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RESUMO 

A dinâmica de populações de plantas pode ser influenciada diferentemente por 

diferenças ambientais em escalas regionais e locais. Em escala regional, a dinâmica 

populacional pode ser influenciada pelo clima, eventos estocásticos e ações antrópicas. Em 

escala local, a dinâmica também pode ser influenciada por características ambientais que 

diferem localmente, como luz, topografia e características pedológicas. As diferenças 

ambientais, tanto em escala regional quanto local, devem afetar mais as espécies especialistas, 

que apresentam distribuição geográfica restrita e baixa abundância local, do que as generalistas. 

O objetivo deste estudo foi testar a variação espacial na dinâmica de diferentes populações de 

duas espécies arbóreas tropicais com distribuições geográficas e abundâncias locais extremas, 

e como elas respondem à diferenças ambientais em escala local. Nós usamos dados de dois 

censos populacionais de Faramea picinguabae M.Gomes (Rubiaceae) e Mollinedia schottiana 

(Spreng.) Perkins (Monimiaceae) com aproximadamente 9 anos de diferença entre eles, 

realizados em duas parcelas permanentes não-contíguas de 1 ha cada (parcelas B e E), 

localizadas em uma região da Mata Atlântica, sudeste do Brasil. Devido às suas características 

de distribuição geográfica e abundância local, assumimos que F. picinguabae é especialista e 

M. schottiana, generalista. Cada parcela estudada foi dividida em 100 subparcelas, nas quais 

medimos abertura do dossel, elevação, declividade e cobertura do solo por matacões rochosos. 

Para testar se ocorreu variação espacial na dinâmica entre parcelas, comparamos as variáveis 

ambientais entre as parcelas e definimos como população o conjunto de indivíduos de uma 

mesma espécie em uma mesma parcela. Para testar como as variações ambientais locais 

influenciam a dinâmica populacional, dividimos cada uma das variáveis ambientais em 

categorias e definimos como população o conjunto de indivíduos de uma mesma espécie em 

cada uma dessas categorias. Nos dois casos anteriores, calculamos a taxa finita de crescimento 

populacional (λ) anual. Encontramos diferenças no λ anual tanto entre as parcelas quanto entre 

as categorias das variáveis ambientais apenas para a espécie especialista. Todas as populações 

apresentaram λ anual < 1, com exceção da de F. picinguabae na parcela B e nas categorias 

ambientais de abertura do dossel semelhante e maior do que a média entre os censos. O declínio 

populacional da maioria das populações pode ser decorrente de uma intensa estiagem em 

Ubatuba na última década. Entretanto, em escala local, o crescimento da população de F. 

picinguabae na parcela B pode ter ocorrido em função de uma resposta positiva dessa espécie 

à menor cobertura do solo por matacões rochosos, que parece ter balanceando as consequências 

negativas da estiagem. A compreensão de como variações ambientais, que atuam em diferentes 



 

 

escalas, influenciam o λ de populações de plantas com estratégias distintas é importante para 

auxiliar na previsão de seus comportamentos frente a mudanças ambientais. A partir disso, 

novos estudos são necessários para determinar o quão comum é essa variação na dinâmica 

populacional e se ela pode ser prevista pelas estratégias das espécies, visando ações de manejo 

que estabilizem ou aumentem o tamanho populacional delas dentro de uma floresta. 

Palavras-chave: categorias ambientais. Declínio populacional. Estrutura populacional. 

Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas. LTRE. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

The population dynamics of plants can be differently influenced by environmental 

differences in both regional and local scales. On a regional scale, population dynamics can be 

influenced by climate, stochastic events and anthropogenic actions. On a local scale, dynamics 

can also be influenced by environmental characteristics that differ locally, such as light, 

topography and soil characteristics. Environmental differences in both regional and local levels 

are expected to have a greater effect on specialist species, which present a more restricted 

geographical distribution and lower local abundance than generalist species. The objective of 

this study was to test the spatial variation in the dynamics of different populations of two 

tropical tree species, with extremely different geographic distributions and local abundances, 

and how they responded to environmental differences on a local scale. We used data from two 

demographic censuses of Faramea picinguabae M.Gomes (Rubiaceae) and Mollinedia 

schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae), which were performed approximately 9 years 

apart, held in two non-contiguous, permanent 1-ha plots (B and E) located at a region of the 

Atlantic Rainforest, Southeast Brazil. Due to the species’ geographical distribution and local 

abundance, we have assumed that F. picinguabae is a specialist species and M. schottiana is a 

generalist species. Each plot was divided into 100 subplots, in which we measured the canopy 

opening, elevation, declivity, and soil coverage by rocky boulders. In order to test the existence 

of spatial variation in the dynamics among plots, we have compared the environmental variables 

among plots, where the population is defined as the group of individuals of the same species in 

the same plot. In turn, to test how local environmental variations influence population 

dynamics, we have divided each of the environmental variables into categories and defined 

population as the group of individuals of the same species in each of the categories. In the two 

previous cases, we have calculated the limited rate of annual population growth (λ). We have 

found differences in annual λ both among plots and among categories of environmental 

variables only for the specialist species. All populations presented annual λ < 1, except for F. 

picinguabae on plot B and in environmental categories where the canopy openings are similar 

and higher than the average among censuses. The population decline of most populations may 

be explained by the intense drought in Ubatuba in the last decade. However, on a local scale, 

the population growth of F. picinguabae in plot B may have occurred due to a positive response 

of this species to the lower soil coverage by rocky boulders, which seems to have balanced the 

negative consequences of the drought. The understanding of how environmental variations, 

acting at different scales, influence the λ of plant populations with distinct strategies is 



 

 

important to help predict their behavior against environmental changes. From this, further 

studies are needed to determine how common this variation in population dynamics is and 

whether it can be predicted by species strategies, aiming at management actions to stabilize or 

increase their population size within a forest. 

Keywords: environmental categories. Population decline. Population structure. Lowland 

Ombrophilous Dense Forest. LTRE. 
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1 INTRODUÇÃO  

1.1 ESTRUTURA POPULACIONAL 

Os indivíduos de uma população passam por diferentes fases ao longo do ciclo de vida, 

desde o seu nascimento até a senilidade. A fase na qual um indivíduo se encontra pode ser 

caracterizada por seu tamanho (altura, biomassa, diâmetro, etc.), idade ou fase de 

desenvolvimento, também chamada de estádio de desenvolvimento (LEWIS et al., 2002). Os 

estudos de estrutura populacional descrevem a proporção de indivíduos da população nas 

diferentes classes de tamanho, classes de idade ou estádios de desenvolvimento, que 

representam diferentes fases do ciclo de vida do organismo (GATSUK et al., 1980; 

CARVALHO et al., 2009). 

Após um determinado período de tempo, os indivíduos avançam em idade para uma 

próxima classe ou morrem. Porém, quando os indivíduos são classificados por tamanho, estes 

podem crescer ou reduzir em tamanho, de forma a retrocederem para classes anteriores, ou 

permanecerem na mesma classe (GUREVITCH et al., 2009). Mudanças de estádios de 

desenvolvimento são determinadas pela perda e/ou aparecimento de estruturas morfológicas, as 

quais representam mudanças fisiológicas e metabólicas relacionadas à exploração do ambiente 

pelos indivíduos (GUREVITCH et al., 2009). Assim como o tamanho, os indivíduos podem 

recrutar para estádios posteriores, retroceder para estádios anteriores, ou permanecer no mesmo 

estádio de desenvolvimento após um dado período de tempo (GATSUK et al., 1980). As classes 

de tamanho e os estádios de desenvolvimento são melhores para se descrever populações 

vegetais, principalmente para populações arbóreas tropicais, que apresentam crescimento 

flexível e poucas marcas cronológicas visíveis (LEWIS et al., 2002; GUREVITCH et al., 2009). 

Em populações de espécies arbóreas, é comum haver um maior número de indivíduos 

nas primeiras classes de tamanho ou nos estádios de desenvolvimento iniciais, ou seja, essas 

populações apresentam estrutura do tipo J-invertido (CONDIT et al., 1998; VIRILLO et al.; 

2011). As populações com esse tipo de estrutura são frequentemente interpretadas como tendo 

potencial para aumento do tamanho populacional (LATANSIO-AIDAR et al., 2010; ZHAO et 

al., 2017), pois considera-se que a maioria dos indivíduos nas menores classes e/ou estádios de 

desenvolvimento iniciais recrutarão para as classes/estádios seguintes. Porém, alguns estudos 

mostram padrões diferentes deste. Por exemplo, populações em J-invertido podem apresentar 

redução no tamanho populacional devido à alta mortalidade dos indivíduos menores (CONDIT 

et al., 1998; VIRILLO et al.; 2011). Sendo assim, a estrutura não reflete o crescimento 

populacional, uma vez que indivíduos de classes ou estádios distintos não possuem as mesmas 
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propriedades ecológicas, apresentando chances distintas de sobrevivência, reprodução e 

crescimento (GUREVITCH et al., 2009). Assim, estudos que objetivam avaliar o potencial de 

crescimento de uma população devem considerar as taxas demográficas das diferentes classes 

ou estádios de desenvolvimento ao longo de um período de tempo, e não somente a estrutura 

da população (CASWELL, 2001).  

