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RESUMO

O presente estudo investigou a estrutura de uma populacdo de Esenbeckia
leiocarpa, popularmente conhecida como guaranta, uma espécie de dossel, ndo pioneira e
comum na regido estudada. O estudo foi realizado numa area de 3.2 ha de floresta
estacional semidecidua em Campinas — SP. Instalamos aleatoriamente 50 parcelas de 10
x 10 m, totalizando 0.5 ha. Em cada parcela de 100 m?, amostramos todos os individuos
da espécie, exceto plantulas, que foram amostradas em 50 sub-parcelas de 1 m?
sorteadas dentre os vértices de cada parcela de 100 m? Registramos para todos os
individuos o diametro do caule a altura do solo (DAS), a altura total, a presenca de
cotilédones, ramificagdes, atividades reprodutivas, rebrotas e infestacao por lianas. Foram
identificados seis estadios ontogenéticos na populagcdo: plantula, jovem 1, jovem 2,
imaturo, adulto e senil. O padrdao de ramificacdo apresentado por E. leiocarpa foi préprio
do modelo arquitetural de Massart, que é bem adaptado as condi¢cdes de pouca luz
predominantes no interior da floresta onde o guaranta inicia o seu desenvolvimento. Houve
pouca sobreposicdao de tamanho entre os estadios ontogenéticos, mostrando que a altura
e o didmetro podem auxiliar na determinacdo dos estadios ontogenéticos e que o
surgimento de certas estruturas como, por exemplo, flores ou frutos, sé ocorrem apds a
planta atingir um tamanho minimo. Os estadios iniciais plantula e jovem 2 apresentaram
menor aumento em didmetro por incremento em altura, ocorrendo o inverso com 0s
estadios mais avancados imaturo e adulto. O maior investimento em altura durante os
estadios ontogenéticos iniciais permite que os individuos alcancem rapidamente as boas
condi¢des de luminosidade proximas ao dossel da floresta. Esses dados indicam que E.
leiocarpa apresenta um padrao de crescimento semelhante ao encontrado em outras
espécies comuns nas florestas tropicais umidas e temperadas e que compartilham alguns
aspectos das suas histérias de vida, tais como, posicao no dossel da floresta e status
sucessional. A densidade de plantulas foi bastante alta, apresentando um padréo espacial
agrupado préximo aos individuos adultos. Plantulas apresentaram altas taxas de
mortalidade, principalmente nos locais com dossel mais fechado. O grau de agregacao
diminuiu ao longo da ontogenia e os estadios ontogenéticos posteriores a plantula
apresentaram padrao espacial aleatério em todas as classes de distancia. Diferentes
estadios ontogenéticos apresentaram-se correlacionados no espago, indicando que a
dispersdo das sementes é limitada ou que a favorabilidade ambiental pode ser mantida
entre diferentes estadios ontogenéticos. As estruturas ontogenética e de tamanho da
populacdo apresentaram distribuicdo continua com relativamente poucos individuos
jovens e imaturos. Estes resultados, juntamente com outras caracteristicas como alta
mortalidade de pléantulas, fecundidade moderada, distribuicdo espacial néo relacionada a
abertura do dossel e as diferentes arquiteturas - considerando a altura do ponto de
inversdao morfoldégica - observadas, indicam que E. leiocarpa é uma espécie com
caracteristicas tanto de tolerancia quanto de intolerancia a sombra. Embora estudos
adicionais sejam necessarios para verificar como as caracteristicas observadas variam no
tempo e no espaco, essa relativa flexibilidade ecolégica permite que a espécie ocupe
ambientes diferentes dentro da floresta, de forma que E. leiocarpa pode ser uma boa
opcao na recuperacgao de areas degradadas.



ABSTRACT

The present study investigated the structure of a population of Esenbeckia
leiocarpa, popularly known as “guarantd”, a canopy species, not pioneer and common in
the region studied. The study was carried out in an area of 3.2 ha of seasonal semi-
deciduous forest in Campinas — SP. We randomly installed 50 plots of 10 x 10 m, in a total
of 0.5 ha. In each 100 m? plot we sampled all the individuals of this specie, except from
seedlings, that were sampled in 50 sub-plots of 1 m?, randomly chosen among the vertices
of each 100 m?plot. For all the individuals we registered the diameter of the trunk at ground
level, the presence of cotyledons, branches, reproductive activity, budding and infestation
by lianas. We identified six ontogenetic stages within this population: seedlings, juvenile 1,
juvenile 2, immature, adult and senile. The branching pattern presented by E. leiocarpa
was similar to the architectural model of Massart that is well adapted to the dimly lit
conditions predominant in the interior of forests, where the guarantd initiates its
development. There was little size overlap between the ontogenetic stages, indicating that
the height and diameter may help in the determination of the ontogenetic stages and that
certain structures such as the flowers and fruits can only be found after the plant has
reached a minimum height. The initial stages of seedling and juvenile 2 presented less
increase in diameter per increase in height, while the opposite occurred in the later stages.
The greater investment in height during the first ontogenetic stages allows the individuals
to rapidly reach the good conditions of light of the forest canopy. These data indicate that
E. leiocarpa presents a growth pattern similar to other common species of the humid
tropical forests and the temperate forests that share some aspects of its life history, such
as the position in the forest’s canopy and the successional status. The seedlings density
was quite high, presenting a spatial pattern grouped close to the adult individuals. The
seedlings presented high rates of mortality, mainly in the sites with closed canopy. The
level of aggregation decreases during the ontogeny and in the latest ontogenetic stages
the plants presented random spatial patterns in all of the distance classes. Different
ontogenetic stages were correlated in space, indicating that the dispersion of the seeds is
limited or that the environmental favorability may be kept in the different ontogenetic
stages. The size and ontogenetic structures presented continuous distributions, with
relatively few juvenile and immature individuals. These results, together with other
characteristics such as the high seedling mortality, the moderate fertility, the spatial
distribution that is not related to the openness of the canopy and the different architectures
— considering the height of the morphologic inversion point — observed, indicate that E.
leiocarpa is a specie with characteristics both of tolerance and of intolerance to shadows.
Although more studies are needed to confirm how these observed characteristics vary in
time and space, this relative ecological flexibility allows this specie to occupy different
environments inside the Forest, thus being E. leiocarpa a good option for the recuperation
of degraded areas.



INTRODUCAO GERAL

A Mata Atlantica (sentido amplo), que originalmente recobria boa parte do leste do
Brasil, encontra-se atualmente bastante fragmentada ao longo de sua area de distribuicao,
tendo sido reduzida a menos de 10 por cento da sua cobertura original (Silva & Tabarelli
2000). Grande parte das areas ainda existentes esta localizada em trechos de relevo
acidentado, dificultando o acesso e a utilizagdo das areas para fins agriculturaveis
(Tabarelli et al. 1999). A floresta estacional semidecidua no interior do Estado de Sao
Paulo é um exemplo claro desse processo de fragmentagdo. Atualmente, esse
ecossistema esta representado por pequenos fragmentos bastante isolados, imersos
numa paisagem dominada pela agricultura e grandes centros urbanos (Viana et al. 1997,
Nascimento et al. 1999). Nesses remanescentes, muitos trabalhos de carater ecolégico
vém sendo desenvolvidos, sobretudo para caracterizar as diferentes fisionomias
encontradas (Leitdo Filho 1992, 1995; Santos & Kinoshita 2003) e as conseqiéncias da
acado humana nas diferentes comunidades (Nascimento et al. 1999). Entretanto, em nivel
populacional, sdo escassos os trabalhos, sendo uma area ainda pouco estudada no Brasil
(Santos 2002).

Esenbeckia leiocarpa Engl. € uma espécie arbdérea de floresta climax, escidfita
(Lorenzi 1992), comum nas florestas semideciduas da regido de Campinas. Sua madeira €
dura e vem sendo utilizada como postes, vigas de pontes, batentes de portas e janelas,
tabuas e tacos para assoalhos, cabos de ferramentas, entre outros (Lorenzi 1992). Assim,
a espécie tem sido intensivamente e extensivamente explorada para extracao de madeira
0 que pode estar causando um grande desequilibrio nas populacdes. Considerando a
deficiéncia nos estudos de ecologia de populagdes e a necessidade de informagdes que

possam fornecer uma boa base para decisées sobre 0 manejo e conservagao de areas
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naturais, o presente estudo teve como objetivo investigar a estrutura de uma populagao de
E. leiocarpa num fragmento de floresta estacional semidecidua.

Desenvolver um modelo estatico basico da populacdo de guarantd podera dar uma
idéia do estado atual da populagdo, como, por exemplo, se a populacdo como um todo é
jovem (neste caso, espera-se a auséncia de grandes individuos na populacdo) ou se
estaria em vias de extincdo local (neste caso, espera-se auséncia de estadios
ontogenéticos iniciais). Podera, por exemplo, fornecer informagdes sobre a ocorréncia ou
nao de efeitos de gargalo (bottleneck effect) em alguma das transicées entre estadios
ontogenéticos. Também sera possivel ter uma idéia das probabilidades de transi¢cdo entre
os estadios, considerando o numero estatico de individuos em cada um deles, de modo a
identificar as transicbes mais problematicas, que demandariam atencao do pesquisador,
caso se queira fazer o manejo populacional. Uma alteracdo do padrao espacial ao longo
da ontogenia indicaria que a mortalidade é diferenciada no espag¢o e poderia indicar a
necessidade de medir variaveis ambientais nos locais do espagco em que os individuos
teriam maior sucesso. Enfim, um modelo populacional basico € o minimo necessario para
o planejamento de estudos mais minuciosos.

O primeiro capitulo tratou do desenvolvimento ontogenético e das relagoes
alométricas da espécie. A caracterizagcdo dos estadios ontogenéticos de uma espécie
pode ser realizada por meio de critérios biologicos que representam o estado de
desenvolvimento dos organismos (Gatsuk et al. 1980). Os estadios ontogenéticos sao
caracterizados por um conjunto de marcadores morfolégicos tipicos (Zhukova & Glotov
2001), sendo que cada estadio pode ser definido pelo aparecimento de novas estruturas
ou pela perda de estruturas que estavam presentes nos estadios anteriores (Gatsuk et al.

1980).



O entendimento das relagbes entre o tamanho e a forma dos individuos é
fundamental para a compreenséo da estrutura e dindmica das florestas e das diferengas
adaptativas entre as espécies (Shugart et al. 1981). Assim, neste primeiro capitulo,
investigamos também as alteracdes na forma dos individuos ao longo da ontogenia bem
como a influéncia da heterogeneidade do ambiente luminoso.

