivência em conjunto com as baixas taxas de transição, a partir 

de infante, demonstram que C. oncocalyx possui dinâmica lenta ao longo de toda a 

ontogênese. Em ambientes tropicais úmidos, as baixas taxas de transição nos estádios iniciais 

registrada em palmeiras foram explicadas por Piñero et al. (1984) pela posição dos indivíduos 

dos estádios mais avançados que permite melhor aproveitamento das condições de luz 

possibilitando maiores taxas de crescimento e recrutamento nos estádios mais avançados. No 

entanto, de acordo com Huante and Rincón (1998) espécies de crescimento lento são menos 

afetadas pela redução na disponibilidade de luz quando comparadas aquelas de crescimento 

rápido. Esse parece ser o caso de C. oncocalyx, pois o fato da taxa de crescimento em altura 

dos juvenis ter sido maior em áreas com maior porcentagem de abertura do dossel demonstra 

dependência de luz para o crescimento apenas no estádio juvenil. Além disso, apesar das 

baixas taxas de transição, a maior probabilidade ocorreu na passagem de juvenil para imaturo. 

O padrão sazonal registrado para a natalidade, mortalidade e recrutamento também 

ocorre na dinâmica de crescimento biométrico dos indivíduos em todos os estádios de C. 

oncocalyx. O decréscimo do diâmetro e a estagnação da altura registrados durante as estações 

secas, confirmam o documentado por Nath et al. (2006) e Worbes (1999) de que o diâmetro é 

a variável mais afetada pela disponibilidade hídrica. Esse comportamento de estagnação e 

diminuição em diâmetro durante a estação seca, seguido da retomada do crescimento na 

estação chuvosa, confirma o esperado, conforme Borchert (1999), Prior et al. (2004), Worbes 

(1999), para espécies de ambientes sazonais. Elevadas taxas de diminuição em diâmetro na 

estação seca também foram registradas em espécies decíduas, a exemplo das congêneres 

Cordia alliodora e Cordia elaeagnoides estudadas por Borchert (1994) e López-Ayala (2006) 

e relacionadas com características extrínsecas, como solos rasos e com baixa capacidade de 

retenção de água, em conjunto com características intrínsecas, como a baixa capacidade de 

retenção de água no caule devido ao caráter denso da madeira. Além disso, a maior variação 

nas taxas de crescimento durante as estações chuvosas quando comparada as estações secas, 

em todos os estádios de C. oncocalyx, reforça as afirmações de Baker et al. (2002) e López-

Ayala et al., (2006) para outras populações de climas sazonais de que a maior limitação para o 

crescimento se deve ao déficit hídrico sazonal. Esses autores afirmam que a menor 

variabilidade no crescimento diamétrico durante a estação seca está relacionada ao fato dos 

tecidos caulinares atingirem capacidades mínimas de saturação hídrica durante os longos 

períodos de déficit de água. 
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Os diferentes estádios ontogenéticos de C. oncocalyx apresentaram ritmos de 

crescimento em diâmetro e altura diferenciados e condicionados principalmente pela 

estacionalidade pluviométrica, refletindo característica da história de vida, pois conforme 

Hoffmann (2002), diferenças na taxa de crescimento anual entre indivíduos de diferentes 

classes de tamanho é uma característica da história de vida da espécie. No caso de C. 

oncocalyx, essas diferenças revelam que: 1) as menores taxas de crescimento em diâmetro e 

em altura ocorrem nos indivíduos do estádio infante; 2) os indivíduos do estádio juvenil 

exibem grande investimento em altura e nesta fase do desenvolvimento são influenciados não 

só pela disponibilidade hídrica, mas também pela abertura do dossel, 3) os indivíduos dos 

estádios imaturo e virgem destinam recursos tanto para o crescimento em diâmetro quanto 

para o incremento em altura do caule e; 4) os indivíduos do estádio reprodutivo destinam 

recursos para a reprodução e continuam investindo em crescimento vegetativo para a 

expansão lateral do caule, mas não para a altura. Esta fase é influenciada principalmente pela 

disponibilidade hídrica. Esses resultados confirmam nosso estudo de alometria estática 

realizada em C. oncocalyx (Silveira et al., 2012a), no qual detectamos relações alométricas 

com grande diâmetro e altura assintótica no final da ontogenia. 