 

1.2 DINÂMICA E CÁLCULOS POPULACIONAIS 

A dinâmica populacional é a variação no número de indivíduos de uma população ao 

longo do tempo (CASWELL, 2001), a qual é dependente da estrutura da população (GATSUK 

et al., 1980; CARVALHO et al., 2009). Para descrever e compreender a dinâmica populacional, 

podem ser usados modelos matriciais (CRONE et al., 2011), que são baseados nas taxas 

demográficas das diferentes fases do ciclo de vida (CASWELL, 2001). Por exemplo, modelos 

baseados na matriz de Leslie são utilizados em populações em que os indivíduos progridem 

para as próximas classes ou morrem, como em populações de organismos estruturados por 

idade. Em contrapartida, modelos baseados na matriz de Lefkovitch são utilizados para 

populações estruturadas por tamanho e/ou estádio de desenvolvimento, como as populações 

vegetais, permitindo permanência, recrutamento ou retrogressão dos indivíduos nas classes e/ou 

estádios (GUREVITCH et al., 2009).  

Após a descrição da estrutura de uma população vegetal em tamanho ou estádios de 

desenvolvimento, é possível construir matrizes de transição baseadas na matriz de Lefkovitch. 

A matriz de transição pode considerar as seguintes taxas demográficas de cada classe/estádio, 

permanência dos indivíduos em uma mesma classe e/ou estádio, recrutamento para classes e/ou 

estádios posteriores, retrogressão para classes e/ou estádios anteriores, e o número médio de 

indivíduos produzidos por cada indivíduo das classes e/ou estádios de desenvolvimento 

reprodutivos (i.e. fecundidade reprodutiva). Para cada classe e/ou estádio é calculado um valor 

médio de cada taxa demográfica e inserido na matriz de transição. Para que a estimativa da taxa 

de crescimento populacional calculada através do modelo matricial, resulte em um valor 

realista, é necessário que as taxas demográficas médias sejam representativas para o conjunto 

de indivíduos agrupados dentro de cada classe e/ou estádio (CASWELL, 1989; Figura 1). 
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Figura 1. Ciclo de vida (A) e matriz populacional (B) de uma população hipotética com três classes de tamanho 

(1, 2 e 3). As taxas demográficas são: permanência de indivíduos na mesma classe (P), recrutamento de indivíduos 

para classes posteriores (R), retrogressão de indivíduos para classes anteriores (V), e média de indivíduos 

ingressantes na população produzidos por cada indivíduo reprodutivo (F). Em B, (1) representa uma matriz colunar 

com o número esperado de indivíduos em cada classe de tamanho em um determinado período de tempo (t+1), (2) 

representa a matriz de transição com as taxas demográficas, e (3) representa a matriz colunar com o número de 

indivíduos em cada classe de tamanho no tempo t. O número de colunas e linhas da matriz é determinado pelo 

número de classes da população (CASWELL, 1989). 

 

Para obter-se uma estimativa do tamanho populacional no futuro (t+1) é necessário 

multiplicar a matriz de transição pela matriz colunar contendo o número de indivíduos em cada 

classe de tamanho no tempo t (Figura 1B). O resultado do cálculo matricial é a taxa de 

crescimento finito da população (λ). Entretanto, o valor de λ só representará o real crescimento 

da população se ela tiver atingido o estado estável, ou seja, se ela apresentar uma pequena 
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variação entre as suas classes populacionais. Se λ < 1, a população está em declínio; se λ = 1, a 

população está estável; e se λ > 1, a população está em crescimento, assumindo-se condições 

ambientais constantes no tempo futuro (CASWELL, 2001). 

Os modelos matriciais também podem ser utilizados para se obter a matrix de 

elasticidade (DE KROON et al., 2000) e para conduzir as análises de Life Table Response 

Experiments - LTRE (CASWELL, 1989). Por meio da análise de elasticidade é possível 

decompor o λ e verificar qual é a contribuição de cada uma das taxas demográficas para o atual 

valor de λ (DE KROON et al., 2000). As taxas demográficas com valores mais altos são as que 

possuem mais chance de influenciar o λ futuro (DE KROON et al., 2000). Já a LTRE compara 

o λ de diversas populações, também o decompondo e verificando a contribuição de cada taxa 

demográfica para a diferença em λ entre populações. Assim, é possível identificar qual(is) 

taxa(s) de cada uma das classes ou estádios de desenvolvimento que resulta(m) em diferença 

ou similaridade entre os λ das diferentes populações (CASWELL, 1989).  

 

1.3 FATORES QUE INFLUENCIAM A DINÂMICA POPULACIONAL DE PLANTAS 

As populações de plantas ocupam uma variedade de ambientes. Consequentemente, elas 

são influenciadas por muitos fatores bióticos e abióticos, que geram variação positiva e/ou 

negativa nas taxas demográficas das populações (HUTCHINGS, 1996). Os fatores bióticos 

podem influenciar negativamente populações vegetais através de contaminação de indivíduos 

por patógenos, competição intra e interespecífica, predação (HUTCHINGS, 1996) e herbivoria 

(SAMPAIO & SCARIOT, 2010), e positivamente através de relações harmônicas, como 

facilitação entre plantas e associações com fungos micorrízicos (MCCORMIK et al., 2018). Os 

fatores abióticos podem influenciar negativamente através de variações extremas na 

precipitação (LEVINE et al., 2008; CASPER, 1996; EASTERLING et al., 2000a; 

EASTERLING et al., 2000b) e temperatura (MEER et al., 2016; OLSEN et al., 2016) e 

características topográficas extremas, como áreas mais declivosas (KANAGARAJ et al., 2011), 

e positivamente algumas espécies através de maior disponibilidade de luminosidade na floresta 

(VALVERDE; SILVERTOWN, 1998). Alguns fatores podem ser estocásticos, ou seja, 

possuem probabilidade aleatória de ocorrência, como furacões (PASCARELLA & HORVITZ, 

1998), que podem dizimar populações inteiras e, posteriormente, abrir espaço para que novas 

populações se estabeleçam. Por fim, ações antrópicas, como destruição de habitats, também 

podem reduzir ou aumentar o tamanho das populações, além de proporcionar a introdução e 

propagação de espécies invasoras (WILLIAMSON, 1996).  
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Os fatores abióticos variam em diferentes escalas, desde escalas regionais (centenas e 

milhares de quilômetros; JONGEJANS et al., 2010) até escalas locais (dezenas a centenas de 

metros; SVENNING, 2001). A maior parte dos eventos de perturbação em florestas tropicais 

está relacionada à queda de árvores, o que proporciona maior entrada de luz na floresta (UHL 

et al., 1988; YAMAMOTO, 2000). Segundo Denslow et al. (1998) e Sapkota & Odén (2009), 

a superfície do solo em grandes clareiras pode apresentar maior temperatura quando comparada 

com as áreas de dossel fechado. Além da variação na luminosidade e temperatura, as clareiras 

também podem influenciar, em escala local, na disponibilidade de recursos (luz, água e 

nutrientes) para o crescimento dos indivíduos (SAPKOTA & ODÉN, 2009) e/ou proporcionar 

danos físicos que causam queda e/ou morte deles (UHL et al., 1988; YAMAMOTO, 2000). 

Características topográficas, como elevação, declividade e presença de afloramentos 

rochosos, influenciam a disponibilidade de nutrientes, intensidade de lixiviação, profundidade, 

teor de água e drenagem do solo (ROBERT & MORAVIE, 2003). Esses fatores estão 

diretamente relacionados ao desempenho das plantas, pois influenciam na disponibilidade de 

recursos para o crescimento, reprodução e sobrevivência dos indivíduos (BULLIED et al., 

2012). Além disso, eles também podem proporcionar danos físicos parciais ou totais aos 

indivíduos (PALMIOTTO et al., 2004; RUSSO et al., 2005), seja por meio de deslizamento de 

solo e rochas, ou pela potencialização da escassez de alguns recursos, como baixo teor de água 

em áreas como menor profundidade de solo (BULLIED et al., 2012). 

 

1.4 DINÂMICA POPULACIONAL DE ESPÉCIES GENERALISTAS E ESPECIALISTAS 

As espécies apresentam diferentes formas de explorar o ambiente (KRUCKEBERG & 

RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA & MORENO; 1988; WERSHOW, 2018). Algumas 

espécies toleram uma amplitude estreita de variações no ambiente e uma baixa variedade de 

recursos e/ou apenas recursos exclusivos de um determinado ambiente. Essas espécies são 

chamadas de especialistas. Em contrapartida, as espécies generalistas toleram uma ampla 

variação de variações no ambiente e fazem uso de uma ampla variedade 

de recursos (KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA & MORENO; 1988; 

WERSHOW, 2018). Espécies especialistas normalmente têm menor distribuição geográfica e 

baixa abundância (KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA & MORENO; 1988; 

DUARTE et al., 2005; WERSHOW, 2018), enquanto as generalistas distribuem-se mais 

amplamente em ambientes variados e apresentam maior abundância.  
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As diferenças ambientais podem influenciar distintamente a dinâmica populacional de 

espécies especialistas e generalistas (KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA 

& MORENO; 1988; WERSHOW, 2018). Por exemplo, quando condições ambientais mudam, 

existe uma maior probabilidade de indivíduos de espécies generalistas sobreviverem do que os 

indivíduos das especialistas (FUTUYMA & MORENO, 1988). A maior resistência e 

capacidade de explorar recursos dos indivíduos de espécies generalistas permitem que suas 

populações mantenham o crescimento constante ou sofram menor declínio populacional em 

diferentes ambientes (KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA & MORENO; 

1988; WERSHOW, 2018). 