No segundo capitulo, analisamos a estrutura espacial, as taxas de mortalidade, a
estrutura ontogenética e a arquitetura (Torquebiau 1986) de E. leiocarpa, que sao

aspectos fundamentais da histéria de vida de uma espécie (Silvertown & Doust 1993).
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CAPITULO 1 - Ontogenia e Relacées Alométricas de Esenbeckia leiocarpa Engl.
(Rutaceae) numa Floresta Estacional Semidecidua no Sudeste do Brasil

Resumo

O presente estudo investigou a ontogenia e as relacbes alométricas entre o
didmetro do caule e a altura da planta de Esenbeckia leiocarpa, ou guarantd, uma espécie
de dossel, ndo pioneira e comum na regido estudada. O estudo foi realizado numa area de
3.2 ha de floresta estacional semidecidua em Campinas — SP. Instalamos aleatoriamente
50 parcelas de 10 x 10 m, totalizando 0.5 ha. No periodo de agosto a setembro de 2003,
em cada parcela de 100 m?, amostramos todos os individuos da espécie, exceto plantulas.
Em dezembro de 2003, amostramos as plantulas em 50 sub-parcelas de 1 m?, sorteadas
dentre os vértices de cada parcela de 100 m®. Registramos, para todos os individuos, o
didmetro do caule a altura do solo (DAS), a altura total, a presenca de cotilédones, de
ramificacoes, de atividades reprodutivas, de rebrotas e de infestagdo por lianas. Com base
nesses dados, foram identificados seis estddios ontogenéticos na populagdo: plantula,
jovem 1, jovem 2, imaturo, adulto e senil. O padrdo de ramificagdo apresentado por E.
leiocarpa foi proprio do modelo arquitetural de Massart, que é bem adaptado as condicoes
de pouca luz predominantes no interior da floresta, onde o guarantd inicia o seu
desenvolvimento. Houve pouca sobreposicdo de tamanho entre o0s estadios
ontogenéticos, mostrando que os descritores altura e didametro podem auxiliar na
determinacao dos estadios ontogenéticos e que o surgimento de estruturas como ramos
plagiotrépicos, ramos ortotropicos, flores ou frutos s6 ocorrem apds a planta atingir um
tamanho minimo. Os estadios iniciais plantula e jovem 2 apresentaram menor aumento em
diametro por incremento em altura, ocorrendo o inverso com os estddios mais avangados
imaturo e adulto, que apresentaram relativamente maior aumento em diametro por
incremento em altura. O maior investimento em altura durante os estadios ontogenéticos
iniciais permite que os individuos alcancem rapidamente as boas condigbes de
luminosidade proximas ao dossel da floresta. Esses dados indicam que E. leiocarpa
apresenta um padrdo de crescimento e arquitetura semelhante ao encontrado em outras
espécies comuns nas florestas tropicais Umidas e temperadas e que compartilham alguns
aspectos das suas histérias de vida, tais como, posicao no dossel da floresta e status
sucessional.

Palavras-Chave: alometria, Esenbeckia leiocarpa, estadios ontogenéticos.



INTRODUCAO

O desenvolvimento de um individuo desde o seu nascimento até sua morte é
chamado de ontogenia, durante o qual as plantas passam por diferentes etapas
conhecidas como estadios ontogenéticos (Gatsuk et al. 1980, Smirnova et al. 2002). O
tempo médio de duracdo de um estadio ontogenético é fixado geneticamente e depende
da espécie, porém individuos em ambientes diferentes podem atingir o mesmo estadio em
idades cronolégicas diferentes (Gatsuk et al. 1980). Individuos de estadios ontogenéticos
diferentes podem apresentar propriedades ecoldgicas distintas e exercem diferentes
papéis dentro da populagdo e da comunidade, resultando numa complexa utilizagao dos
recursos ambientais no espaco e no tempo, promovendo a coexisténcia das espécies e
contribuindo para a diversidade das comunidades (Grubb 1977). Assim, a determinacao
dos estadios ontogenéticos pode ser mais relevante do que da idade cronoldgica
(Hutchings 1997, Smirnova et al. 2002) e, portanto, identificar e caracterizar os estadios
ontogenéticos em uma populacdo € um passo fundamental no estudo de ecologia de
populacodes.

Cada estadio ontogenético pode ser reconhecido por um conjunto de caracteristicas
morfologicas qualitativas ou quantitativas (Gatsuk et al. 1980, Zhukova & Glotov 2001) que
resultam na arquitetura do individuo em um determinado momento. As sucessivas
arquiteturas apresentadas por um individuo ou espécie ao longo da ontogenia tém como
resultado a realizagcao de seu modelo arquitetural (Hallé et al. 1978). Em arvores tropicais,
Hallé et al. (1978) encontraram 23 principais modelos arquiteturais, que podem ser
definidos através de caracteristicas qualitativas resultantes da atividade dos meristemas
primarios, tais como direcdo do crescimento (ortotrépico ou plagiotropico), atividade

(continua ou ritmica) e longevidade (determinada ou indeterminada).



Segundo Kohyama (1987), o padrdo de ramificagdo pode estar relacionado com
algumas caracteristicas arquiteturais expressas quantitativamente através de relacoes
alométricas. Assim, o entendimento das relagdes entre o tamanho e a forma dos
individuos é fundamental para a compreensao da estrutura e dinamica das florestas e das
diferencas adaptativas entre as espécies (Shugart et al. 1981).

Proximo ao solo nos ambientes florestais, a disponibilidade de luz varia muito com
pequenas variagdes na altura e, assim, existe uma forte selegdo para o crescimento em
altura, que eleva as folhas acima de competidores (Claussen & Maycock 1995, O' Brien et
al. 1995). Porém, para poder atingir uma determinada altura, € necessario um crescimento
minimo em diametro que evite a quebra do caule devido ao préprio peso da planta
(McMahon 1973) ou a acao dos ventos (Dean & Long 1986). Consequientemente, crescer
em didmetro ou em altura representa uma relacao de custo/beneficio (trade-off) na histéria
de vida de uma arvore (King 1990b, Sumida et al. 1997, Alves et al. 2004).

Trés modelos tetricos de estabilidade mecanica tém sido usados para descrever a
relagdo entre a altura e o didmetro do caule nas plantas. No modelo de similaridade
geométrica, estruturas de diferentes tamanhos mantém as mesmas proporcoes, sendo um
incremento em altura (H) acompanhado de um incremento proporcional em didametro (D),
segundo a relagdo D o H' (Rich et al. 1986). No modelo de similaridade elastica, a altura
varia na proporcdo de 2/3 do diametro, segundo a relagdo D a H*? (McMahon 1973). No
modelo de similaridade de estresse, o tamanho do caule, em qualquer ponto da sua
extensao, varia de forma a equilibrar as pressbes dos ventos de acordo com a relagdo D a
H? (Dean & Long 1986). Porém, essas relagdes alométricas podem ndo permanecerem
constantes ao longo da ontogenia (Niklas 1995, Sterk & Bongers 1998, Alves & Santos

2002) e diferem entre espécies de diferentes grupos ecolégicos. Em arvores tropicais,
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foram encontrados coeficientes préximos a 1 em individuos jovens de espécies de dossel
ou sub-bosque (King 1990a, 1996; Kohyama & Hotta 1990) e em espécies dos estadios
iniciais da sucessao (Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992, Claussen & Maycock 1995,
Sposito & Santos 2001). Geralmente, individuos adultos de espécies de dossel ou
emergentes apresentam coeficientes maiores ou iguais a 1,5 (King 1990a, 1996; Kohyama
& Hotta 1990; O’Brien et al. 1995; Thomas 1996; Sterck & Bongers 1998). Resultados
semelhantes foram encontrados em regides temperadas (e.g., Niklas 1995).

Embora as relagcdes alométricas entre didmetro e altura parecam estar bem
estabelecidas para algumas espécies de florestas temperadas e tropicais pluviais, poucos
sdo os trabalhos realizados em ambientes diferenciados como as florestas estacionais
semideciduas, sendo a maioria deles com monocotiledéneas (e.g., Alves et al. 2004). Nas
florestas semideciduas ha uma maior diversidade nos regimes de luz devido as clareiras
de deciduidade que aparecem principalmente na estacao seca, quando muitas arvores do
dossel perdem suas folhas (Gandolfi 2000). Neste trabalho, pretendemos verificar se os
padroes alométricos observados ao longo da ontogenia em espécies de florestas
temperadas e tropicais pluviais se aplicam a Esenbeckia leiocarpa, uma espécie comum
nas florestas estacionais semideciduas do sudeste do Brasil, que representam um
ambiente diferente do das florestas pluviais, em que a maioria dos estudos correlatos foi
feita. E. leiocarpa é uma espécie de dossel, escidfita, que ocorre nos estadios mais
avancgados da sucessao (Lorenzi 1992). Considerando essas caracteristicas da histéria de
vida da espécie, esperamos que o0s estadios ontogenéticos iniciais apresentem
coeficientes préximos a 1 (similaridade geométrica), de acordo com King (1990a, 1996),
Kohyama & Hotta (1990), entre outros; e que os estadios ontogenéticos mais avangados
apresentem coeficientes proximos a 1.5 (similaridade elastica) ou 2 (similaridade de

estresse), de acordo com O'Brien et al. (1995), King (1996), entre outros.
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Especificamente, o objetivo deste estudo foi responder as seguintes questdes: 1)
Quais sdo e como podem ser identificados os estadios ontogenéticos pds-germinativos de
Esenbeckia leiocarpa? 2) Caracteristicas quantitativas como o didmetro e altura variam
dentro e/ou entre estadios, podendo auxiliar na determinagédo dos estadios ontogenéticos?
3) As relacdes alométricas entre o diametro e a altura se alteram ao longo da ontogenia

conforme o esperado pelas caracteristicas da historia de vida da espécie?

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi realizado na floresta Ribeirdo Cachoeira (22°50’S, 46°55'W),
pertencente ao condominio rural “Colinas do Atibaia” na Area de Protecdo Ambiental
(APA) dos distritos de Sousas e Joaquim Egidio, no nordeste do municipio de Campinas,
interior do estado de S&o Paulo. A reserva tem area de 233.7 ha, com 2584 m de
comprimento no sentido leste-oeste e 1360 m no sentido norte-sul (Miranda 1996). Na
porcdo meridional da maior extensdo da mata, corre o ribeirdo Cachoeira, um dos
afluentes do rio Atibaia, o maior abastecedor do municipio de Campinas e um dos
principais formadores da bacia do rio Piracicaba (Fig. 1).

O clima é Cwa de Koeppen, temperado macrotérmico com inverno seco nao
rigoroso, com pluviosidade média anual de 1409 mm (Mello et al. 1994). O periodo
chuvoso corresponde a primavera-verao e o periodo seco corresponde ao outono-inverno.
As temperaturas médias anuais oscilam em torno de 21.8°C, com temperatura minima
absoluta de 0.0°C e maxima absoluta de 37.6°C (dados registrados pelo Instituto
Agrondémico de Campinas no periodo de 1956 a 2004). O relevo é constituido por morrotes
paralelos (declividade de 10-20%) e morros e morrotes (declividade de 12% a mais que

45%), variando a altitude entre 660 e 795 m. O solo é Podzdlico Vermelho-Amarelo
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distréfico (Miranda 1996). A cobertura florestal é floresta estacional semidecidua (Veloso
1992), densa, com dossel variando entre 15 e 25 m e arvores emergentes com mais de 30

m.

Espécie estudada

Esenbeckia leiocarpa Engl. (Rutaceae) é popularmente conhecida como guaranta,
pau-duro, goiabeira, anta-forte ou guarataia. E uma espécie arbérea, de floresta climax
(Lorenzi 1992), comum nas florestas semideciduas da regido de Campinas. Sua madeira €
bastante densa (0.96 g/cm®), muito utilizada para postes, construcdo civil e cabos de
ferramentas (Lorenzi 1992). A floragcdo ocorre a partir de setembro e prolonga-se até
janeiro (Lorenzi 1992). A polinizacao € miofilica, sendo a espécie predominantemente
albgama (Crestana et al. 1982). A maturacao dos frutos ocorre entre os meses de julho e
agosto (Lorenzi 1992), desenvolvendo-se em uma capsula seca com deiscéncia explosiva

e dispersao autocérica das sementes.