Dois importantes fenômenos observados no ano de 2010 foram a ocorrência de um 

interpulso de chuva (em fevereiro) logo após o início da estação chuvosa (janeiro) e de um 

pulso ocasional de chuva no final da estação chuvosa (outubro), os quais provocaram 

mudanças no crescimento em diâmetro de C. oncocalyx. Condit et al. (1995) especulam que a 

ocorrência de estiagem ao longo do período de crescimento (estação chuvosa) pode acarretar 

em danos a estrutura celular e aos processos fisiológicos e pode aumentar as taxas de 

mortalidade em curto e longo prazo. Além disso, conforme Baker et al. (2002), diferenças 

interanuais na precipitação e disponibilidade hídrica do solo se constituem em fatores de erro 

nas estimativas de crescimento biométrico. Nossos resultados demonstram que o crescimento 

em diâmetro e em altura em todos os estádios de C. oncocalyx é influenciado pelo ritmo 

sazonal e estocástico das precipitações e, por outro lado, revelam que a população continua 

apresentando crescimento biométrico, já que as taxas positivas de crescimento anual provêm 

da diferença entre as medições realizadas na estação chuvosa de 2011 e 2009, anos com 

índices pluviométricos elevados e disponibilidade hídrica do solo semelhante. 

 

4.2 Taxa de incremento populacional. 

Apesar da dinâmica sazonal na demografia e no crescimento biométrico, C. oncocalyx 

mostra-se bem adaptada às condições ambientais atuais, o valor de ʎ > 1, reflete aumento 
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populacional mesmo diante da variabilidade pluviométrica intra e interanual. No entanto, a 

análise de sensibilidade revelou que qualquer perturbação que atinja a transição de infante 

para juvenil e de virgem para reprodutivo resultarão em maiores alterações na estabilidade da 

população. A segunda maior sensibilidade de ʎ detectada na transição de virgem para 

reprodutivo em C. oncocalyx, corrobora parcialmente a afirmação de Piñero et al. (1984) de 

que os estádios mais críticos das populações são aqueles próximos a primeira reprodução. Isso 

decorre do fato de que em C. oncocalyx uma sensibilidade maior se deu na transição 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 população. 

A maior sensibilidade de ʎ registrada para as taxas de transições (G), em conjunto com 

as baixas taxas de crescimento em diâmetro e altura, demonstram que a população de C. 

oncocalyx apresenta atributos de história de vida que priorizam a sobrevivência em 

detrimento do recrutamento para o estádio seguinte. Provavelmente estes resultados estejam 

refletindo o investimento em biomassa subterrânea para aumentar a absorção do recurso 

limitante, a água e, consequentemente, resistir aos longos períodos de secas. O fato de C. 

oncocalyx manter populações abundantes localmente pode ser explicado pela formação 

conjunta de dois bancos, isto é, um banco de sementes persistentes ou misto que possibilita 

um recrutamento contínuo de plântulas e um banco de infantes resistente à variabilidade 

pluviométrica interanual, os quais garantem um estoque para recomposição populacional 

mesmo em anos de seca. A afirmativa do papel do banco de sementes do solo para a 

regeneração da população de C. oncocalyx, se deve ao fato de ter sido registrada alta 

densidade de plântulas em 2011. Como a dispersão dos diásporos ocorre durante a estação 

seca e no ano de 2010 a produção de frutos foi baixa (Silveira et al. 2012c), as 3.317 plântulas 

da coorte de 2011, foram oriundas de eventos reprodutivos anteriores a 2010. 