 

1.5 IMPORTÂNCIA DOS ESTUDOS DE DINÂMICA POPULACIONAL 

Entre os domínios fitogeográficos brasileiros, a Mata Atlântica (MYERS et al., 2000; 

MORELLATO & HADDAD, 2000), o Cerrado (PIVELLO et al., 1999; SILVA & 

FILGUEIRAS, 2003) e a Floresta Amazônica (SCARIOT, 2001) são os mais afetados pela 

urbanização, pela agropecuária e outras ações antrópicas. Muitas espécies estão ameaçados por 

essas ações, principalmente as que são sésseis e, portanto, mais vulneráveis, como as plantas 

(RENTON et al., 2013). A fragmentação de florestas favorece a disseminação de espécies 

exóticas, hiperabundância de espécies nativas generalistas e/ou exóticas, e a extinção local de 

espécies nativas (WILLIAMSON, 1996). As análises de dinâmica populacional são importantes 

para avaliar quais fatores afetam o crescimento das populações (FOX & GUREVITCH, 2000; 

ARMELIN, 2005; CASWELL, 2007), contribuindo para determinar ações de manejo 

(MORRIS & DOAK, 2002) que sejam mais eficientes para a manutenção da biodiversidade 

(WILCOVE & CHEN, 1998). 

Quando há interesse em conservar uma espécie que apresenta sinais de declinio 

populacional, os modelos matriciais podem ser usados para determinar ações de manejo 

específicas a cada estádio de desenvolvimento, que possam contribuir para aumentar a taxa de 

crescimento das populações (MORRIS & DOAK, 2002). Em populações de espécies arbóreas, 

a sobrevivência dos indivíduos dos últimos estádios e/ou classes populacionais tem maior 

contribuição para o crescimento populacional (ZUIDEMA & BOOT, 2002; KWIT et al., 2004; 

BERTANI, 2006; ABREU, 2008; MARTÍNEZ-RAMOS et al., 2009), sendo assim, para manter 

ou aumentar o tamanho destas populações, em geral as ações de manejo mais eficazes são 

aquelas que proporcionem a sobrevivência deles. Em contrapartida, para controlar uma espécie 

arbórea exótica, os modelos matriciais podem ser usados para se avaliar ações mais eficazes 
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para reduzir as taxas de sobrevivência, reduzindo assim o tamanho populacional (MORRIS & 

DOAK, 2002). 

 

2 OBJETIVOS E ESTRUTURA DOS CAPÍTULOS  

Este estudo teve como objetivo geral testar se há variação na dinâmica de diferentes 

populações pertencentes a duas espécies arbóreas tropicais em um remanescente protegido de 

Floresta Atlântica primária. Para isso, utilizamos como modelo duas espécies tolerantes ao 

sombreamento com características extremas de distribuição geográfica e abundância local. No 

primeiro capítulo, testamos a variação espacial na dinâmica de diferentes populações de duas 

espécies arbóreas com essas características extremas. Para isso, utilizamos como modelo duas 

espécies tolerantes ao sombreamento com características extremas de distribuição geográfica e 

abundância local. Fizemos as seguintes perguntas: (i) qual é a taxa de crescimento das 

populações das duas espécies? (ii) Há diferença na dinâmica populacional de uma mesma 

espécie entre locais? (iii) A dinâmica populacional difere entre espécies em um mesmo local? 

Por se tratar de uma floresta tropical, que comumente apresenta diferenças ambientais em escala 

local (SVENNING, 2001), esperamos que ocorra diferença na dinâmica populacional de uma 

mesma espécie entre locais com características ambientais distintas, caso as taxas demográficas 

não sejam amortecidas. Também esperamos que, dado que os locais ocupados pelas duas 

espécies difiram similarmente em suas características ambientais, a espécie com distribuição 

restrita e baixa abundância apresente resposta mais intensa às diferenças ambientais em termos 

de crescimento populacional do que a espécie amplamente distribuída e com alta abundância 

No segundo capítulo, testamos se a dinâmica intrapopulacional de uma espécie arbórea 

especialista responde mais intensamente a diferenças ambientais em escala local em relação a 

uma espécie arbórea generalista em uma floresta tropical. Para isso, perguntamos: (i) há 

diferença no crescimento populacional de conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie 

localizados em diferentes ambientes? (ii) Essa diferença é maior para a espécie especialista do 

que para a generalista? (iii) Quais são as taxas demográficas que resultam em diferença no 

crescimento populacional de conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie localizados em 

diferentes ambientes? Esperamos que ocorram diferença no crescimento populacional das duas 

espécies em diferentes ambientes, sendo essa diferença maior para a espécie especialista do que 

para a generalista, e que essa diferença seja resultado da taxa de permanência dos indivíduos 

reprodutivos. 
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3 ÁREA DE ESTUDO 

O domínio fitogeográfico Mata Atlântica encontra-se quase completamente devastado, 

restando entre 11% e 16% de suas matas preservadas (NEVES, 2006; RIBEIRO et al., 2009). 

Entre as áreas restantes, a Floresta Atlântica, que é estabelecida na costa atlântica brasileira, é 

a que mais sofre ameaças antrópicas. Por apresentar alta riqueza e endemismo, ela é considerada 

um hotspot para a conservação da biodiversidade (MYERS et al., 2000; PINTO et al., 2006). A 

maior área contínua preservada de Floresta Atlântica encontra-se no Parque Estadual da Serra 

do Mar (PESM; 23°34’ - 23°17” S e 45°02’ - 45°11”W), que possui cerca de 332.000 ha que 

recobrem uma extensão que vai desde a divisa dos Estados de São Paulo e Rio de Janeiro até 

Itariri, cidade localizada no sul do Estado de São Paulo (PARQUE ESTADUAL SERRA DO 

MAR, 2017). A região que compreende o PESM apresenta altitudes que variam entre o nível 

do mar e 1.200 m (ALVES et al., 2010).  

Devido à grande variação altitudinal, a Serra do Mar apresenta uma ampla variedade de 

habitats e microclimas que estão diretamente relacionados às diferentes fitofisionomias 

encontrados no PESM (ALVES et al., 2010; JOLY et al., 2012): Formações Pioneiras com 

Influência Marinha (Dunas), Formações Pioneiras com Influência Fluvial (Caxetal), Formações 

Pioneiras com Influência Flúvio-Marinha (Mangue), Floresta de Restinga, Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas, Floresta Ombrófila Densa Submontana e Floresta Ombrófila Densa 

Montana (JOLY et al. 2012). A fitofisionomia de Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas 

na porção norte do PESM, onde realizamos este estudo, recobre o sopé da Serra do Mar 

(FODTB; JOLY et al., 2008; VELOSO et al., 1991; LEITOLD et al., 2015).  

O solo da área de estudo é pobre, com pH ácido e do tipo cambissolo, características 

oriundas da erosão da Serra do Mar e sedimentação recente (MARTINS, 2014). A topografia é 

extremamente irregular, com muitos matacões rochosos (JOLY et al., 2012) e áreas arenosas 

originadas de leitos secos de riachos (JOLY et al., 2008;). A temperatura média anual é de 

22,7°C, variando entre 19,2°C em julho e 26,3ºC em fevereiro (CIIAGRO, 2017; Figura 2). A 

média da precipitação acumulada anual é de aproximadamente 2403,8 mm, e a média da 

precipitação mensal é de 209,9 mm, variando entre 76,8 mm em agosto e 311,4 mm em março 

(CIIAGRO, 2017; Figura 2). A umidade relativa do ar permanece sempre acima de 80% 

(MORELLATO, 2003), e o comprimento do dia varia entre 9,1 h em outubro e 15,5 h em maio 

(JOLY et al., 2012). A direção predominante dos ventos é sudeste (ventos do litoral), com 

velocidade média anual de 0,9 m/s que varia pouco durante o ano (0,7 - 1,0 m/s; ALVES et al., 

2000; CPTEC, 2010). 



21 

 

 

Figura 2. Temperatura média anual (linha) e precipitação acumulada média (colunas) ao longo de 24 anos em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Dados coletados pelo Centro Integrado de Informações Agrometeorológicas 

(CIIAGRO) de janeiro de 1993 até dezembro de 2017. 

 

Nós coletamos os dados em duas parcelas permanentes não-contíguas de 1 ha (100 m x 

100 m) cada (Figura 3), situadas na FODTB do Núcleo Picinguaba, Ubatuba/SP, sudeste do 

Brasil. Em 2006, a equipe do Projeto Temático “Gradiente Funcional” (Biota/FAPESP 

03/12595-7) instalou as parcelas denominadas de B (23°20’13”S e 44° 50’ 08”W) e E 

(23°20’03”S e 44°49’56”W). Cada parcela foi dividida em 100 subparcelas de 10 m x 10 m, 

delimitadas por estacas de 1,2 m de tubo de PVC ¾. Além disso, a equipe do Projeto Temático 

realizou inventários florestais nessas parcelas, que apresentaram composição florística e 

estrutura da comunidade similares (JOLY et al, 2012). Cerca de 1.200 árvores pertencentes a 

145 espécies ocorrem em cada parcela. Entre elas, as mais abundantes são Euterpe edulis Mart. 