Desenho amostral e coleta de dados

A area amostral possui 3.24 ha e situa-se na porcao meridional da mata, na
margem esquerda do Ribeirdo Cachoeira (Fig. 1). Instalamos, de acordo com a técnica de
aleatorizacao restrita (Greig-Smith 1983), 50 parcelas de 10 x 10 m, totalizando 0.5 ha. No
periodo de agosto a setembro de 2003, em cada parcela de 100 m?, amostramos todos os
individuos da espécie, exceto plantulas. Em dezembro de 2003, periodo em que ocorre a
germinacdo, amostramos as plantulas em 50 sub-parcelas de 1 m?, sorteadas dentre os

vértices de cada parcela de 100 m?.
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De cada individuo registramos a altura total, o didmetro do caule a altura do solo
(DAS), a presenca de cotilédones, ramificacoes, flores, frutos, rebrotas e infestacdo por
lianas.

Para obtermos informagdes sobre a influéncia da porcentagem de abertura do
dossel no tamanho de plantulas, foram tomadas, em abril de 2004, fotografias
hemisféricas no centro de cada parcela, a altura de 1.50 m, utilizando-se uma camera

digital e lente olho de peixe.

Andlise de dados

Para classificar os individuos nos estadios ontogenéticos, consideramos a presenga
ou auséncia de estruturas morfolégicas como cotilédones, ramos, flores, frutos, rebrotas e
infestacao por lianas, seguindo as recomendacdes de Gatsuk et al. (1980).

Para determinar o modelo arquitetural de Esenbeckia leiocarpa, utilizamos a chave
de identificacdo proposta por Hallé et al. (1978), com observagdes, no campo, de
caracteristicas como tipo de crescimento em altura (monopodial ou simpodial),
diferenciacdo dos meristemas (sexual ou vegetativo), orientacdo dos eixos (ortotrépico ou
plagiotrépico) e atividade do meristema (ritmica ou continua).

Analisamos a variagdo da altura e do didmetro dos individuos em cada estéadio
ontogenético por diagramas de caixa (box plot) através do programa Systat 10.0
(Wilkinson 1990). Nos diagramas de caixa, o retangulo compreende 50 por cento dos
dados, 0 maior estreitamento da caixa representa a mediana e a regido estreita ao redor
da mediana é o seu intervalo de confianca (95%). A linha horizontal superior do retangulo
indica o limite superior do terceiro quartil (75%) e a linha inferior, 0 do primeiro quartil
(25%). As linhas verticais inferior e superior indicam o primeiro e o Ultimo quartis,

respectivamente. Os asteriscos representam valores extremos e os circulos, os muito
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extremos. Se os intervalos de confianca de distribuicdes diferentes ndo se sobrepdem,
significa que as medianas diferem no nivel de significancia de 5 por cento (Wilkinson
1990).

A porcentagem de abertura do dossel foi estimada através da analise das
fotografias hemisféricas no programa Gap Light Analyzer versao 2.0 (Frazer et al. 1999).
Com o objetivo de verificar se 0o tamanho das plantulas estava relacionado a abertura do
dossel, analisamos a variagdo da altura e do didametro dos individuos nas diferentes
condi¢gdes de abertura do dossel por meio de diagramas de caixa (box plot), considerando
todas as parcelas que continham plantulas (quarenta e quatro parcelas).

Usamos as relacées alométricas entre o diametro (cm) e a altura (m) para verificar
variacdes da forma alométrica dos individuos ao longo do desenvolvimento ontogenético.
Inicialmente, foi feita uma analise de regressao linear no programa ANCOVA33 (Santos
1997), com os dados transformados em logaritmos decimais. Posteriormente, no mesmo
programa, realizamos uma analise de covariancia para testar diferencas significativas (P <
0.05) entre os coeficientes angulares (b) e lineares (a) das regressdes. Fizemos
comparagdes multiplas entre retas com coeficientes angulares semelhantes através do
teste a posteriori de Scheffé (Zar 1999).

Para testar diferencgas significativas (P < 0.05) entre os coeficientes angulares das
regressoes com os coeficientes propostos para similaridade geométrica (b = 1),
similaridade elastica (b = 1.5) e similaridade de estresse (b = 2), fizemos comparacoes

através do teste t (Zar 1999) no programa ANCOVAS33.
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RESULTADOS

Caracterizacao dos estadios

Com base, principalmente, nos critérios macromorfolégicos observados, foram
definidos os seguintes estadios ontogenéticos:

Plantula: apresenta um ou dois cotilédones (Fig. 2). E. leiocarpa apresenta
germinagao epigéia e fanerocotiledonar, com cotilédones carnosos que emergem da
casca da semente tornando-se totalmente expostos e um par de folhas primarias opostas.
Essas folhas primarias, quando completamente expandidas, possuem formato oval e
apresentam entre 4 e 5 cm de comprimento por 1.5 cm de largura.

Jovem 1. individuo caracterizado pela auséncia de cotilédones e de ramificagdes,
constituindo-se de um eixo ortotrépico monopodial que pode conter, acima das folhas
primarias, uma ou mais folhas dispostas de forma alterna espiralada (Fig. 2). Essas folhas
possuem formato eliptico, com tamanho entre 6 e 12 cm de comprimento por 2.5 a 4.5 cm
de largura, e os individuos mais desenvolvidos ja apresentam folhas iguais as encontradas
nos individuos adultos, isto €, com formato oblongo e tamanho entre 15 e 20 cm de
comprimento por 8 a 10 cm de largura.

Jovem 2. apresenta ramos plagiotrépicos monopodiais com folhas dispostas de
forma alterna distica como consequéncia da torcao dos peciolos. Devido ao crescimento
ritmico do tronco, esses ramos surgem em grupos de trés, sendo separados por intervalos
regulares (Fig. 2).

Imaturo: presenca de ramos ortotrépicos monopodiais e tamanho (altura ou
didmetro) inferior ao observado para o menor adulto reprodutivo (Fig. 2). Neste estadio,
completa-se a realizagdo do modelo arquitetural da espécie, identificado como modelo de

Massart.
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Adulto: apresenta estruturas de reproducao (adultos reprodutivos) ou individuos que
nao se reproduziram durante o periodo de estudo (adultos vegetativos), mas
apresentaram altura e didmetro iguais ou maiores que os observados para o menor adulto
reprodutivo (Fig. 2).

Senil: individuo caracterizado pelo seu aspecto degradado. Trata-se de plantas
bastante danificadas, cobertas por lianas, apresentando muitos ramos mortos e/ou

quebrados, além de rebrotas e diminui¢cdo da atividade reprodutiva (Fig. 2).

Variagoes morfométricas entre estadios

Os valores de altura e diametro aumentaram progressivamente ao longo da
ontogenia, ou seja, jovem 2 foi maior que jovem 1 e assim sucessivamente. As excegcdes
foram o estadio plantula, que apresentou diametro maior que jovem 1 (porém, menor que
jovem 2) e o estadio senil, que apresentou altura similar ao estadio imaturo e didmetro

semelhante ao estadio adulto (Fig. 3).

Variacoes morfométricas dentro de um mesmo estadio

Nas parcelas com dossel fechado (abertura do dossel entre 6% e 7%), o diametro
dos individuos do estadio plantula foi significativamente maior (P < 0.05) que nas parcelas
com dossel mais aberto (Fig. 4b). Porém, a altura das plantulas nao apresentou relagao
com a abertura do dossel (Fig. 4a).

Dentro do estadio adulto, individuos pertencentes a fase adulto reprodutivo
apresentaram altura e diametro significativamente maior que o observado na fase adulto

vegetativo (Fig. 3).

Relagdes alométricas e modelos de similaridade
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As relagbes alométricas entre o didmetro e a altura se alteraram ao longo da
ontogenia (F = 173.84, P < 0.05), sendo as inclinagbes das retas alométricas dos estadios
ontogenéticos significativamente diferentes de zero (P < 0.05), exceto no estadio senil
(Tabela 1). O estadio plantula apresentou o menor coeficiente angular, seguido do estadio
jovem 2, indicando maior incremento em altura por unidade de didametro nesses estadios
(Fig. 5; Tabela 1). Os coeficientes angulares dos estadios jovem 1, imaturo e adulto nao
foram significativamente diferentes entre si (Tabela 1). Logo, esses estadios mantiveram
uma propor¢do de crescimento em diametro semelhante para uma mesma variagédo do
crescimento em altura.

O coeficiente de determinagéo foi bastante baixo no estadio plantula (R? = 0.01) e
relativamente baixo no estadio adulto (R? = 0.60), indicando maior variabilidade na forma
dos individuos (Tabela 1). Ao contrario, os estadios jovem 1, jovem 2 e imaturo
apresentaram valores dos coeficientes de determinagao relativamente altos (0.68, 0.84 e
0.79, respectivamente), indicando baixa variabilidade na forma dos individuos nestes
estadios (Tabela 1).

A comparagdo dos coeficientes angulares em cada estadio com os modelos
alométricos mostrou que os estadios plantula (b = 0.05), jovem 1 (b = 1.20) e jovem 2 (b =
0.78) se aproximaram mais do modelo de similaridade geométrica (b = 1), embora nao
tenham se conformado ao modelo (Fig. 6). Os estadios imaturo (b = 1.27) e adulto (b =
1.36) apresentaram coeficiente angular mais préximo ao modelo de similaridade elastica
(b = 1.5), mas somente o estadio adulto se conformou ao modelo (Fig. 6). Os estadios
inicias jovem 1 e jovem 2 juntos (b = 1.09) - plantulas foram excluidas desta analise por
apresentarem baixos valores de b e A - se aproximaram mais do modelo de similaridade
geométrica (b = 1) e os estadios avancados imaturo e adulto juntos (b = 1.68)

apresentaram coeficiente angular mais préximo ao modelo de similaridade elastica (b =
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1.5) (Fig. 7). O fator de seguranca diminuiu com a altura até o estadio imaturo, depois do
qual houve um pequeno aumento nas margens de segurancga (Figs. 5 e 8). Esses dados
mostram que, nos estadios iniciais da ontogenia, os individuos investem relativamente
mais em altura por unidade de didmetro, sendo esta situagdo invertida nos estadios mais

avancgados.

DISCUSSAO

Modelo arquitetural e caracterizacao dos estadios

O modelo arquitetural de Massart, apresentado por Esenbeckia leiocarpa, €
caracterizado por um tronco ortotropico monopodial de crescimento ritmico que produz
verticilos de ramos plagiotrépicos monopodiais a intervalos regulares, conforme a
atividade do meristema apical (Hallé et al. 1978). Espécies do género Araucaria sao bons
exemplos para ilustrar o modelo de Massart. O crescimento ritmico € determinado de
forma enddgena, mas sua velocidade pode ser influenciada por fatores externos, como a
disponibilidade de luz e/ou agua, que, por sua vez, sdo afetados pela estacdo do ano
(Hallé et al. 1978). O plagiotropismo, isto é, a orientagdo aproximadamente horizontal, dos
ramos otimiza a interceptacdo de luz e favorece a sobrevivéncia dos individuos em
ambientes menos iluminados, como os estratos inferiores de uma floresta tropical (Hallé et
al. 1978). De fato, Vester & Cleef (1998), ao estudarem o espectro arquitetural de uma
floresta tropical umida em diferentes estadios de sucessdo, mostraram que o numero de
espécies que apresentam o modelo arquitetural de Massart tornava-se progressivamente
maior a medida que se passava de uma floresta jovem, em que ha maior disponibilidade
de luz, para uma floresta madura, em que a disponibilidade de luz abaixo do dossel é
relativamente menor. Estudos anteriores mostraram que E. leiocarpa é a espécie mais

comum na area estudada da floresta Ribeirdo Cachoeira (Cielo Filho et al. 2002) e este
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relativo sucesso pode estar relacionado, entre outros, ao padrdao arquitetural da espécie,
que otimiza a interceptacdo de luz e é bem adaptado a estacionalidade presente na
floresta Ribeirdo Cachoeira.