A ocorrência de um banco de sementes persistente, como destacado por Warner and 

Chesson (1985) para plantas anuais de regiões áridas e semiáridas, resulta em um “storage 

effect” e decorre do armazenamento no solo de parte das sementes produzidas em anos 

favoráveis que não germinam no ano subsequente devido à baixa precipitação e ficam 

armazenadas no solo até o ano favorável seguinte. Essa contribuição do banco de sementes 

para a recomposição das populações em formações sazonais secas que se reproduzem 

exclusivamente por sementes foi comprovada por Hobbs et al. (1984), para plantas anuais e 

perenes em vegetações submetidas a incêndios naturais, mas não há dados sobre o efeito de 

distúrbios pluviométricos anuais e interanuais. O que sabemos trata apenas do banco de 

sementes no solo analisados por Costa and Araújo (2003) e Mamede and Araújo (2008) que 
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demonstraram ser o banco de sementes no solo da caatinga transitório e rico em espécies 

herbáceas. Nossos resultados contradizem os estudos de Costa and Araújo (2003) e Mamede 

and Araújo (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 formações 

tropicais sazonalmente secas é transitório e tem papel reduzido na regeneração das 

populações. Além disso, Araújo et al. (2005) descreveram dois modelos de dinâmica para 

espécies lenhosas da caatinga: 1) ajustado a estacionalidade das chuvas, com germinação 

rápida e concentrada no início da estação chuvosa e 2) tolerante a irregularidade 

pluviométrica, com germinação distribuída ao longo da estação chuvosa como forma de 

dividir as apostas. Estes dois modelos consistem de espécies que possuem banco de semente 

transitório e se configuram em estratégias de manutenção da abundância local (Araújo et al. 

2005). Considerando a demografia de C. oncocalyx, acrescentamos um novo modelo de 

dinâmica: onde a população apresenta germinação rápida e concentrada no início da estação 

chuvosa, semelhante ao modelo 1 de Araújo et al. (2005), mas diferente por apresentar 

estratégias de distribuição de risco relacionadas a manutenção de um banco de sementes.  

Confirmando as nossas expectativas, concluímos que: 1) a alta densidade local de C. 

oncocalyx se deve à estabilidade populacional com alto potencial de regeneração atual, 

ocasionada pela formação conjunta de um banco de sementes no solo e de um banco de 

infantes, e 2) apesar do forte controle da precipitação nas taxas de natalidade, mortalidade, 

recrutamento e crescimento biométrico, a porcentagem de abertura do dossel influência o 

crescimento em altura nos juvenis de C. oncocalyx, indicando que a luz também é um fator 

importante na dinâmica dos estádios iniciais de árvores da caatinga. 
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Tabela 1. Mediana inicial do diâmetro e altura do caule para os indivíduos da coorte de 2009 

que morreram (morto), sobreviveram e permaneceram no mesmo estádio (estase) ou foram 

recrutados para o estádio seguinte (recruta) durante o período de abril de 2009 a março de 

2011. O número de indivíduos é dado entre parêntese. 

 Diâmetro mm Altura cm 

 morto estase recruta morto estase recruta 

Plântula  1.4a (339) (0) 1.6b (106) 6.5a (339) (0) 7.5b (106) 

Infante 2.2a (94) 4.3b (2025) 10.1c (33) 10a (94) 16b (2025) 59c (33) 

Juvenil (0) 12.2a (82) 17.1b (4) (0) 95.5a (82) 134.5b (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 diferença estatística entre as medianas de diâmetro 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 março de 2010. 

Interbalo 2 de abril de 2010 a março de 2011. P é a probabilidade de sobreviver e permanecer 

no mesmo estádio. G é a probabilidade de sobreviver e mudar para o estádio seguinte. F é a 

fecundidade, obtida pelo número de plântulas no final de um intervalo dividido pelo número 

de reprodutivos no início do intervalo. O número de plântulas, amostrada em 0.25 ha foi 

multiplicado por quatro para comparações com os demais estádios, amostrados em 1 ha. 