(Arecaceae), Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae), Rustia formosa (Cham. 

& Schltdl.) Klotzch (Rubiaceae), Coussarea meridionalis (Vell.) Müll. Arg. var. porophylla 

(Vell.) M. Gomes (Rubiaceae), Chrysophyllum flexuosum Mart. (Sapotaceae), Coussarea 

accedens Müll. Arg (Rubiaceae) e Bathysa mendoncaei K. Schum. (Rubiaceae; JOLY et al.; 

2012). As árvores com diâmetro na altura do peito (DAP) igual ou maior que 4,8 cm (critério 

de inclusão) variaram de 2,6 m a 30,5 m de altura e tiveram DAP máximo de 115,6 cm. A 

FODTB apresenta sub-bosque denso, sub-dossel, dossel e árvores emergentes (MORELLATO 

& HADDAD, 2000). Contudo, esses estratos vegetacionais não são facilmente distinguíveis na 

área de estudo (MARTINS et al., dados não publicados). Bromélias, epífitas, lianas, palmeiras 
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e samambaias são comuns na região da FODTB (MORELLATO & HADDAD, 2000). Nós 

escolhemos as parcelas B e E para a realização deste estudo devido a existência de dados 

populacionais de Faramea picinguabae e M.Gomes (Rubiaceae) e M. schottiana nas duas 

parcelas. 

 

 

Figura 3. Parcelas B e E instaladas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas do Núcleo Picinguaba, Parque 

Estadual da Serra do Mar, pela equipe do Projeto Temático “Gradiente Funcional” (Biota/FAPESP 03/12595-7).  

 

4 ESPÉCIES ESTUDADAS 

Faramea picinguabae é uma árvore que pode atingir até 8,50 m de altura (Figura 4A-

C). É uma espécie endêmica da FODTB do Núcleo Picinguaba (GOMES, 2003; Figura 5), 

pouco abundante na área de estudo (JOLY et al., 2012) e que ocorre em manchas dentro das 

parcelas B e E (MARTINS, 2011). Ela é homóica, floresce ao longo do ano e frutifica entre os 

meses de janeiro e março (RIBEIRO, 2016), todos os anos. Os frutos são drupóides, roxos a 

atropúrpuros quando maduros (Figura 4B-C), com cerca de 1,5 cm a 2 cm de diâmetro e 

remanescentes do cálice floral aderidos. O fruto tem entre uma e duas sementes, que não 

excedem 1 cm de diâmetro (observação pessoal; MÜLLER, 1881). As folhas são maiores no 

período de frutificação quando comparadas com o período de floração (GOMES, 2003).  
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Figura 4. Indivíduo jovem de Faramea picinguabae (A) e tonalidades dos frutos maduros (B e C). Imagens 

adaptadas de Martins (2011). 

 

 

Figura 5. Distribuição geográfica de Faramea picinguabae no Brasil. Dados obtidos em speciesLink (2017). As 

cruzes vermelhas são as coordenadas desta espécie informadas por coleções biológicas; regiões com tonalidades 

diferentes representam áreas conservadas dos diferentes domínios fitogeográficos do Brasil. 
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Mollinedia schottiana é uma árvore que pode atingir até 12 m de altura (PEIXOTO, 

1987; Figura 6A-C). Essa espécie possui ampla distribuição geográfica, ocorrendo na Mata 

Atlântica do Sul ao Centro-Oeste do Brasil (PEIXOTO, 1987; Figura 7), em ambientes que 

variam desde o nível do mar até 1.500 m de altitude (PEIXOTO, 1987). Além disso, ela é 

abundante nas parcelas estudadas (JOLY et al.; 2012), ocupando todas as áreas das parcelas B 

e E (MARTINS, 2011). A espécie é dioica, floresce nos meses de outubro a novembro e frutifica 

entre os meses de fevereiro e julho (PEIXOTO, 1987; RIBEIRO, 2016), todos os anos. Os 

indivíduos dessa espécie ocorrem tanto no solo da floresta quanto acima de rochas (observação 

pessoal). Além disso, é a única espécie do gênero encontrada em áreas degradadas (PEIXOTO, 

1987). Os representantes da família Monimiaceae apresentam gineceu apocárpico e carpelos 

uniovulados (ENDRESS & IGERSHEIM, 1997), que se desenvolvem em um receptáculo floral 

mais ou menos plano ou côncavo (ENDRESS, 1980). Após a polinização, cada carpelo nas 

flores desenvolve-se em um frutículo séssil com uma semente. O frutículo apresenta 

aproximadamente 1 cm de diâmetro e coloração atropúrpura quando maduros, e suas sementes 

são um pouco menor que os frutículos (observação pessoal; MARTINS, 2011; Figura 6B e 6C). 

 

 

Figura 6. Indivíduo reprodutivo de Mollinedia schottiana (A) com frutos imaturos (B) e maduros (C). Imagens 

adaptadas de Martins (2011). 
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Figura 7. Distribuição geográfica de Mollinedia schottiana no Brasil. Dados obtidos em speciesLink (2017). As 

cruzes vermelhas são as coordenadas desta espécie informadas por coleções biológicas; regiões com tonalidades 

diferentes representam áreas conservadas dos diferentes domínios fitogeográficos do Brasil. 

 

 Escolhemos espécies as quais já havia um censo populacional na área de estudo 

(MARTINS, 2011) e que possuem características de distribuição geográfica e abundância local 

extremas, de forma a serem um bom modelo para respondermos as perguntas levantadas nesta 

tese. F. picinguabae tem distribuição geográfica restrita e pouco abundante (i.e. espécie 

especialista), enquanto M. schottiana tem ampla distribuição geográfica e é abundante nas áreas 

de estudo (i.e. espécie generalista). Desta forma, podemos estudar a dinâmica populacional das 

duas espécies com a realização de um novo censo. 
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  RESUMO 

A dinâmica populacional de espécies com distribuição geográfica e abundâncias locais 

extremas pode ser influenciada diferentemente por diferenças ambientais em escalas regionais 

e locais. Aqui, nós testamos a variação espacial na dinâmica de diferentes populações de duas 

espécies arbóreas com essas características extremas. Utilizamos dados de dois censos 

populacionais de Faramea picinguabae (Rubiaceae) e Mollinedia schottiana (Monimiaceae) 

realizados em duas parcelas permanentes não-contíguas de 1 ha (B e E) localizadas em uma 

região da Mata Atlântica, sudeste do Brasil. As parcelas diferiram em declividade e cobertura 

do solo por matacões rochosos. A taxa anual de crescimento populacional (λ) diferiu apenas 

para F. picinguabae (λB=1,009, λE=0,959), que apresenta distribuição geográfica restrita e baixa 

abundância local em relação a M. schottiana (λB=0,982, λE=0,987). O declínio em três das 

quatro populações pode ser resultado de uma intensa seca no SE Brasil na última década. O 

aumento de F. picinguabae na parcela B é provavelmente uma resposta à menor cobertura do 

solo por matacões rochosos nesta parcela. Estudos futuros devem ter como objetivo determinar 

quão comum é a variação espacial na dinâmica populacional, se ela pode ser prevista pelas 

características das espécies, e quais características ambientais aumentam o crescimento 

populacional dentro de uma floresta. 

Palavras-chave: crescimento populacional. Diferenças ambientais. Dinâmica populacional. 

Elasticidade. Estrutura populacional. Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas. LTRE. Taxas 

demográficas. 



35 

 

1 INTRODUÇÃO 

Estudos de dinâmica populacional são importantes para conhecermos a resposta das 

espécies ao ambiente (PAN et al., 2013) e sua susceptibilidade a mudanças ambientais 

(WERSHOW, 2018), essenciais para a elaboração de planos de conservação e manejo 

(MORRIS & DOAK, 2002). Em escala regional, o clima exerce importante influência sobre a 

dinâmica de populações de plantas (LEVINE et al., 2008; OLSEN et al., 2016). Atualmente, 

mudanças climáticas desencadeadas por atividades antrópicas, como períodos prolongados e 

mais intensos de seca (PARRY et al., 2007; ORGANIZACIÓN METEOROLÓGICA 

MUNDIAL, 2018), têm reduzido o crescimento populacional de espécies arbóreas tropicais por 

aumentar a mortalidade devido ao estresse hídrico (PHILLIPS et al., 1998; PHILLIPS et al., 

2009) e diminuir a disponibilidade de recursos para crescimento (LUCAS et al., 2008; 

PONTARA et al., 2016) e reprodução (LUCAS et al., 2008; DUNHAM et al., 2018). Além 

disso, o aumento da mortalidade reduz a fixação de carbono, potencializando os efeitos da seca 

(PHILLIPS et al., 1998; PHILLIPS et al., 2009; LONGO et al., 2018). 

A dinâmica de populações também pode ser influenciada por diferenças ambientais em 

diferentes escalas espaciais, como localmente dentro de uma floresta (DAVISON et al., 2010). 