Segundo Gatsuk et al. (1980), podem-se utilizar como indicadores externos dos
estadios ontogenéticos as mudancas morfoldgicas relacionadas as anatdémicas,
fisiolégicas e bioquimicas, de forma que cada estadio pode ser caracterizado pela
auséncia ou presenca de certas estruturas.

Plantulas sdo caracterizadas por apresentarem nutricdo parcialmente heterotrofica
e estruturas primarias como cotilédones e caule e raizes primarios (Gatsuk et al. 1980).
Essas caracteristicas foram observadas na plantula de E. leiocarpa.

O estadio juvenil é estruturalmente simples, nao possui cotilédones, embora possa
ter alguma estrutura embrionaria, apresentando caracteristicas diferentes das plantas
maduras, como a forma das folhas, do caule e do sistema radicular (Gatsuk et al. 1980). O
estadio jovem 1 de E. leiocarpa caracterizou-se pela auséncia de cotilédones e de
ramificagdes, porém algumas estruturas embriondrias como, por exemplo, folhas
primarias, poderiam estar presentes. Embora alguns individuos ja apresentassem folhas
com o mesmo formato das encontradas em adultos, a maioria dos individuos pertencente
ao estadio jovem 1 apresentou folhas menores e relativamente mais estreitas que as
encontradas em adultos.

Os individuos do estaddio jovem 2 de E. leiocarpa foram caracterizados pela
presenca de ramos plagiotropicos monopodiais, porém ainda nao apresentam ramos
ortotropicos, sendo este estadio ainda uma fase de conformacédo ao modelo arquitetural da
espécie. As caracteristicas do estaddio jovem 2 estdo presentes nos imaturos da

classificagao de Gatsuk et al. (1980).
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Em E. leiocarpa o estadio imaturo finaliza a realizacdo do modelo arquitetural da
espécie. A separacao entre o estadio imaturo e a fase seguinte, adulto vegetativo, ndo foi
possivel utilizando apenas caracteristicas qualitativas, sendo necessario também o uso
das variaveis didmetro do caule e altura da planta como critério de separacao. Segundo
Gatsuk et al. (1980) a distingao entre imaturos e virgens € muitas vezes dificil de ser feita,
uma vez que ambos os estadios representam uma transicao entre jovens e adultos.

A fase adulto vegetativo em E. leiocarpa pode ser comparada ao estadio virgem da
classificacdo de Gatsuk et al. (1980). Segundo estes autores, individuos virgens
apresentam as principais caracteristicas tipicas de individuos maduros, porém os érgaos
reprodutivos ainda estdo ausentes. Embora o adulto vegetativo ndo apresente 6rgaos
reprodutivos, ndo podemos afirmar que eles nunca se reproduziram, o que torna a
denominagao virgem imprépria.

O estadio adulto reprodutivo é caracterizado pelo desenvolvimento de 6érgaos
sexuais e pode conter trés subdivisbes, conforme o balanco quantitativo entre a formacao
e a morte de estruturas: reprodutivo jovem, reprodutivo maduro e reprodutivo velho
(Gatsuk et al. 1980). Nao fizemos subdivisbes para a fase adulto reprodutivo de E.
leiocarpa, pois consideramos apenas dados qualitativos.

Nos estadios pds-reprodutivos subsenil e senil, o desenvolvimento de flores e frutos
praticamente cessa e as estruturas vegetativas se tornam simplificadas (Gatsuk et al.
1980). Apenas um dos oito individuos classificados como senis apresentou estruturas de
reproducdo concordando com o proposto por Gatsuk et al. (1980). Os métodos adotados
no presente trabalho ndo permitiram a diferenciacdo, geralmente quantitativa, entre os

estadios subsenil e senil.
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De maneira geral, os critérios macromorfolégicos utilizados para distinguir os
estadios ontogenéticos de E. leiocarpa raramente deixaram duvidas na classificacao das

plantas em campo.

Variacoes morfométricas entre estadios

Além das caracteristicas macromorfoldgicas, caracteres quantitativos tém auxiliado,
entre outros, na determinagao dos estadios ontogenéticos (e.g., Souza et al. 2000, 2003).
Neste trabalho, usamos os descritores altura e didmetro como caracteristicas
quantitativas. As plantas geralmente aumentaram em altura e di@metro ao longo do
desenvolvimento. Houve pouca sobreposicdo dessas variaveis entre os estadios
ontogenéticos, mostrando que, de maneira geral, a analise da variacdo dos descritores
altura e diametro corrobora a classificagdo baseada em caracteres qualitativos, podendo
auxiliar na determinacao dos estadios ontogenéticos. A ndao sobreposicdo de tamanho
sugere que o surgimento de estruturas como ramos plagiotrépicos, ramos ortotropicos,
flores ou frutos s6 ocorrem apds a planta atingir um tamanho minimo.

O estadio jovem 1 apresentou diametro menor que o estadio plantula. Este
resultado pode estar relacionado a maior exigéncia de nutrientes e agua no estadio
plantula (Larcher 2000). Plantulas, ao contrario dos demais estadios, s6 puderam ser
encontradas durante a estagdo chuvosa (verdo) e, provavelmente, num estado
relativamente maior de hidratacdo, que aumentaria a turgescéncia das células do
parénquima e conseqlientemente o didmetro do caule. Como a maioria dos individuos
pertencentes ao estadio jovem 1 apresentou tamanho reduzido, eles provavelmente eram
individuos recrutados em eventos recentes de reproducdo, mas apresentaram um menor
grau de hidratag@o. Auséncia de crescimento ou mesmo diminui¢do do didmetro do caule

na estacdo seca foi observada em individuos adultos de E. leiocarpa, podendo ser
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resultado da diminuicdo ou cessagao da atividade cambial e/ou da contragdo dos tecidos
no periodo de maior déficit hidrico (Ferreira-Fedele et al. 2004).

O estaddio senil de E. leiocarpa apresentou valores de didmetro do caule
semelhantes aos encontrados na fase adulto reprodutivo, porém a altura dos individuos
senis foi significativamente menor quando comparada a fase anterior. Segundo Vester &
Cleef (1998), arvores podem ser suprimidas e apresentar caracteristicas de senescéncia
sem ter necessariamente passado pelos estadios imediatamente anteriores. Porém, o
didmetro semelhante entre adultos reprodutivos e senis, indica que o estadio senil é
composto por individuos que no passado pertenceram a fase adulto reprodutivo, ou seja,
sao individuos que passaram pelos estadios ontogenéticos anteriores. A diminuicido na
altura do estadio senil deve-se provavelmente a morte e/ou quebra dos ramos presentes
na periferia da copa dessas arvores, pois a senescéncia pode ser caracterizada também

pela degeneracao ou simplificacao da estrutura dos individuos (Gatsuk et al. 1980).

Variacoes morfométricas dentro de um mesmo estadio

O didmetro reduzido das plantulas encontradas nas parcelas com dossel mais
aberto deve-se, provavelmente, a perda de agua e a contragdo dos tecidos por maior
exposicao a radiagao solar e, portanto, variagdes significativas no didmetro de individuos
pertencentes a um mesmo estadio podem ocorrer tanto no tempo, isto €, entre as
estacdes seca e umida (Ferreira-Fedele et al. 2004), quanto no espaco.

Dentro do estadio adulto, os individuos classificados como adultos vegetativos
apresentaram diametro e altura menores que os individuos pertencentes a fase adulto
reprodutivo, indicando que os individuos maiores apresentam uma maior probabilidade de
se reproduzirem. Adultos vegetativos representam ainda uma fase de crescimento tanto

em altura quanto em didmetro e, portanto, menos recursos podem estar disponiveis para a
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reproducdo nesses individuos, visto que a formagao de flores e frutos em abundancia esté

em competicdo com o crescimento vegetativo (Larcher 2000, Kohyama et al. 2003).

Relacoes alométricas e modelos de similaridade

Esenbeckia leiocarpa é considerada uma espécie de dossel, tolerante a sombra e
que ocorre em estadios avangados da sucessao (Lorenzi 1992, Souza e Valio 2001).
Assim, seria esperado, segundo King (1990a, 1996), que os individuos jovens
apresentassem retas alométricas com valores de b proximos ao esperado pelo modelo de
similaridade geométrica e que os individuos adultos apresentassem valores de b mais
préximos ao esperado pelo modelo de similaridade elastica, mantendo constante sua
margem de seguranga contra falha mecénica (Rich et al. 1986, Claussen & Maycock
1995). De fato, os estadios ontogenéticos iniciais jovem1 e jovem 2, embora ndo tenham
se conformado ao modelo de similaridade geométrica, apresentaram reta alométrica com
baixo valor de b, ou seja, uma estratégia de crescimento em altura com diminuicdo do
fator de seguranca. Ao contrario, os estadios mais avancados imaturo e adulto
apresentaram valor de b mais préximo ao modelo de similaridade elastica, sugerindo uma
estratégia para crescimento em diametro sem diminuicdo do fator de seguranca,
favorecendo a estabilidade em vez do rapido crescimento em altura. Manter ou aumentar
a margem de seguranga contra falha mecanica é uma estratégia esperada para espécies
de vida relativamente longa (Rich et al. 1986).

O valor reduzido da relagao diametro/altura nos estadios ontogenéticos iniciais pode
ser devido a baixa estatura desses individuos, que, conseqlentemente, necessitam de
pequeno didmetro para sua sustentacdo mecanica. Além disso, os individuos jovens
ocorrem nos estratos inferiores do interior da floresta, sob a sombra dos individuos

maiores, onde estdo relativamente protegidos da acdo dos ventos, podendo, portanto,
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investir mais recursos para o crescimento em altura € menos em seguranga ou diametro
do caule. Assim, a relagdo diametro/altura pode ser menor em individuos crescendo no
interior da floresta, protegidos da acédo dos ventos (Holbrook & Putz 1989). Nessas areas
menos iluminadas, ocorre também maior competicdo por luz, favorecendo o crescimento
em altura com investimento menor em diametro, de forma que essas plantas passariam
mais rapidamente pelo sub-bosque até atingirem as alturas mais iluminadas, quando
comecgariam a expandir suas copas, necessitando neste momento de maiores
investimentos em didmetro para suportar a copa e resistir aos ventos. Assim, alteracdes
nas relagées alométricas entre o didmetro do caule e a altura das plantas ao longo da
ontogenia, observadas também por Niklas (1995) e Sterk & Bongers (1998), indicam que
diferentes estadios enfrentam condicdes ambientais distintas, havendo uma forma
alométrica étima para cada estadio ou conjunto de estadios, permitindo a melhor relacao
de compromisso (trade-off) entre o diametro do caule e a altura da planta.