 Plântula Infante Juvenil Imaturo Virgem Reprodutivo 

Intervalo 1       

Número de indivíduos ha -1 (N) 1780 2152 86 16 33 163 
Número de sobreviventes (S) 424 2097 86 16 33 163 

Taxa de sobrevivência (σ) = S/N 0.238 0.974 1 1 1 1 
Número de recrutas (C)  424 21 4 0 0 0 

Taxa de transição (γ) = C/S 1 0.010 0.047 0 0 0 
Fecundidade planta -1 (F)      6.871 

P = σ * (1- γ) 0 0.964 0.953 1 1 1 
G = σ * γ 0.238 0.009 0.046 0 0 0 

Intervalo 2       

Número de indivíduos ha -1 (N) 1336 2288 103 20 33 163 

Número de sobreviventes (S) 0 2137 103 20 33 163 
Taxa de sobrevivência (σ) = S/N 0 0.934 1 1 1 1 

Número de recrutas (C)  0 12 0 2 1 0 
Taxa de transição (γ) = C/S 0 0.006 0 0.100 0.030 0 

Fecundidade planta -1 (F)      72.319 
P = σ * (1- γ) 0 0.929 1 0.9 0.969 1 

G = σ * γ 0 0.005 0 0.1 0.030 0 

Média dos dois intervalos       

Fecundidade planta -1 (F)      39.595 
P = σ * (1- γ) 0 0.947 0.977 0.95 0.985 1 

G = σ * γ 0.119 0.008 0.023 0.05 0.015 0 
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Figura 1. Taxa de mortalidade dos indivíduos dos estádios plântula (A) e infante (B) de C. 

oncocalyx. S = estação seca e C = estação chuvosa. As linhas pontilhadas no gráfico indicam 

o 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 diâmetro dos estádios ontogenéticos de 
Cordia oncocalyx. Medianas, quartis superiores, inferiores e outliers são apresentados. (A-C) 
variação mensal (D-E) variação entre as estações S - seca e C - chuvosa (F) variação anual, 
considerando a diferença entre a medida final (março de 2011) e a medida inicial (abril de 
2009), ambas realizadas na estação chuvosa de anos com precipitação acima da média 
histórica (1.107 mm e 843 mm, respectivamente). Letras diferentes indicam diferença 
estatística entre os estádios (teste U de Mann-Whitney, p ≤ 0.05).  
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Figura 3. Boxplots das taxas de crescimento em altura dos estádios ontogenéticos de Cordia 
oncocalyx. Medianas, quartis superiores, inferiores e outliers são apresentados. (A-C) 
variação mensal (D-E) variação entre as estações S - seca e C - chuvosa (F) variação anual, 
considerando a diferença entre a medida final (março de 2011) e a medida inicial (abril de 
2009), ambas realizadas na estação chuvosa de anos com precipitação acima da média 
histórica (1.107 mm e 843 mm, respectivamente). Letras diferentes indicam diferença 
estatística entre os estádios (teste U de Mann-Whitney, p ≤ 0.05).  
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Figura 4. Impacto da sensibilidade no tamanho da população de Cordia oncocalyx, calculada 

a partir da matriz de transição geral (ʎ = 1.0336) considerando a média dos dois intervalos de 

tempo analisados. P é a probabilidade de sobreviver e permanecer no mesmo estádio e G é a 

probabilidade de sobreviver e mudar para o estádio seguinte. 
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6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Este estudo possibilitou a compreensão dos atributos de historia de vida, estrutura e 

dinâmica populacional de Cordia oncocalyx sob clima tropical sazonalmente seco, em 

ambiente de caatinga, os quais contribuem para explicar como essa população arbórea se 

mantêm abundante em ambientes com fortes restrições hídricas. 

A análise da estrutura ontogenética e das relações alométricas demonstrou que: i) a 

estrutura populacional de C. oncocalyx se assemelha a da maioria das espécies tolerantes à 

sombra das florestas pluviais tropicais por concentrar a maior densidade nos estádios iniciais, 

mas ao mesmo tempo difere porque forma um banco de infantes ao invés de um banco de 

plântulas (conceito ontogenético); ii) do total de luz fotossinteticamente ativa que atinge o 

dossel, somente 6.2% atinge a vegetação a 1.30 m e 4.7% chega ao solo. Esse gradiente 

juntamente com o modelo arquitetural Prévost, ramificações plagiotrópicas e filotaxia alterna 

espiralada das folhas, são atributos que sugerem a luz como um fator limitante para os 

estádios iniciais. Previmos que se o gradiente de luz fosse suficiente para provocar mudanças 

alométricas em C. oncocalyx, os estádios iniciais deveriam apresentar crescimento em altura-

diâmetro em conformidade com o modelo de similaridade geométrica, enquanto os estádios 