Plantas tolerantes ao sombreamento em florestas tropicais normalmente apresentam maior 

abundância, sucesso reprodutivo e sobrevivência em ambientes com maior incidência luminosa 

(SAPKOTA & ODÉN, 2009; AMADEU et al., 2016), menor declividade e maior profundidade 

do solo (PETERSON & CAMPBELL, 1993; ULANOVA, 2000). Porém, apenas Berry et al., 

(2008) compararam a dinâmica de diferentes populações da mesma espécie em escala local 

(dezenas a centenas de metros). Os autores encontraram que, apesar de diferenças ambientais 

locais, taxas demográficas (i.e. permanência, recrutamento, regresso e fecundidade) com 

sentidos opostos amorteceram diferenças no crescimento de duas populações de uma espécie 

de palmeira em uma floresta tropical. Dessa forma, há pouca informação disponível sobre quão 

comum é o amortecimento ou a diferença de taxas demográficas em populações de uma mesma 

espécie em escala local.  

Um bom modelo para o estudo da variação espacial da dinâmica são espécies com 

diferentes distribuições geográficas e abundâncias locais. Espécies com ampla distribuição e 

alta abundância normalmente têm amplos limites de tolerância a condições ambientais (i.e. são 

generalistas), enquanto espécies com distribuição restrita e baixa abundância tendem a ter 

limites mais estreitos (i.e. são especialistas; KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; 

FUTUYMA & MORENO, 1988; WERSHOW, 2018). Assim, espécies generalistas devem ser 
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menos sensíveis do que as especialistas a diferenças ambientais. Outras espécies da 

comunidade, as quais variam em suas distribuições geográficas e abundâncias locais, devem 

apresentar respostas intermediárias em termos de crescimento populacional nos diferentes 

ambientes de uma mesma região, sujeita a clima semelhante. 

A Floresta Atlântica é considerada um hotspot para a conservação da biodiversidade, 

devido a alta riqueza de espécies, endemismo e grau de ameaça (MYERS et al., 2000). Apesar 

de existirem muitos estudos sobre a dinâmica populacional de espécies arbóreas em áreas 

fragmentadas e/ou antropizadas da Floresta Atlântica (e.g. MATOS et al., 1999; 

FRECKLETON et al., 2003; QUITETE-PORTELA et al., 2010; MULER et al., 2014), ainda é 

desconhecido como diferenças ambientais locais influenciam a variação natural da dinâmica 

entre populações de uma mesma espécie em florestas primárias. 

Este estudo teve como objetivo verificar se há variação espacial na dinâmica de 

diferentes populações pertencentes a duas espécies arbóreas tropicais em um remanescente 

protegido de Floresta Atlântica primária. Para isso, utilizamos como modelo duas espécies 

tolerantes ao sombreamento com características extremas de distribuição geográfica e 

abundância local. Fizemos as seguintes perguntas: (i) qual é a taxa de crescimento das 

populações das duas espécies? (ii) Há diferença na dinâmica populacional de uma mesma 

espécie entre locais? (iii) A dinâmica populacional difere entre espécies em um mesmo local? 

Por se tratar de uma floresta tropical, que comumente apresenta diferenças ambientais em escala 

local (SVENNING, 2001), esperamos que ocorra diferença na dinâmica populacional de uma 

mesma espécie entre locais com características ambientais distintas, caso as taxas demográficas 

não sejam amortecidas. Também esperamos que, dado que os locais ocupados pelas duas 

espécies difiram similarmente em suas características ambientais, a espécie com distribuição 

restrita e baixa abundância apresente resposta mais intensa às diferenças ambientais em termos 

de crescimento populacional do que a espécie amplamente distribuída e com alta abundância.  

 

2 MATERIAL E MÉTODOS  

2.1 ÁREA DE ESTUDO 

Nós realizamos este estudo na fitofisionomia de Floresta Ombrófila Densa de Terras 

Baixas (FODTB) do Núcleo Picinguaba do Parque Estadual da Serra do Mar (PESM; 23°34’ - 

23°17”S e 45°02’ - 45°11”O), localizado em Ubatuba, litoral norte do estado de São Paulo. Na 

área de estudo, a FODTB localiza-se no sopé da Serra do Mar, entre 5 m e 100 m de altitude 

(JOLY et al., 2012). O solo é pobre (MARTINS et al., 2015) com áreas arenosas (CAMPOS et 
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al.,2011), a topografia é irregular e há muitos matacões rochosos (JOLY et al., 2012). A 

temperatura média mensal é de 22,7°C, com menor temperatura média registrada de 19,2°C em 

julho e maior de 26,4°C em fevereiro. A precipitação média mensal é de 202,7 mm, variando 

entre 256,7 mm nos meses mais chuvosos (setembro a fevereiro) e 148,3 mm nos meses menos 

chuvosos (março a agosto). Na última década, os períodos chuvosos apresentaram valores de 

pluviosidade abaixo da média, enquanto períodos menos chuvosos foram mais úmidos 

(CIIAGRO, 2017; Figura 1). 

 

 

Figura 1. Diferença na precipitação em relação à média do período mais chuvoso (branco) e menos chuvoso 

(cinza) ao longo de 24 anos em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Calculamos a média nos mesmos 24 anos. Dados 

coletados pelo Centro Integrado de Informações Agrometeorológicas entre janeiro de 1993 e dezembro de 2016.  

 

Nós coletamos os dados em duas parcelas permanentes não-contíguas de 1 ha (100 m x 

100 m) cada, denominadas de parcela B (23°20’S e 44°50’O) e parcela E (23°20’S e 44°49’O). 
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Ambas foram instaladas pela equipe do Projeto Temático “Gradiente Funcional” 

(Biota/FAPESP 03/12595-7) e divididas em 100 subparcelas de 10 m x 10 m utilizando-se um 

teodolito eletrônico (estação total). Assim, há informação de altitude para cada vértice das 

subparcelas (JOLY et al., 2012). As parcelas B e E apresentam similaridade na quantidade de 

nutrientes, pH e porcentagem de carbono no solo (MARTINS et al., 2015). Também apresentam 

composição florística e estrutura da comunidade semelhantes, sendo encontrados cerca de 1.200 

indivíduos com diâmetro na altura do peito (DAP) ≥ 4,8 cm, pertencentes a aproximadamente 

145 espécies, das quais Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae) é uma das mais 

abundantes (JOLY et al., 2012). 

 

2.2. ESPÉCIES ESTUDADAS 

Escolhemos duas espécies arbóreas para as quais já havia um censo populacional na área 

de estudo (MARTINS, 2011) e que apresentam características de distribuição geográfica e 

abundância local extremas, de forma a serem um bom modelo para respondermos as perguntas 

aqui levantadas. Faramea picinguabae M.Gomes (Rubiaceae) é uma espécie endêmica da 

FODTB do Núcleo Picinguaba (GOMES, 2003) e rara, com oito indivíduos com DAP ≥ 4,8 cm 

na parcela B e sete na parcela E (dados de JOLY et al., 2012). Em contrapartida, M. schottiana 

é amplamente distribuída no domínio fitogeográfico Mata Atlântica, ocorrendo do Sul ao 

Centro-Oeste do Brasil, desde o nível do mar até 1.500 m de altitude (PEIXOTO, 1987). Em 

um inventário florestal realizado em 2006, foram encontrados 101 indivíduos na parcela B e 

106 indivíduos na parcela E com DAP ≥ 4,8 cm (dados de JOLY et al., 2012). 

 

2.3 CENSO POPULACIONAL 

Entre 2007 e 2008, Martins (2011) realizou o primeiro censo populacional de F. 

picinguabae e M. schottiana nas parcelas B e E. Foi considerado como um indivíduo todo ramo 

independente na altura do solo (rameta). As plantas encontradas receberam uma placa com 

numeração individual e tiveram seu diâmetro do caule na altura do solo (DAS) medido. Por 

fim, Martins (2011) observou a morfologia das folhas, e presença ou ausência de ramificações 

no caule, de estruturas embrionárias e reprodutivas nos indivíduos, classificando-os nos 

seguintes estádios de desenvolvimento: plântula (encontrado apenas para M. schottiana), 

jovem, imaturo e adulto. Entre 2015 e 2017, realizamos o segundo censo das populações, 

medindo novamente o DAS dos indivíduos e observando as mesmas características 

morfológicas descritas acima. Também marcamos e medimos os indivíduos que ingressaram 
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nas parcelas entre os censos e determinamos os que morreram (marcados no censo 1 e não 

encontrados no censo 2).  

 

2.4 CARACTERÍSTICAS AMBIENTAIS  

Nós usamos quatro variáveis ambientais para caracterizar o ambiente das parcelas B e 

E: abertura do dossel, elevação, declividade e cobertura do solo por matacões rochosos. 