Os valores relativamente baixos do coeficiente de determinagao (R?) indicam maior
variacdo na forma dos individuos pertencentes aos estadios plantula e adulto. Este
resultado foi encontrado em outras espécies comuns na floresta estacional semidecidua,
como, por exemplo, Croton floribundus (Danciguer 1996). Plantulas sdo bastante sensiveis
a luz, e suas taxas de crescimento podem variar significativamente, inclusive dentro de
uma mesma espécie, em resposta a pequenas variagdes na quantidade de luz disponivel
no interior da floresta (Montgomery & Chazdon 2002). Individuos adultos freqientemente
apresentam reiteragdes como uma forma de ajuste ao ambiente, que € particularmente
heterogéneo no local, e essas reiteragcdes exercem um grande peso vertical sobre o tronco
e tendem a deslocar o centro de gravidade do conjunto, quanto menos simétrica for a
copa, representando uma forgca de aceleracao lateral que conseqientemente alteraria a

forma da planta. A heterogeneidade ambiental, principalmente das condi¢cbes de
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luminosidade, € particularmente mais intensa numa floresta estacional semidecidua, onde
ha grande variagdo espacial e temporal na intensidade luminosa em decorréncia da
presenca de clareiras formadas ap6s a queda de arvores e também pela ocorréncia de
“clareiras de deciduidade“ formadas sazonalmente sob o dossel das arvores deciduas e
semideciduas e que podem se repetir por muitos anos, implicando num padrao particular
de regime de luz, diferente dos que podem ocorrer em florestas tropicais umidas (Gandolfi
2000). A menor variabilidade na forma dos individuos pertencentes aos estadios jovem 1,
jovem 2 e imaturo pode estar indicando uma convergéncia da forma dos individuos como
resposta as condi¢des de luz menos favordveis sob o dossel da floresta, local onde
encontramos esses individuos.

Este estudo mostrou que os estadios ontogenéticos de E. leiocarpa podem ser
identificados, principalmente, com base em caracteristicas qualitativas e que a altura e o
didmetro podem auxiliar essa classificacdo. E. leiocarpa apresentou um padrdao de
crescimento semelhante ao encontrado em outras espécies comuns nas florestas
temperadas e tropicais pluviais e que compartilham alguns aspectos das suas histérias de

vida, tais como posicédo no dossel da floresta e status sucessional.
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FIGURA 1. Localizagdo da 4&rea de amostragem dentro da floresta Ribeirdo Cachoeira,

Campinas - SP.
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FIGURA 2. Esquema dos estadios ontogenéticos de Esenbeckia leiocarpa. Sendo PL = plantula, J1 = jovem 1, J2 = jovem 2,

\
=
F

IM = imaturo, AV e AR = adulto e SE = senil. Onde a = cotilédone, b = ramo plagiotropico monopodial, ¢ = ramo ortotrépico, d

= flores ou frutos, e = lianas e f = rebrotas.
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FIGURA 3. Box-plot da altura (m) (a e b) e diametro (cm) (c e d) dos estadios de
Esenbeckia leiocarpa. PL = plantula, J1 = jovem 1, J2 = jovem 2, IM = imaturo, AV = adulto

vegetativo, AR = adulto reprodutivo e SE = senil.
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FIGURA 4. Box-plot da altura (m) (a) e diametro (cm) (b) das plantulas de Esenbeckia

leiocarpa em ambientes com diferentes valores de abertura do dossel.
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FIGURA 5. Regressdes lineares significativas (log d = a + b log h) entre o didmetro a altura
do solo (DAS) (cm) e altura (m) ao longo da ontogenia de Esenbeckia leiocarpa. PL =
plantula (O), J1 = jovem 1 (X), J2 = jovem 2 (+), IM = imaturo (A), AD = adulto (V). A linha
tracejada indica o didametro minimo teorico que o caule deve apresentar para suportar o
préprio peso da planta (log d = 1,5 log h) (McMahon 1973). Os parametros das equacoes

podem ser obtidos na Tabela 1.
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FIGURA 6. Valores do coeficiente angular das regressodes lineares significativas dos
estadios ontogenéticos de Esenbeckia leiocarpa. As barras verticais indicam o intervalo de
confianga ao nivel de 95 por cento. Os valores esperados para os trés modelos tedricos
estdo indicados na figura. Sendo PL = plantula, J1 = jovem 1, J2 = jovem 2, IM = imaturo,

AD = adulto.
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FIGURA 7. Valores do coeficiente angular das regressbes lineares dos estadios
ontogenéticos iniciais (J1 e J2) e avancados (IM e AD) de Esenbeckia leiocarpa. As barras
verticais indicam o intervalo de confianga ao nivel de 95 por cento. Os valores esperados
para os trés modelos tedricos estdo indicados na figura. Sendo J1 e J2 = jovem 1 e jovem

2 juntos, IM e AD = imaturo e adulto juntos.
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FIGURA 8. Log do fator de seguranga (d/dmin) em funcdo da altura, onde d é o didmetro
observado e dnin € 0 didmetro minimo tedrico que o caule deve apresentar para suportar o
préprio peso da planta (dmin = 0.1 h¥?) (McMahon 1973). Sendo X = plantula, O = jovem 1,

1 =jovem 2, A = imaturo, + = adulto, ¢ = senil.
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TABELA 1. Parametros das regressoes lineares entre logiodidmetro (cm) e log1o altura (m)
nos estadios ontogenéticos de Esenbeckia leiocarpa. N = numero de individuos, a =
intercepto, b = coeficiente angular, A% = coeficiente de determinacéo, P = significancia das
regressdes. Letras diferentes na coluna b indicam diferenca estatistica (ANCOVA, P <

0.05 e teste a posteriori de Sheffé, P < 0.05).

Esenbeckia leiocarpa N a b R P
plantula 550 -0.818 0.048?2 0.008 <0.050
jovem 1 436 0.125 1.201° 0.684 <0.001
jovem 2 17 -0.038 0.784° 0.844 <0.001
imaturo 39 -0.257 1.268° 0.786 <0.001
adulto 53 -0.158 1.365° 0.600 <0.001
senil 8 1.155 0.319 0.160 0.244
populacio 1103 0.097 0.908° 0.857 <0.001

40
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CAPITULO 2 - Estrutura Espacial de Esenbeckia leiocarpa Engl. (Rutaceae) numa
Floresta Estacional Semidecidua no Sudeste do Brasil

Resumo

Numa é&rea de 3.2 ha de floresta estacional semidecidua no municipio de
Campinas, estado de S&do Paulo, instalamos aleatoriamente 50 parcelas de 100 m? nas
quais registramos o numero de individuos de E. leiocarpa em cada estadio ontogenético,
exceto plantulas. Plantulas foram amostradas em parcelas de 1 m? sorteadas dentro de
cada parcela de 100 m? e a mortalidade neste estadio foi registrada durante cerca de dois
meses. A densidade de plantulas foi bastante alta, apresentando um padrdo espacial
agrupado proximo aos individuos adultos. Plantulas apresentaram altas taxas de
mortalidade, principalmente nos locais com dossel mais fechado. O grau de agregacao
diminuiu ao longo da ontogenia, de forma que os estadios ontogenéticos posteriores a
plantula apresentaram padrdo espacial aleatério em todas as classes de distancia.
Diferentes estadios ontogenéticos apresentaram-se correlacionados no espaco, indicando
que a dispersdo das sementes é limitada ou que a favorabilidade ambiental pode ser
mantida entre diferentes estadios ontogenéticos. As estruturas ontogenética e de tamanho
da populacdo apresentaram distribuicdo continua com relativamente poucos individuos
jovens e imaturos. Estes resultados, juntamente com outras caracteristicas como alta
mortalidade de plantulas, fecundidade moderada, distribuicdo espacial ndo relacionada a
abertura do dossel e as diferentes arquiteturas observadas, indicam que E. leiocarpa é
uma espécie com caracteristicas tanto de tolerancia quanto de intolerancia a sombra. No
entanto, estudos adicionais sdo necessarios para verificar como as caracteristicas
observadas variam no tempo e no espago.

Palavras-Chave: Esenbeckia leiocarpa, estadios ontogenéticos, estrutura espacial,
arquitetura, floresta estacional semidecidua.
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INTRODUCAO

A ocupagao do espaco € um pré-requisito para que uma planta possa adquirir 0s
recursos necessarios a sobrevivéncia, tais como agua, luz e nutrientes (Silvertown &
Doust 1993). Dentro da comunidade, a forma como as diferentes espécies ocupam o
espaco resulta num padrao de distribuicdo que pode apresentar, dependendo da escala,
diferentes graus de agregacao. Este padrao de distribuicdo dos individuos depende da
heterogeneidade ambiental, da sindrome de dispersao da espécie e dos sucessivos
eventos de mortalidade que ocorrem ao longo da ontogenia (Hutchings 1997). De maneira
geral, espécies arbdreas tropicais apresentam uma diminuigdo no grau de agregagao ao
longo da ontogenia (Henriques & Sousa 1989, Oliveira-Filho et al. 1996, He et al. 1997,
Martens et al. 1997, Barot et al. 1999, Condit et al. 2000, Souza & Martins 2002, Fonseca
et al. 2004) que, normalmente, € relacionada a mortalidade dependente de distancia ou
densidade provocada por inimigos naturais como predadores, herbivoros ou patégenos
(Janzen 1970, Connell 1971). Além disso, outros fatores como competicao entre plantulas
ou entre plantulas e adultos (Howe & Smallwood 1982, Clark & Clark 1984), ou ainda,
alteragcdes ao longo da ontogenia na maneira de responder as condicoes ambientais
podem causar segregacao espacial entre diferentes estadios ontogenéticos (Clark &
Clarck 1992, Dalling et al. 2001).

Assim como a mortalidade diferenciada no espago pode alterar a estrutura espacial
em espeécies tropicais ao longo da ontogenia, variagbes nas taxas de mortalidade e
crescimento ao longo da ontogenia determinam a estrutura ontogenética e a estrutura de
tamanho da populagcédo (Condit et al. 1998, Wright et al. 2003). Por exemplo, em florestas
tropicais pluviais, espécies intolerantes a sombra tém altas taxas de mortalidade e
crescimento durante os estadios iniciais do desenvolvimento, resultando numa distribuicao

de tamanho com poucos individuos jovens e muitos individuos adultos (Wright et al. 2003).
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Ao contrario, espécies tolerantes a sombra apresentam baixas taxas de mortalidade e
crescimento no inicio da ontogenia e, conseqientemente, uma reduzida relagédo
adultos/jovens (Wright et al. 2003).

A analise da arquitetura dos individuos em estadios avancados da ontogenia
também pode fornecer informagdes importantes sobre as condicées de luminosidade
prevalecentes nos locais onde eles se desenvolveram (Torquebiau 1986). Quando uma
arvore atinge as condigbes de luz proximas ao dossel da floresta, ou se cresce em locais
abertos, a dominancia da gema apical € perdida e outros meristemas passam a agir como
competidores, dando origem a reiteragdes permanentes (Torquebiau 1986). O nivel em
que essas reiteracdes comecaram pode ser reconhecido como a bifurcacédo principal do
caule, que marca o ponto de inversao morfolégica (Oldeman 1990). Assim, um ponto de
inversao morfoldgica mais proximo ao solo indica crescimento em condig¢des relativamente
abertas, enquanto que mais proximo ao dossel da floresta indica que o desenvolvimento
ocorreu em condi¢cdes mais fechadas (Torquebiau 1986).

Resumidamente, a estrutura espacial, as taxas de mortalidade, a estrutura
ontogenética e a arquitetura sdo aspectos fundamentais da histéria de vida das espécies,
isto é, da maneira como os individuos percebem, respondem e ocupam o0 ambiente ao
longo da ontogenia (Silvertown & Doust 1993). No Brasil, ainda s&o poucos os estudos
realizados em nivel populacional (Santos 2002) e que consideram toda a ontogenia desde
a germinacao até a senescéncia.