finais deveriam apresentar crescimento altura-diâmtero ajustado ao modelo de similaridade 

elástica ou estresse constante, tal como acontece nas árvores de florestas pluviais tropicais e 

florestas temperadas. No entanto, iii) a forma de crescimento altura-diâmetro de C. oncocalyx 

não se ajustou a nenhum dos três modelos biomecânicos, e houve alto crescimento em 

diâmetro, especialmente nos estádios finais. Isto parece resultar de restrições hídricas que 

limitam o crescimento em altura e de disponibilidade de espaço que possibilitam o incremento 

em diâmetro mesmo após as árvores atingirem uma altura máxima. É indiscutível a existência 

de um gradiente de luz no perfil da vegetação de caatinga, embora este não seja suficiente 

para que C. oncocalyx expresse o mesmo modelo de estrutura e alometria das árvores de 

florestas pluviais. Na caatinga, as condições modeladoras parecem ser consequência de 

restrições preponderantemente ligadas à disponibilidade hídrica. 

A descrição da fenologia revelou que: i) as fenofases vegetativas e reprodutivas de C. 

oncocalyx são ajustadas às variações intra e interanual dos pulsos de precipitação; ii) a alta 

sincronia e a elevada intensidade das fenofases vegetativas e reprodutivas nos anos chuvosos 

contrastam com a diminuição 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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distribuição de risco, que possivelmente contribuem para a alta densidade da espécie nas áreas 

de caatinga, onde a espécie está presente. 

O reconhecimento dos padrões espaciais, em escala local, evidenciou que tanto os 

mecanismos determinísticos de mortalidade dependente de densidade, como a estocasticidade 

pluviométrica, relacionada à variação intra e interanual nos pulsos de chuva, atuam como 

forças modeladoras do padrão espacial ao longo da ontogênese de C. oncocalyx. A análise dos 

padrões espaciais pode indicar quais são os mecanismos que atuam com maior relevância na 

demografia das populações, esses resultados sugerem que os processos dependentes e 

independentes de densidade desempenham papéis importantes na dinâmica de árvore em 

ambientes sazonalmente secos. 

O estudo da dinâmica com base em modelos matriciais mostrou que apesar da forte 

influência da precipitação nas taxas de natalidade, mortalidade, recrutamento e crescimento 

biométrico em todos os estádios, a porcentagem de abertura do dossel influenciou o 

crescimento em altura no estádio juvenil, indicando que a luz também é um fator importante 

na dinâmica dos estádios iniciais de árvore da caatinga. Além disso, a dominância local e a 

tendência de aumento populacional de C. oncocalyx são seguramente explicadas por uma 

estratégia de regeneração que conta com a formação de dois bancos, sementes e infantes, os 

quais garantem um estoque para recomposição populacional mesmo em anos de seca. No 

entanto, apesar da estabilidade atual, C. oncocalyx possui pontos chave na taxa de incremento 

populacional localizados nos estádios inicias, particularmente na sobrevivência e transição de 

infantes. Como nesse estádio os indivíduos ainda apresentam taxas de mortalidade em função 

da escassez pluviométrica, se as previsões de mudanças climáticas se confirmarem e o clima 

do semiárido brasileiro se tornar ainda mais severo tanto em relação à quantidade de chuvas 

como em relação à frequência de anos secos, a estabilidade desta importante árvore endêmica 

da caatinga pode ser alterada. 

Juntos, estes resultados demonstram que a plasticidade fenológica em conjunto com o 

banco de sementes e infantes são as estratégias de regeneração que possibilitam as populações 

de C. oncocalyx se manterem abundantes em ambientes com fortes restrições hídricas. 

Evidenciam também que a luz, embora seja desconsiderada na maioria dos estudos que 

avaliam a estrutura e a dinâmica das populações nas vegetações sazonais secas ao redor do 

mundo, apresenta uma distribuição vertical (gradiente) e horizontal (abertura de dossel) 

diferenciadas na caatinga arbóreo-arbustiva estudada, às quais apesar de não superar a 

disponibilidade hídrica como força modeladora da estrutura, alometria e dinâmica 

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