Obtivemos um valor de cada variável por subparcela. Em 2008, a equipe do Projeto Temático 

tirou fotos hemisféricas no centro de cada uma das 100 subparcelas das parcelas B e E para o 

cálculo da porcentagem de abertura do dossel (MARTINS, 2011; EISENLOHR et al., 2013). A 

equipe utilizou duas câmeras fotográficas digitais com as mesmas configurações e equipadas 

com lentes olho de peixe. As câmeras foram fixadas em um tripé com a lente virada para cima 

a 1,3 m da superfície do solo e paralela a essa, orientadas com o norte magnético no topo da 

imagem, permitindo a sobreposição da faixa solar (EISENLOHR et al., 2013). Todas as fotos 

foram tiradas em períodos em que houve cobertura uniforme do céu e alto contraste entre o céu 

e o dossel (8 h - 10 h e 15 h - 17 h; RICH, 1990; WHITMORE, 1993). Em 2017, nós tiramos 

novas fotos hemisféricas usando uma câmera Nikon D7200 com lente Sigma 4,5 mm HSM EX 

DC f/2.8 e outra câmera Nikon coolpix5000 com adaptador para lente Nikon UR- E6 e lente 

FC-E8 0.21x (Japan), seguindo o mesmo procedimento adotado pela equipe do Projeto 

Temático em 2008. O programa Gap Analyzer 2.0 (FRAZER et al., 2000) foi utilizado nas duas 

coletas para converter as fotografias em imagens binárias e estimar a porcentagem de abertura 

do dossel, calculada como a proporção relativa de pixels brancos. Assim, temos informação de 

abertura nos períodos em que os censos populacionais foram realizados. 

Calculamos a elevação de cada subparcela como sendo a média de altitude entre seus 

quatro vértices. O valor de declividade foi a diferença de altitude entre o vértice de maior e o 

de menor valor de cada subparcela (RODRIGUES et al., 2007). Categorizamos a cobertura do 

solo por matacões rochosos com base em Campos et al. (2011), que classificaram as subparcelas 

da parcela E em 0% - 20%, 20% - 40%, 40% - 60%, 60% - 80% e 80% - 100% de cobertura. 

Em março de 2017, retornamos às subparcelas classificadas como 0% - 20% e separamos as 

que possuíam 0% de cobertura do solo por matacões rochosos das outras, criando, assim, seis 

categorias. No mesmo ano, classificamos as subparcelas da parcela B nas mesmas seis 

categorias de cobertura do solo por matacões rochosos. 
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2.5 ANÁLISE DOS DADOS 

2.5.1 Características ambientais e estrutura populacional 

Para verificarmos se a abertura do dossel diferia entre as parcelas B e E, utilizamos o 

valor médio da abertura na mesma subparcela entre 2008 e 2017, o qual foi transformado em 

proporção e, posteriormente, em logit para estabilizar as variâncias dos dados proporcionais 

(WARTON & HUI, 2011). Para compararmos a elevação entre as parcelas, primeiro subtraímos 

a elevação de cada subparcela da elevação da parcela, calculada como a média de altitude entre 

os quatro vértices que a delimitam. Comparamos os valores médios de abertura do dossel, de 

diferença de elevação e de declividade nas parcelas B e E com testes t quando os dados 

apresentavam normalidade e homocedasticidade. Utilizamos Mann-Whitney para comparar a 

variável categórica ordinal cobertura do solo por matacões rochosos entre as parcelas e também 

para comparar as outras variáveis ambientais quando os dados não apresentavam normalidade 

e homocedasticidade mesmo após transformação em ln e raiz quadrada (ZAR, 2010). 

Realizamos as análises no ambiente estatístico R versão 3.4.4 com 5% de significância (R 

CORE TEAM, 2017). Como F. picinguabae ocorre em manchas nas parcelas (MARTINS, 

2011), comparamos as características ambientais somente das subparcelas em que havia 

indivíduos da espécie no censo 1. Já para M. schottiana, comparamos as características 

ambientais de todas as subparcelas de cada parcela, já que a espécie é amplamente distribuída 

localmente (MARTINS, 2011). Apesar dos indivíduos amostrados já terem sido classificados 

em estádios de desenvolvimento por Martins (2011), não utilizamos somente esse critério para 

criarmos classes populacionais de F. picinguabae e M. schottiana, pois, para as duas espécies, 

as taxas demográficas não foram mais semelhantes dentro do mesmo estádio do que entre 

estádios (CASWELL, 2001). Assim, também consideramos o DAS e a probabilidade média de 

reprodução para criarmos as classes populacionais (Apêndice A). Criamos quatro classes para 

cada uma das duas espécies estudadas (Tabela 1). 
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Tabela 1. Características das quatro classes das populações de Faramea picinguabae e Mollinedia schottiana 

amostradas em duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil.  

Espécie Classe Morfologia dos indivíduos 
DAS 

(cm) 

Probabilidade média de 

reprodução 

F. 

picinguabae 

1 Não ramificados* < 1,20 0 

2 Ramificados < 2,0 0,01 - 0,20 

3 Ramificados 
≥ 2,0 < 

4,0 
0,21 - 0,60 

4 Ramificados ≥ 4,0 0,61 - 1,00 

M. 

schottiana 

1 
Não ramificados e com 

primórdios foliares** 
< 1,4 0 

2 
Não ramificados e sem 

primórdios foliares* 
< 2,2 0 

3 Ramificados < 5,00 0,01 - 0,15 

4 Ramificados ≥ 5,00 0,16 - 1,00 

* Jovens segundo Martins (2011).  

** Plântulas segundo Martins (2011).  

 

2.5.2 Dinâmica populacional 

Construímos matrizes de transição para as populações de F. picinguabae e M. schottiana 

nas parcelas B e E separadamente. Utilizamos modelos matriciais para calcular a taxa finita de 

crescimento populacional λ (CASWELL, 2001) e a elasticidade de λ a pequenas mudanças nas 

taxas demográficas (DE KROON et al., 2000). O intervalo de tempo entre censos usado para o 

cálculo de λ foi de 8,3 anos (parcela E) e 9,4 anos (parcela B) para F. picinguabae, e de 8,8 

anos (parcela E) e 9,2 anos (parcela B) para M. schottiana. Posteriormente, transformamos o λ 

obtido entre os censos em λ anual (√𝜆
𝑥

, sendo x = intervalo de tempo entre os censos) para 

podermos comparar a dinâmica entre as populações estudadas. Calculamos o intervalo de 

confiança de λ utilizando o método de bootstrap com 10.000 repetições (CASWELL, 2001). 

Por último, utilizamos a análise Life Table Response Experiments - LTRE (CASWELL, 

1989) para avaliarmos a contribuição das taxas demográficas de cada classe para a variação ou 

a similaridade do λ anual entre populações (CASWELL, 1989; CASWELL, 2010). Realizamos 

as análises de dinâmica populacional no ambiente estatístico R versão 3.4.4 (R CORE TEAM, 

2017) utilizando o pacote POPBIO (STUBBEN & MILLIGAN, 2007). 
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3 RESULTADOS 

3.1 CARACTERÍSTICAS AMBIENTAIS 

Apenas altitude em todas as subparcelas das parcelas B e E apresentou normalidade e 

homocedasticidade. As subparcelas com indivíduos de F. picinguabae na parcela B 

apresentaram maior declividade (U = 1465, p = 0,003; Figura 2A) e menor cobertura do solo 

por matacões rochosos (U = 788, p = 0,017; Figura 2B) do que as subparcelas da parcela E. Já 

as subparcelas com indivíduos de M. schottiana na parcela B apresentaram somente maior 

declividade (U = 6464, p < 0,001; Figura 2C) do que as subparcelas da parcela E. Abertura do 

dossel e elevação não diferiram entre as parcelas para as subparcelas ocupadas pelas duas 

espécies (p > 0,05). 

 

 

Figura 2. Boxplots com a mediana (linha mais grossa), 25%, 75% e outliers dos valores de declividade (A) e 

cobertura do solo por matacões rochosos (B) para as subparcelas com Faramea picinguabae, e declividade (C) 

para as subparcelas com Mollinedia schottiana amostradas em duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta 

Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil.  

 

3.2 ESTRUTURA POPULACIONAL 

As populações das duas espécies estudadas apresentaram mais indivíduos nas primeiras 

classes e menos indivíduos nas classes subsequentes, com as populações de F. picinguabae nas 

parcelas B e E, e de M. schottiana na parcela B apresentando estrutura em J-invertido. Houve 

uma redução no número de indivíduos em quase todas as classes das populações das duas 

espécies entre os censos (Figura 3A-D).  
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Figura 3. Estrutura populacional de Faramea picinguabae (A e B) e Mollinedia schottiana (C e D) em um censo 

realizado entre 2007 e 2008 (branco) e em um segundo censo realizado entre 2015 e 2017 (cinza) nas parcelas B 

(esquerda) e E (direita) de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, 

sudeste do Brasil.  

 

3.3 DINÂMICA POPULACIONAL 

Para F. picinguabae, as taxas demográficas de recrutamento e regresso, e a soma da 

fecundidade entre as classes foram semelhantes nas duas parcelas. Já a permanência de 

indivíduos na mesma classe foi menor na parcela E, principalmente nas classes reprodutivas (2, 

3 e 4). Também encontramos que a mortalidade foi maior na parcela E para todas as classes 

(Figura 1A-B no Apêndice B). Houve diferença no λ anual entre as populações (i.e. intervalos 

de confiança sem sobreposição), com a parcela B apresentando leve crescimento (λ anual > 1) 

e a parcela E, declínio (λ anual < 1; Figura 4A-B). A taxa demográfica que melhor explica a 

diferença entre o λ anual das populações é a permanência dos indivíduos nas classes 

reprodutivas e a contribuição da fecundidade da classe 3 (Figura 5), sendo a contribuição da 

permanência e da fecundidade positiva para a população da parcela B e negativa para E. Nas 

duas parcelas, o maior valor de elasticidade foi a permanência dos indivíduos nas classes 3 e 4 

(Figura 2A-B no Apêndice B). 
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Figura 4. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para as populações de Faramea picinguabae nas parcelas B (A) e E (B) de 1 ha cada localizadas na 

Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. O valor do λ anual médio está 

indicado pela linha preta e o de estabilidade (λ anual = 1) pela linha vermelha. 