Esenbeckia leiocarpa Engl. € uma espécie arborea ndo pioneira, escidfita (Lorenzi
1992), comum nas florestas semideciduas da regido de Campinas. Sua madeira é
bastante densa (0.96 g/cm®) sendo utilizada como postes, vigas de pontes, batentes de
portas e janelas, tabuas e tacos para assoalhos, cabos de ferramentas, entre outros

(Lorenzi 1992). Assim, a espécie tem sido intensivamente e extensivamente explorada
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para extracdo de madeira 0 que pode estar causando um grande desequilibrio nas
populacdes. Além disso, nas florestas semideciduas paulistas, que estao representadas
por fragmentos pequenos e isolados onde se tém detectado diminuicdo da diversidade
vegetal (Viana et al. 1997, Nascimento et al. 1999), populacbes de E. leiocarpa também
estdo sujeitas a perda de variabilidade genética, o que pode comprometer a sua
sobrevivéncia (Seoane et al. 2000). Por outro lado, ndo existem dados sobre a estrutura
populacional da espécie, que fornece base para estudos de dinamica e da informacoes
sobre como a espécie responde as diferentes pressbées do ambiente, o que €
imprescindivel para fundamentar planos de manejo.

O objetivo deste trabalho foi responder as seguintes questdes: 1) Qual a taxa de
mortalidade durante os estadios iniciais da ontogenia de E. leiocarpa e como ela esta
relacionada com fatores bidticos, como mecanismos dependentes de densidade, e
abioticos, como a porcentagem de abertura do dossel? Dados experimentais indicam que
a mortalidade de plantulas de E. leiocarpa € maior no interior da floresta que nas bordas
(Souza & Valio 2001), provavelmente devido a maior disponibilidade de luz nestes ultimos
locais. Assim, esperamos que a mortalidade de plantulas seja negativamente relacionada
a abertura do dossel. 2) O padrao espacial se altera ao longo da ontogenia? Considerando
a sindrome de dispersao relativamente limitada de E. leiocarpa, que apresenta autocoria,
sendo as sementes dispersas ap6s a deiscéncia explosiva dos frutos, esperamos um
padrao agrupado nos estadios ontogenéticos iniciais. Porém, se mecanismos dependentes
de distancia ou densidade (Janzen 1970, Connell 1971) estiverem atuando nestes
agrupamentos, € esperada uma diminuicdo no grau de agregacao ao longo da ontogenia.
3) Os diferentes estadios ontogenéticos ocorrem associados no espaco? Associacoes
positivas ou negativas podem ser resultantes de processos de atragdo ou repulséo (Taylor

& Taylor 1977) e/ou o resultado de respostas similares ou contrastantes de diferentes
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estadios as condicées ambientais (Ludwig & Reynolds 1988). Assumindo que diferentes
estadios ontogenéticos nao apresentam, necessariamente, as mesmas propriedades
ecolégicas (Rabotnov 1985), esperamos auséncia de associacdo ou associagoes
negativas entre os estadios. Porém, associacdes positivas sdo esperadas se as condicdes
de favorabilidade ambiental forem semelhantes para diferentes estadios ontogenéticos, ou
ainda devido a possibilidade de acumulo de sementes proximo aos parentais. 4) A
estrutura ontogenética e de tamanho da populacao, juntamente com outras caracteristicas
tais como mortalidade de plantulas e arquitetura, apéiam a idéia corrente de que E.
leiocarpa é uma espécie escidfita (Lorenzi 1992)? E esperado que espécies tolerantes a
sombra apresentem baixa fecundidade, bem como reduzidas taxas de mortalidade de
plantulas e jovens, resultando em uma distribuigdo de tamanho com muitos individuos

jovens e poucos individuos adultos (Wright et al. 2003).

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi realizado na floresta Ribeirdo Cachoeira (22°50’S, 46°55’W),
pertencente ao condominio rural “Colinas do Atibaia” na Area de Protecdo Ambiental
(APA) dos distritos de Sousas e Joaquim Egidio, no nordeste do municipio de Campinas,
interior do estado de S&o Paulo. A reserva tem area de 233.7 ha, com 2584 m de
comprimento no sentido leste-oeste e 1360 m no sentido norte-sul (Miranda 1996). Na
porcdo meridional da maior extensdo da mata, corre o ribeirdo Cachoeira, um dos
afluentes do rio Atibaia, o maior abastecedor do municipio de Campinas e um dos
principais formadores da bacia do rio Piracicaba (Fig. 1).

O clima é Cwa de Koeppen, temperado macrotérmico com inverno seco nao

rigoroso, com pluviosidade média anual de 1409 mm (Mello et al. 1994). O periodo
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chuvoso corresponde a primavera-verao e o periodo seco corresponde ao outono-inverno.
As temperaturas médias anuais oscilam em torno de 21.8°C, com temperatura minima
absoluta de 0.0°C e maxima absoluta de 37.6°C (dados registrados pelo Instituto
Agrondmico de Campinas no periodo de 1956 a 2004). O relevo é constituido por morrotes
paralelos (declividade de 10-20%) e morros € morrotes (declividade de 12% a mais de
45%), variando a altitude entre 660 e 795 m. O solo é Podzdélico Vermelho-Amarelo
distrofico (Miranda 1996). A cobertura florestal é floresta estacional semidecidua (Veloso
1992), densa, com dossel variando entre 15 e 25 m e arvores emergentes com mais de 30

m.

Espécie estudada

Esenbeckia leiocarpa Engl. (Rutaceae) é popularmente conhecida como guaranta,
pau-duro, goiabeira, anta-forte ou guarataia. E uma espécie arbérea, de floresta climax
(Lorenzi 1992), comum nas florestas semideciduas da regido de Campinas. Sua madeira €
bastante densa (0.96 g/cm?®), muito utilizada para postes, construcdo civil e cabos de
ferramentas (Lorenzi 1992). A floracdo ocorre a partir de setembro e prolonga-se até
janeiro (Lorenzi 1992). A polinizacdo € miofilica, sendo a espécie predominantemente
albgama (Crestana et al. 1982). A maturacao dos frutos ocorre entre os meses de julho e
agosto (Lorenzi 1992), desenvolvendo-se em uma capsula seca com deiscéncia explosiva

e dispersao autocérica das sementes.

Desenho amostral e coleta de dados
A area amostral possui 3.24 ha e situa-se na porcao meridional da mata, na
margem esquerda do Ribeirdo Cachoeira (Fig. 1). Instalamos, de acordo com a técnica de

aleatorizacao restrita (Greig-Smith 1983), 50 parcelas de 10 x 10 m, totalizando 0.5 ha. No
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periodo de agosto a setembro de 2003, em cada parcela de 100 m?, amostramos todos os
individuos da espécie, exceto plantulas. Em dezembro de 2003, periodo em que ocorre a
germinagdo no campo, amostramos as plantulas em 50 sub-parcelas de 1 m?, sorteadas
dentre os vértices de cada parcela de 100 m?. A mortalidade neste estadio foi verificada
através da contagem dos individuos no maximo de germinagdo em dezembro de 2003 e
10, 20, 30, 45 e 65 dias apo6s esse primeiro censo.

De cada individuo registramos o didametro do caule a altura do solo (DAS), o
didmetro do caule a altura do peito (DAP), a altura total, a altura do ponto de inversao
morfologica (fuste), a presenca de cotilédones, ramificagdes, estruturas de reproducao
como flores e frutos, rebrotas e infestagéo por lianas.

Foram tomadas, em abril de 2004, fotografias hemisféricas no centro de cada
parcela, a altura de 1.50 m, utilizando-se uma camera digital e lente olho de peixe.
Posteriormente, as fotografias foram analisadas no programa Gap Light Analyzer versao

2.0 (Frazer et al. 1999) para obter a estimativa da porcentagem de abertura do dossel.

Analise de dados

Registramos o0 estadio ontogenético para cada individuo considerando,
principalmente, a presenga ou auséncia de estruturas morfolégicas como cotilédones,
ramos, flores, frutos, rebrotas, ou ainda a presenca de infestacdo por lianas. Assim,
plantula apresentou um ou dois cotilédones; jovem 1 ndo possuia cotilédones nem
ramificagdes; jovem 2 apresentou ramificacdo plagiotropica do caule e auséncia de ramos
ortotropicos; imaturo apresentou ramos ortotrépicos e tamanho (altura e diametro) inferior
ao observado para o menor adulto reprodutivo; adultos foram subdivididos em duas fases:
adulto reprodutivo, isto é, individuo que apresenta estruturas de reproducdo, e adulto

vegetativo, que é o individuo que nao se reproduziu durante o periodo de estudo, mas
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apresentou altura e didmetro iguais ou maiores que os observados para 0 menor adulto
reprodutivo.

Com o objetivo de verificar se a mortalidade de plantulas estava relacionada a
mecanismos dependentes de densidade de plantulas e/ou com a porcentagem de abertura
do dossel, utilizamos o coeficiente de correlacao parcial (Sokal & Rohlf 1995).

Para analisar o padrao espacial de cada estadio ontogenético, fez-se um
correlograma utilizando o programa Passage (Rosenberg 2001). O correlograma é um
gréfico construido através do calculo dos valores de autocorrelagcéo, nesse caso, utilizando
o coeficiente / de Moran (Legendre & Legendre 1998), com os dados de densidade de
cada estadio para diferentes classes de distancia entre as parcelas. O coeficiente / de
Moran assume valores entre —1 e 1 (Legendre & Legendre 1998). Primeiramente, foi
realizado um teste global de significancia verificando se o correlograma possuia pelo
menos um coeficiente com valor significativo segundo o nivel de significancia corrigido
pelo critério de Bonferroni, isto é, a/K, onde a é o nivel de significancia escolhido (neste
caso, a = 0.05) e K € o numero de classes de distancia (neste caso, K = 15) (Legendre &
Legendre 1998). Um correlograma nao significativo pelo critério de Bonferroni indica
aleatoriedade na distribuicao espacial dos individuos. A existéncia de autocorrelagao,
positiva ou negativa, indica que ha possibilidade de prever a densidade de individuos em
um determinado local a partir dos valores de densidade de uma outra localidade de
posicao conhecida (Legendre & Fortin 1989). Se a autocorrelacdo for positiva para uma
determinada classe de distancia, entdo os valores de densidade sao semelhantes nas
parcelas que se encontram dentro daquela classe de distancia. Autocorrelacdo negativa
indica que as densidades séo distintas nas parcelas que se encontram dentro da classe de

distancia considerada.
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Para saber se estddios ontogenéticos diferentes tenderiam ou ndo a ocupar o
mesmo ambiente, verificamos a existéncia de correlagao entre a abundancia de individuos
de diferentes estadios no espaco, utilizando o teste de Mantel, por aleatorizacdo, no
programa Passage (Rosenberg 2001), seguido da correcédo sequencial de Bonferroni (Rice
1989). Este mesmo teste foi utilizado para verificar se havia alguma relacdo entre a
densidade de individuos de cada estadio ontogenético e a porcentagem de abertura do
dossel.

Com o objetivo de comparar a distribuicdo de tamanho da populacdo de E.
leiocarpa com outras espécies, permitindo fazer inferéncias sobre aspectos do seu nicho
de regeneracao, calculamos o coeficiente de assimetria da distribuicdo de tamanho (g+)
(Bendel et al. 1989), incluindo todos os individuos com DAP maior ou igual a 1 cm, como
fizeram Wright et al. (2003). O coeficiente de assimetria (gi) é positivo quando a
distribuicdo de tamanho apresenta muitos individuos jovens ou imaturos e poucos
individuos adultos, e é negativo quando a distribuicdo apresenta poucos individuos jovens
e abundéancia de adultos:

) nlz(x,, ~xf

§1= (n—1)n-2)s°

onde n, x,, x e s representam o nimero de individuos, o logaritmo decimal do DAP
do individuo /, a média de x; e o desvio padrdo de x,, respectivamente.

Para fundamentar inferéncias sobre as condicbes de luminosidade que
prevaleceram durante o desenvolvimento dos individuos, foi utilizada a abordagem
proposta por Torquebiau (1986), analisando a arquitetura das arvores do presente, isto &,
aqueles individuos que apresentam reiteragdes — repeticdes do modelo arquitetural (Hallé

et al. 1978) — visiveis como bifurcacdes sucessivas do tronco. Esta andlise considera a
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meia altura da arvore como uma referéncia, podendo, dependendo da altura em que se
encontra o ponto de inversao morfologica da arvore (Oldeman 1990), distinguir dois tipos
principais de arquitetura e condigbes de crescimento. Um ponto de inversao morfoldgica
abaixo da meia altura da arvore indica que o individuo se desenvolveu em condi¢des
relativamente abertas, enquanto locais relativamente fechados induzem a formacao de um

ponto de inversao acima da meia altura da arvore (Torquebiau 1986).

RESULTADOS

Mortalidade de plantulas

A densidade de plantulas foi estimada em 110000 individuos por hectare durante o
maximo de germinacao em dezembro de 2003. Trata-se de um estadio efémero, em que o
tempo decorrido desde a germinacao até a passagem para o estadio jovem 1 foi de, no
minimo, 37 dias e, no maximo, 62 dias. Durante este periodo de 62 dias, 99.27 por cento
das 550 plantulas acompanhadas morreram e as plantulas sobreviventes foram recrutadas
para o estadio jovem 1 (Fig. 2). Nao foram observados efeitos dependentes de densidade
atuando na mortalidade de plantulas (Tabela 1). Porém, a mortalidade de plantulas, entre

20 e 45 dias do primeiro censo, diminuiu com o0 aumento na abertura do dossel (Tabela 2).

Estrutura espacial e relacoes entre estadios

E. leiocarpa apresentou padrdo espacial aleatério em todos os estadios
ontogenéticos, exceto plantulas (Figs. 3 e 4). Estas apresentaram padrao agregado, sendo
a autocorrelacao positiva até cerca de 40 m e negativa entre 75 m e 94 m, indicando a
presenca de um unico grande grupo (Figs. 3 e 4a).

Houve correlagdo positiva entre a abundancia de individuos pertencentes a

diferentes estadios ontogenéticos. Plantulas apresentaram correlagdo espacial positiva
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com a fase adulto reprodutivo. O estadio jovem 2 apresentou correlagdo espacial positiva
com estéadio imaturo. Os demais pares de estadios ocorreram ao acaso no espaco, isto &,
nao houve exclusdo nem atragdo, mas aleatoriedade (Tabela 3).

A densidade de cada estadio ndo apresentou relacdo com a porcentagem de

abertura do dossel (Tabela 4).

Estrutura ontogenética, distribuicao de tamanho e arquitetura

Foram amostrados 1103 individuos, sendo 550 plantulas, 436 jovens 1, 17 jovens 2,
39 imaturos, 53 adultos e 8 senis. Dos 53 adultos, 35 eram reprodutivos e 18 vegetativos.
A anadlise visual da estrutura de estadios ontogenéticos, representada pelo numero
estimado de individuos por hectare em cada estadio, indica que, de maneira geral, a
densidade de individuos foi reduzida ao longo da ontogenia, porém, observou-se um
numero relativamente pequeno de individuos pertencentes aos estadios jovem 2 e imaturo
(Fig. 5). O coeficiente de assimetria foi relativamente baixo (g; = -0.82), indicando que a
populacdo apresenta relativamente poucos individuos nas menores classes de diametro
(Fig. 6).

A andlise da arquitetura dos individuos pertencentes aos estadios mais avancados
da ontogenia mostrou que 57 por cento das arvores do presente apresentaram ponto de
inversdo morfoldgica abaixo da meia altura da arvore, indicando que esses individuos se
desenvolveram sob condi¢des relativamente abertas. Por outro lado, 43 por cento dos
individuos apresentaram ponto de inversdo morfolégica acima da meia altura da arvore,

indicando crescimento sob condi¢cdes relativamente fechadas.
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DISCUSSAO

Mortalidade de plantulas

A densidade de 110000 plantulas por hectare na area amostrada da floresta
Ribeirdo Cachoeira é um valor relativamente alto, quando comparado a outras espécies
comuns da Mata Atlantica como, por exemplo, Croton priscus, Croton floribundus (floresta
estacional semidecidua) e Carapa guianensis (floresta ombrofila densa), que
apresentaram, respectivamente, densidades estimadas em 23100, 4500 (Danciguer 1996)
e 3408 individuos/ha (Henriques & Sousa 1989). A alta densidade de plantulas de E.
leiocarpa esta de acordo com a alta taxa de germinagéo observada para a espécie, que foi
de aproximadamente 70 por cento, sendo a segunda maior taxa de germinagéo dentre 15
espécies arboreas de uma floresta estacional semidecidua (Souza & Valio 2001).

O estadio plantula apresentou alta taxa de mortalidade (acima de 99%), sugerindo
que a transicao deste para o estadio jovem 1 é um periodo critico do ciclo de vida de E.
leiocarpa. Valores de mortalidade préximos a 100 por cento sé foram encontrados em
duas espécies num total de 33 espécies abundantes em uma floresta tropical umida
(Wright et al. 2003). Assim, a utilizacao de E. leiocarpa visando a recuperagao de areas
degradadas pode ser mais efetiva utilizando-se o plantio de mudas em estadios
ontogenéticos a partir de jovem 1. Embora nado tenha sido feito acompanhamento dos
estadios ontogenéticos posteriores a plantula, outros estudos (e.g., Alvarez-Buylla &
Martinez-Ramos 1992) corroboram a hipdtese de maior proporcdo de mortes na transicao
entre os estadios de plantula e jovem 1. Segundo Larcher (2000), plantulas representam
um periodo particularmente sensivel do ciclo de vida da planta, pois exigem um pleno
abastecimento de nutrientes, necessarios para suprir o aumento de energia e metabdlitos
utilizados na biossintese, bem como um estado de hidratagdo suficiente para manter a

turgescéncia durante o rapido crescimento em extensao e diferenciagdo da parede celular.
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Além disso, a autocoria e as baixas taxas ou auséncia de dispersao de sementes a longas
distancias podem reduzir a probabilidade de as sementes alcangarem habitats adequados
ao desenvolvimento e sobrevivéncia de plantulas. Os dados de distribuicado espacial
corroboram esta hipo6tese, pois plantulas apresentaram padrdo agregado e densidade de
individuos positivamente correlacionada com a densidade de adultos reprodutivos, ou
seja, a distribuicdo de plantulas esta relativamente restrita ao ambiente pouco iluminado
nas proximidades da planta mae. Um padrdo semelhante de distribuicdo e mortalidade de
plantulas foi observado em outras espécies abundantes na Mata Atlantica, como, por
exemplo, Carapa guianensis (Henriques & Sousa 1989) e Euterpe edulis (Silva Matos &
Watkinson 1998).

A mortalidade de plantulas de E. leiocarpa nao esta relacionada a mecanismos
dependentes de densidade, mas sim a abertura do dossel. Observamos que a
mortalidade, a0 menos em alguns momentos, foi menor nas parcelas que apresentaram
maior abertura de dossel, sendo, provavelmente, consequiéncia das melhores condicdes
de Iluminosidade nesses locais. Souza e Valio (2001), observando plantulas se
desenvolvendo em bandejas com solo, demonstraram que a sobrevivéncia de plantulas de
E. leiocarpa €, aproximadamente, 84 por cento maior na borda da floresta, onde ha maior

disponibilidade de luz, que no interior.

Estrutura espacial e relacoes entre estadios

Plantulas apresentaram padrao espacial agregado, porém, a partir do estadio jovem
1, E. leiocarpa apresentou padrdao espacial aleatério em todas as classes de distancia.
Essa diminuicdo no grau de agregagao ao longo da ontogenia foi observada também em
outras espécies abundantes na Mata Atlantica (e.g., Henriques & Sousa 1989, Souza &

Martins 2002, Fonseca et al. 2004), porém pode ndo ser uma caracteristica estavel da
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espécie, podendo variar mesmo entre areas aparentemente similares (Fonseca et al.
2004). Segundo Hubbell (1979), uma diminuicdo no grau de agregacdo € esperada
quando a mortalidade é dependente de densidade, o que parece nao ocorrer, a0 menos
em plantulas de E. leiocarpa, ou distancia (Janzen 1970, Connell 1971), pois as maiores
taxas de mortalidade nos grupos mais densos de individuos ou sob a sombra nas
proximidades da planta mae tendem a diminuir o grau de agrupamento ao longo da
ontogenia. Além disso, as condi¢coes de favorabilidade, isto é, o conjunto das condi¢coes
necessarias para uma planta sobreviver e ser bem sucedida, variam no tempo e no
espaco (Terborgh 19783), podendo contribuir para o padrdo aleatério observado nos
estadios ontogenéticos posteriores ao de plantula.

Se a favorabilidade ambiental se alterasse ao longo da ontogenia, seria esperado
qgue os diferentes estadios ontogenéticos nao ocorressem juntos no espaco (Clark & Clark
1992, Dalling et al. 2001, Fonseca et al. 2004). Essa segregacao entre estadios foi
observada, por exemplo, em Aspidosperma polyneurum, uma espécie emergente também
comum nas florestas semideciduas, mas nao foi uma caracteristica constante na espécie,
variando de acordo com a area estudada (Fonseca et al. 2004). E. leiocarpa, ao contrario,
apresentou correlagbes positivas entre as abundancias de diferentes estadios
ontogenéticos, indicando que as condi¢des de favorabilidade podem ser pouco alteradas
em alguns momentos da ontogenia. Assim, os estadios jovem 2 e imaturo, que
apresentaram correlacdo positiva no espaco, necessitam de condigdes ambientais
semelhantes para o seu desenvolvimento. Porém, a existéncia de correlagéo positiva entre
os estadios adulto, particularmente a fase adulto reprodutivo, e plantula deve-se a
dispersao limitada das sementes, nao significando, necessariamente, que estes estadios

compartilham as mesmas condigdes de favorabilidade.
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Estrutura ontogenética, distribuicao de tamanho e arquitetura

Segundo Wright et al. (2003), a distribuicdo de tamanho esté relacionada a histéria
de vida de vérias espécies de dossel em uma floresta tropical pluvial. Uma distribuicao de
tamanho com relativamente poucos individuos pequenos e muitos individuos grandes (gi <
0) caracteriza espécies intolerantes a sombra, com alta fecundidade, rapido crescimento
de jovens (DAP entre 10 e 40 mm) e alta mortalidade de sementes, plantulas e jovens
(Wright et al. 2003). Ao contrério, uma distribuigdo de tamanho com relativamente muitos
individuos pequenos e poucos grandes (g1 > 0) caracteriza espécies tolerantes a sombra,
com baixa fecundidade, crescimento lento nos jovens e menor mortalidade de sementes,
plantulas e jovens (Wright et al. 2003).