 

 

Figura 5. Contribuição LTRE calculada para taxas demográficas de quatro classes (1, 2, 3 e 4) das populações de 

Faramea picinguabae amostradas em duas parcelas (B e E) de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa 

de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Calculamos os valores da contribuição da parcela B em função 

da parcela E. As taxas demográficas são fecundidade (branco), regresso para classes anteriores (cinza claro), 

recrutamento para as próximas classes (cinza escuro) e permanência dos indivíduos na mesma classe (preto). 

Contribuições com valor 0 não foram representadas. 

 



45 

 

Para M. schottiana, permanência, recrutamento, regresso e mortalidade foram 

semelhantes nas duas parcelas. Já a soma da fecundidade foi menor na parcela E do que na B 

(Figura 1A-B no Apêndice C). Houve semelhança no λ anual entre as populações (i.e. intervalos 

de confiança com sobreposição), que estão em declínio (Figura 6A-B). Essa semelhança 

ocorreu porque as taxas de recrutamento, fecundidade e regresso (positivas na parcela B e 

negativas na E) amorteceram os valores de permanência dos indivíduos na classe reprodutiva 

(classe 4; permanência negativa na parcela B e positiva na E; Figura 7). Nas duas parcelas, o 

maior valor de elasticidade foi a permanência dos indivíduos na classe reprodutiva (Figura 2A-

B no Apêndice C).  

 

 

Figura 6. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para as populações de Mollinedia schottiana nas parcelas B (A) e E (B) de 1 ha cada localizadas na 

Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. O valor do λ anual médio está 

indicado pela linha preta e o de estabilidade (λ anual = 1) pela linha cinza. 
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Figura 7. Contribuição LTRE calculada para taxas demográficas de quatro classes (1, 2, 3 e 4) das populações de 

Mollinedia schottiana amostradas em duas parcelas de 1 ha cada (B e E) localizadas na Floresta Ombrófila Densa 

de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Calculamos os valores da contribuição da parcela B em função 

da parcela E. As taxas demográficas são fecundidade (branco), regresso para classes anteriores (cinza claro), 

recrutamento para as próximas classes (cinza escuro) e permanência dos indivíduos na mesma classe (preto). 

Contribuições com valor 0 não foram representadas. 

 

4 DISCUSSÃO  

Neste estudo, mostramos que duas espécies arbóreas tropicais com características 

extremas de distribuição geográfica e abundância local diferem quanto à variação espacial na 

dinâmica de diferentes populações localizadas na Floresta Atlântica primária do sudeste do 

Brasil. Faramea picinguabae, que tem distribuição geográfica restrita e baixa abundância, 

apresenta diferença na dinâmica, enquanto para M. schottiana, a espécie com ampla distribuição 

geográfica e alta abundância, a dinâmica populacional não difere entre locais. Apesar de 

esperarmos maior variação espacial na dinâmica populacional da primeira espécie, é possível 

que tenhamos encontrado variação apenas para F. picinguabae porque suas populações ocorrem 

em locais que diferem em um maior número de características ambientais do que os ocupados 

por M. schottiana. Assim, não podemos afirmar que a variação espacial na dinâmica das 

populações de F. picinguabae ocorre devido às suas características de distribuição geográfica 

e abundância local. 

Faramea picinguabae respondeu à maior declividade e à menor cobertura do solo por 

matacões rochosos na parcela B em relação à E com crescimento populacional, ocasionado pela 

maior sobrevivência e fecundidade dos indivíduos. A menor cobertura do solo por matacões 

rochosos permite maior acesso das plantas a água e nutrientes, que aumentam a sobrevivência 

e a fecundidade (ULANOVA, 2000). Porém, a maior declividade deve ter efeito oposto no 

crescimento populacional devido à menor disponibilidade de recursos (ROBERT & 
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MORAVIE, 2003, CAMPOS et al., 2011, PONTARA et al., 2016) e maiores chances de danos 

físicos às plantas (PALMIOTTO et al., 2004; RUSSO et al., 2005). Aparentemente, os efeitos 

da menor cobertura do solo por matacões rochosos são maiores do que os da maior declividade 

para F. picinguabae, resultando, assim, em crescimento populacional na parcela B.  

Os locais ocupados pelas populações de M. schottiana diferiram apenas em relação à 

declividade, o que resultou em diferenças nas taxas demográficas. Porém, elas se amorteceram, 

de forma que o λ anual foi semelhante entre as parcelas, como encontrado por Berry et al. (2008) 

para outra espécie tropical. Talvez a pequena diferença na média da declividade entre os locais 

ocupados pelas populações de M. schottiana (0,07 m) e também de F. picinguabae (0,07 m) 

nas duas parcelas não seja suficiente para resultar em diferenças no λ anual. Se isso for verdade, 

o crescimento populacional de F. picinguabae na parcela B pode ser inteiramente explicado 

pela menor cobertura do solo por matacões rochosos. 

Houve redução no tamanho populacional em três das quatro populações estudadas, 

sendo essa redução observada na maioria das classes. É possível que isso tenha ocorrido devido 

à baixa pluviosidade nos anos de 2012, 2014, 2015 e 2016 no sudeste do Brasil, a qual parece 

ter afetado negativamente os indivíduos das duas espécies estudadas independentemente de sua 

morfologia, tamanho e atividade reprodutiva. Em um estudo de dinâmica populacional de 36 

espécies arbóreas do gradiente altitudinal da porção norte do PESM, compreendendo o período 

entre 2006 e 2017, foram observados elevada mortalidade, baixo recrutamento e declínio 

populacional durante o período de estiagem (2012-2016; SANTOS F. A. M., ALVES L. F., 

MARTINS V. F. & SAMPAIO M. B., dados não publicados). Esses resultados sugerem que a 

baixa pluviosidade pode reduzir o crescimento populacional, como já observado na Amazônia 

(e.g. PHILLIPS et al., 1998; HIERNAUX et al., 2009; PHILLIPS et al., 2009; LONGO et al., 

2018).  

A alta contribuição da permanência dos indivíduos nas classes reprodutivas para o λ 

anual das quatro populações estudadas está de acordo com outros estudos com espécies arbóreas 

(e.g. KWIT et al., 2004; BERTANI, 2006; MARTÍNEZ-RAMOS et al., 2009), que têm 

crescimento populacional mais sensível a mudanças na permanência desses indivíduos do que 

a alterações na fecundidade e no recrutamento das primeiras classes para as posteriores 

(MARTÍNEZ-RAMOS et al., 2009). Além disso, a permanência nas classes reprodutivas, 

juntamente à fecundidade, foram importantes para explicar as diferenças entre as parcelas no λ 

anual das populações de F. picinguabae. 
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Este estudo mostra um padrão geral de declínio populacional de duas espécies arbóreas 

da Floresta Atlântica, o qual parece se estender a outras espécies da comunidade (SANTOS F. 

A. M., ALVES L. F., MARTINS V. F. & SAMPAIO M. B., dados não publicados), podendo 

impactar negativamente a diversidade e o estoque de carbono (PHILLIPS et al., 1998; 

PHILLIPS et al., 2009; LONGO et al., 2018). Assim como o encontrado para F. picinguabae, 

outras espécies podem apresentar variação espacial em escala local na dinâmica de populações 

mediada por características ambientais distintas. Estudos futuros são necessários para 

determinar o quão comum é essa variação espacial, se é possível prevê-la a partir das 

características das espécies e quais características ambientais aumentam o crescimento 

populacional dentro de uma floresta. A partir disso, é possível a elaboração de ações que 

manejem características ambientais visando o aumento da sobrevivência dos indivíduos 

reprodutivos das diferentes espécies da comunidade, de forma a permitir que as populações 

possam se estabilizar ou apresentar crescimento. 
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APÊNDICE A – Classes populacionais de duas espécies arbóreas da Floresta Atlântica. 

A fim de determinar se os estágios de desenvolvimento descritos por Martins (2011) 

foram um bom critério para criar classes populacionais de F. picinguabae e M. schottiana 

amostradas em duas parcelas de 1 ha localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas 

no litoral norte do estado de São Paulo, sudeste do Brasil, consideramos a variação do DAS dos 

indivíduos em cada etapa. Além disso, consideramos a probabilidade de sobrevivência e a 

probabilidade média de reprodução dos indivíduos em função do seu DAS. 

Houve sobreposição de DAS entre plântulas e juvenis de M. schottiana e grande 

variação de DAS nos estágios imaturo e adulto de F. picinguabae e M. schottiana (Figura 1). 

A probabilidade de sobrevivência e a probabilidade média de reprodução também mostraram 

grande variação a partir de um dado valor de DAS para as duas espécies estudadas (Figura 3 e 

4). Portanto, os estágios de desenvolvimento descritos por Martins (2011) isoladamente não 

foram um bom critério para a criação de classes populacionais de F. picinguabae e M. 

schottiana, já que as taxas demográficas não foram mais similares dentro de um mesmo estágio 

do que em diferentes estágios (CASWELL, 2001). 