E. leiocarpa apresentou uma distribuicdo de tamanho que, segundo Wright et al.
(2003), seria caracteristica de espécie intolerante a sombra. Observamos na populacao
estudada algumas caracteristicas atribuidas a espécies intolerantes a sombra, como alta
mortalidade no estadio plantula. Porém, E. leiocarpa apresenta também algumas
caracteristicas morfolégicas relacionadas a espécies que crescem lentamente sob o
dossel da floresta, como, por exemplo, madeira densa e um padrdao de ramificacao
(modelo arquitetural de Massart) que otimiza a captacdao de luz, favorecendo a
sobrevivéncia dos individuos em ambientes menos iluminados (Hallé et al. 1978). Além
disso, ndo observamos relacao entre a abundéancia de individuos e a abertura de dossel,
ou seja, individuos jovens e imaturos, por exemplo, foram encontrados tanto em locais
com relativamente baixos valores de abertura de dossel quanto em locais mais abertos,
indicando que a regeneracao pode ocorrer em diferentes condicdes de abertura de dossel
ou luminosidade (Condit et al. 1992). O padrao continuo de distribuicdo de tamanho
observado na populacdo de E. leiocarpa indica, ainda, que ndo sao necessarias grandes

clareiras para que ocorra a regeneracao, de forma que os estadios iniciais podem se
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manter vivos sob o dossel da floresta e se desenvolver quando pequenas clareiras
naturais se abrem no dossel da floresta (Hubbell & Foster 1987). A andlise da arquitetura
dos individuos, conforme o sistema de Torquebiau (1986), corrobora esta hipotese, pois
cerca de 43 por cento dos individuos classificados como arvores do presente
apresentaram tronco longo, indicando crescimento em condi¢coes de floresta fechada,
enquanto 57 por cento apresentou tronco curto, indicando que esses individuos cresceram
em condi¢des abertas. A fecundidade, isto é, a densidade de sementes por unidade de
area, € moderada em E. leiocarpa (Lorenzi 1992, Grombone-Guaratini & Rodrigues 2002),
e suporta a hipotese de que a espécie apresenta caracteristicas intermediarias quanto ao
grau de tolerancia a sombra, isto €, a espécie encontra-se dentro de um continuo entre as
espécies extremamente dependentes de luz e aquelas extremamente tolerantes a sombra.

Em uma floresta tropical umida no Panama, foram encontradas poucas espécies
com caracteristicas extremas quanto ao grau de tolerancia a sombra, tais como Jacaranda
copaia (g1 = -1.14) e Licania platypus (g1 = 1.86), a maioria das espécies apresentando
niveis intermediarios entre estes dois extremos, com gy entre 0 e 1 (Wright et al. 2003).
Embora E. leiocarpa apresente uma distribuicdo de tamanho que pode ser relacionada a
espécies intolerantes a sombra, o valor de g; ndo é extremo e varias caracteristicas
observadas na populagdo apontam para uma estratégia intermediaria quanto ao grau de
tolerdncia a sombra. Espécies que demandam maiores condigdes de luminosidade para o
seu desenvolvimento (g1 < 0) podem ser particularmente mais frequentes em florestas
estacionais semideciduas que em florestas tropicais Umidas, pois, nas primeiras ha maior
disponibilidade de luz devido a presenca de “clareiras de deciduidade” (Gandolfi 2000).
Estas sdo formadas sazonalmente no dossel das arvores deciduas e semideciduas e
podem se repetir por muitos anos, implicando num padrao particular de regime de luz,

diferente dos que podem ocorrer em florestas tropicais umidas. Assim, estudos adicionais
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sao necessarios para verificar como as caracteristicas observadas variam no espaco

(entre diferentes fragmentos florestais) e no tempo.
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FIGURA 1. Localizacdo da area de amostragem dentro da floresta Ribeirdo Cachoeira,

Campinas - SP.
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FIGURA 2. Mortalidade de plantulas (%) de E. leiocarpa durante 65 dias de observacgao.
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FIGURA 3. Correlograma espacial das densidades de plantulas (PL), jovens 1 (J1), jovens
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FIGURA 4. Distribuicao da porcentagem de abertura do dossel (a) e do numero de
plantulas (b), jovens 1 (c), jovens 2 (d), imaturos (e), adultos (f) e senis (g) em 50 parcelas

de 100 m? instaladas numa area de 270 x 120 m (3.24 ha) da floresta Ribeirdo Cachoeira.
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Figura 5. Estrutura de estadios ontogenéticos da populacao de E. leiocarpa. PL = plantula,

J1 =jovem 1, J2 = jovem 2, IM = imaturo, AD = adulto e SE = senil.
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Figura 6. Distribuicdo do diametro a altura do peito (DAP) em escala logaritmica de todos
os individuos com DAP > 1cm. E. leiocarpa apresentou coeficiente de assimetria negativo
(g1 = -0.82), indicando abundéancia de adultos e relativamente poucos individuos nas

menores classes de diametro.
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Tabela 1. Correlagbes parciais entre a mortalidade de plantulas (%) apos 10, 20, 30, 45 e
65 dias do primeiro censo e a densidade inicial de plantulas, mantendo-se a abertura do
dossel constante. Sendo, farcial = Ccoeficiente de correlagdo parcial, P = significancia das

correlacdes e N = numero de pares de valores das variaveis.

mortalidade x densidade Toarcial P N
10 dias 0.184 0.237 44
20 dias 0.231 0.137 44
30 dias 0.235 0.129 44
45 dias 0.222 0.153 44
65 dias 0.147 0.348 44
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Tabela 2. Correlagbes parciais entre a mortalidade de plantulas (%) apos 10, 20, 30, 45 e
65 dias do primeiro censo e a abertura do dossel, mantendo-se a densidade de plantulas
constante. Sendo, rarciai = coeficiente de correlacdo parcial, P = significAncia das

correlacdes e N = numero de pares de valores das variaveis.

mortalidade x abertura do dossel Tparcial P N
10 dias -0.178 0.254 44
20 dias -0.388 <0.010 44
30 dias -0.405 <0.010 44
45 dias -0.377 <0.050 44
65 dias -0.264 0.087 44
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Tabela 3. Correlagdes entre a densidade de diferentes estadios ontogenéticos de E.
leiocarpa através do teste Mantel. P = significancia da correlagédo (correcao sequencial de

Bonferroni).

Esenbeckia leiocarpa correlacédo P
plantula x jovem 1 -0.124 0.985
plantula x jovem 2 -0.138 0.990
plantula x imaturo -0.027 0.578
plantula x adulto (fase vegetativa) -0.019 0.478
plantula x adulto (fase reprodutiva) 0.209 <0.010
plantula x senil 0.200 0.054
jovem 1 x jovem 2 0.115 0.152
jovem 1 x imaturo 0.114 0.119
jovem 1 x adulto (fase vegetativa) 0.174 0.076
jovem 1 x adulto (fase reprodutiva) -0.086 0.966
jovem 1 x senil -0.103 0.895
jovem 2 x imaturo 0.339 <0.010
jovem 2 x adulto (fase vegetativa) -0.107 0.905
jovem 2 x adulto (fase reprodutiva) -0.094 0.973
jovem 2 x senil -0.084 0.785
imaturo x adulto (fase vegetativa) 0.043 0.280
imaturo x adulto (fase reprodutiva) -0.034 0.606
imaturo x senil (fase reprodutiva) 0.019 0.366
adulto (fase vegetativa) x adulto (fase reprodutiva) 0.138 0.047
adulto (fase vegetativa) x senil 0.026 0.335
adulto (fase reprodutiva) x senil 0.255 0.015
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Tabela 4. Correlagbes entre a densidade dos diferentes estadios ontogenéticos de E.

leiocarpa e a porcentagem de abertura do dossel (transformada em arco seno da raiz

quadrada) através do teste Mantel. P = significancia da correlagao.

densidade x abertura do dossel correlacédo P
plantula 0.054 0.161
jovem 1 -0.073 0.793
jovem 2 -0.038 0.519
imaturo -0.072 0.771
adulto -0.028 0.521
senil -0.055 0.600
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CONSIDERAGCOES FINAIS

Os critérios macromorfologicos utilizados neste estudo permitiram distinguir seis
estadios ontogenéticos na populagdo de Esenbeckia leiocarpa — plantula, jovem 1, jovem
2, imaturo, adulto e senil — que, por sua vez, forneceram uma boa base para as analises
alométricas e da estrutura da populacdo. A pouca sobreposicdo de tamanho entre os
estadios sugere que tanto a altura quanto o didmetro podem auxiliar na identificagado dos
estadios ontogenéticos desta espécie, sendo que o surgimento de certas estruturas
parece sé ocorrer apds a planta atingir um tamanho minimo. O maior didmetro das
plantulas quando comparado ao estadio seguinte jovem 1, deve-se, provavelmente, ao
maior grau de hidratacdo das primeiras, visto que nado foram observadas reservas de
nutrientes em cortes do caule das plantulas.

Altura méaxima e status sucessional parecem ser caracteristicas importantes
associadas ao padrdo de alocacdo de recursos ao longo da ontogenia, porém, sao
necessarios estudos adicionais que contemplem outras espécies comuns nas florestas
estacionais semideciduas. A altura maxima, por exemplo, apresenta uma boa correlacao
com outras caracteristicas associadas a forma dos individuos tais como o diametro da
copa e a profundidade da copa (Kohyama et al. 2003, Poorter et al. 2003).

A presenca de individuos dos mais variados tamanhos ou estadios ontogenéticos
(desde plantulas até senis), indica que a populagéo é relativamente antiga e esta se
regenerando no local.

E. leiocarpa apresentou caracteristicas de intolerdncia a sombra tais como a
presenca de relativamente poucos individuos jovens e alta mortalidade de plantulas. As

mudancas observadas no padrdo espacial ao longo da ontogenia indicam que a
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mortalidade € diferenciada no espaco, sendo a abertura do dossel uma variavel importante
atuando na mortalidade de plantulas.

Porém, E. leiocarpa apresentou também algumas caracteristicas morfologicas
relacionadas a espécies que crescem lentamente sob o dossel da floresta, como, por
exemplo, madeira densa e um modelo arquitetural que otimiza a captagdo de luz,
favorecendo a sobrevivéncia dos individuos em ambientes menos iluminados (Hallé et al.
1978). Além disso, poucos ou nenhum representante da espécie foi encontrado em
clareiras (maiores que 100 m?). Individuos jovens e imaturos, por exemplo, foram
encontrados tanto em locais com relativamente baixos valores de abertura de dossel
quanto em locais mais abertos, indicando que a regeneragao pode ocorrer em diferentes
condicbes de abertura de dossel ou luminosidade (Condit et al. 1992). A analise da
arquitetura dos individuos segundo o sistema de Torquebiau (1986) corrobora esta
hipbtese.

Essa relativa flexibilidade ecoldgica permite que a espécie ocupe ambientes
diferentes dentro da floresta, de forma que E. leiocarpa pode ser uma boa opg¢ao na
recuperacdo de areas degradadas. Sugerimos a utilizacdo de mudas em estadios
ontogenéticos a partir de jovem 1, uma vez que na transigao plantula-jovem 1 ocorre um
grande “efeito gargalo” representando um momento critico no ciclo de vida desta espécie.
Para fins de manejo populacional, vale a pena ressaltar que as transicdes mais
problematicas ocorrem até o estadio jovem 2, periodo que demandaria maior atengao por
parte do pesquisador.

Novos estudos que contemplem a analise da estrutura populacional bem como os
fatores ambientais em diferentes localidades sdo necessarios para uma melhor

compreensao dos fatores que influenciam nos processos populacionais.
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