 

 

Figura 1. Média e desvio padrão do diâmetro do caule na altura do solo (DAS) de plântulas, jovens, imaturos e 

adultos de Faramea picinguabae (A) e Mollinedia schottiana (B) amostrados em duas parcelas de 1 ha cada 

localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

 

Para escolher o melhor critério para criar as classes populacionais, realizamos 

regressões lineares simples entre (i) o DAS medido no censo 2 e no censo 1, que mostram se a 

tendência de aumento, manutenção ou diminuição do DAS varia entre os indivíduos com 

tamanhos diferentes ao longo do tempo. Também realizamos regressões logísticas entre (ii) a 

probabilidade de sobrevivência e o DAS medido no censo 1, e (iii) a probabilidade média de 

reprodução e o DAS medido no censo 1. Nas análises, agrupamos todos os indivíduos de cada 



55 

 

espécie amostrada nas duas parcelas. Para a seleção do melhor modelo entre (ii) e (iii), 

utilizamos o Critério de Informação de Akaike (AIC; AKAIKE, 1974). Realizamos a análise 

na versão R 4.4.4 (R CORE TEAM, 2017). 

A relação entre (i) o DAS medido nos dois censos não foi um bom critério para a criação 

de classes populacionais das duas espécies estudadas, uma vez que a tendência da variação do 

DAS foi constante para todos os tamanhos (Figura 2). Embora os indivíduos de M. schottiana 

com DAS <10 cm no censo 1 mantiveram e/ou diminuíram de tamanho no censo 2, e os 

indivíduos com DAS> 10 cm aumentaram de tamanho, essa tendência não variou fortemente 

entre indivíduos com diferentes DAS para que pudéssemos agrupá-los em diferentes classes. 

Para as duas espécies, o DAS influenciou (ii) a probabilidade de sobrevivência (Figura 3) e (iii) 

a probabilidade média de reprodução (Figura 4). Os valores de AIC para os modelos de 

sobrevivência foram superiores aos valores dos modelos de reprodução, indicando uma 

correlação mais fraca entre a probabilidade de sobrevivência e o DAS do que entre a 

probabilidade média de reprodução e o DAS (Tabela 1). Por isso, o melhor critério para a 

criação de classes populacionais das duas espécies estudadas foi a probabilidade média de 

reprodução em função do DAS. 

 

 

Figura 2. Relação entre o diâmetro do caule na altura do solo (DAS) em 2017 e em 2007 para indivíduos de 

Faramea picinguabae (A) e Mollinedia schottiana (B) amostrados em duas parcelas de 1 ha cada localizadas na 

Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. As linhas azuis representam b = 1; 

as linhas vermelhas representam o b calculado nas regressões lineares simples. Faramea picinguabae: DAS2017 = 

0,89*DAS2007 + 0,50, r² = 0,83, p < 0,001. Mollinedia schottiana: DAS2017 = 1,00*DAS2007 + 1,37, r² = 0,54, p < 

0,001. 
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Figura 3. Probabilidade de sobrevivência em função do diâmetro do caule na altura do solo (DAS) dos indivíduos 

de Faramea picinguabae (A) e Mollinedia schottiana (B) amostrados em duas parcelas de 1 ha cada localizadas 

na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. As linhas representam o ajuste 

das regressões logísticas. 

 

 

Figura 4. Probabilidade de reprodução em função do diâmetro do caule na altura do solo (DAS) dos indivíduos 

de Faramea picinguabae (A) e Mollinedia schottiana (B) amostrados em duas parcelas de 1 ha cada localizadas 

na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. As linhas representam o ajuste 

das regressões logísticas.  
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Tabela 1. Valores de AIC para os modelos de correlação entre probabilidade de sobrevivência e tamanho (diâmetro 

do caule na altura do solo ou DAS) e entre probabilidade média de reprodução e tamanho para Faramea 

picinguabae e Mollinedia schottiana amostradas em duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Todos os modelos apresentaram p < 0,001. 

Espécie Variáveis AIC 

F. picinguabae 
Sobrevivência e DAS 1.914,0 

Reprodução e DAS 940,7 

M. schottiana 
Sobrevivência e DAS 2.536,9 

Reprodução e DAS 657,9 

 

REFERÊNCIAS 

AKAIKE, H. A new look at the statistical model identification. IEEE transactions on 

automatic control, v.19, p.  716-723, 1975. 

CASWELL, H. Matrix Population Models. In: Wiley Stats Ref: Statistics Reference Online. 

[s.l.] John W & Sons, Ltd.  Sinauer, Sunderland, 713p, 2001. 

MARTINS, V. F. Padrão espacial de três espécies arbóreas ornitocóricas da Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas no litoral norte do estado de São Paulo. Tese (Doutorado em Ecologia) 

– Universidade Estadual de Campinas, Campinas, p. 189, 2011. Disponível em: < 

http://repositorio.unicamp.br/jspui/handle/REPOSIP/316361 >.  

R CORE TEAM. R: A language and environment for statistical computing. R Foundation 

for Statistical Computing, Vienna, Austria. Disponível em: <https://www.R-project.org/>. 

Acesso em: 17 jun. 2017 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



58 

 

APÊNDICE B - Ciclos de vida das populações de Faramea picinguabae amostradas em 

duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP.  

 

Figura 1. Ciclo de vida com taxas demográficas das populações de Faramea picinguabae nas parcelas B (A) e E 

(B) de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Os 

números dentro dos círculos representam as classes das populações; as setas tracejadas representam a direção da 

fecundidade; as setas contínuas indicam a direção da transição e/ou permanência da classe; os números próximos 

às setas mostram os valores das taxas demográficas; e os números sublinhados mostram os valores de mortalidade. 
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Figura 2. Ciclo de vida com valores de elasticidade da taxa finita de crescimento populacional (λ) a variações nas 

taxas demográficas das populações de Faramea picinguabae nas parcelas B (A) e E (B) de 1 ha cada localizadas 

na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Os números dentro dos círculos 

representam as classes das populações; as setas tracejadas representam a direção da fecundidade; as setas contínuas 

indicam a direção da transição e/ou permanência da classe; e os números próximos às setas mostram os valores 

das taxas demográficas. 
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APÊNDICE C - Ciclos de vida das populações de Mollinedia schottiana amostradas em 

duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP. 

 

Figura 1. Ciclo de vida com taxas demográficas das populações de Mollinedia schottiana nas parcelas B (A) e E 

(B) de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Os 

números dentro dos círculos representam as classes das populações; as setas tracejadas representam a direção da 

fecundidade; as setas contínuas indicam a direção da transição e/ou permanência da classe; os números próximos 

às setas mostram os valores das taxas demográficas; e os números sublinhados mostram os valores de mortalidade. 

Não houve recrutamento e permanência dos indivíduos da classe 1. 
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Figura 2. Ciclo de vida com valores de elasticidade da taxa finita de crescimento populacional (λ) a variações nas 

taxas demográficas das populações de Mollinedia schottiana nas parcelas B (A) e E (B) de 1 ha cada localizadas 

na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Os números dentro dos círculos 

representam as classes das populações; as setas tracejadas representam a direção da fecundidade; as setas contínuas 

indicam a direção da transição e/ou permanência da classe; e os números próximos às setas mostram os valores 

das taxas demográficas. Não houve contribuição das taxas de recrutamento e permanência dos indivíduos da classe 

1. 
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RESUMO 

Dentro de uma população vegetal, conjuntos de indivíduos de uma mesma população 

localizados em manchas ambientais com características distintas podem apresentar diferentes 

dinâmicas. A diferença ambiental em escala local deve afetar mais as espécies especialistas, 

com distribuição geográfica restrita e baixa abundância local, do que as generalistas. Nós 

testamos se a dinâmica populacional de uma espécie arbórea tropical especialista responde mais 

à diferenças ambientais locais em relação a uma espécie generalista. Para isso, usamos dados 

de dois censos populacionais de Faramea picinguabae M.Gomes (Rubiaceae) e Mollinedia 

schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae), realizados em duas parcelas permanentes não-

contíguas de 1 ha (B e E) localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Devido às suas características de distribuição geográfica e 

abundância local, assumimos que F. picinguabae é especialista e M. schottiana, generalista. 

Cada parcela estudada foi dividida em 100 subparcelas de 10 m x 10 m, nas quais medimos 

abertura do dossel, elevação, declividade e cobertura do solo por matacões rochosos. Dividimos 

cada uma dessas variáveis em categorias. Para cada conjunto de indivíduos nas diferentes 

categorias de uma mesma variável ambiental (população), calculamos o crescimento 

populacional (λ) anual. As variáveis ambientais influenciaram apenas a dinâmica das 

populações da espécie especialista. Todas as populações, com exceção das de F. picinguabae 

nas categorias de abertura do dossel semelhante e maior do que a média entre censos, 

apresentaram λ anual < 1. Isso pode ser explicado pela estiagem em Ubatuba nos últimos anos. 

Para F. picinguabae, áreas com maior abertura do dossel parecem ter balanceando as 

consequências negativas da estiagem. A compreensão de como condições ambientais 

influenciam o λ de populações de plantas com diferentes estratégias é importante para auxiliar 

na previsão de seus comportamentos frente a mudanças ambientais. 

Palavras-chave: abertura do dossel. Altitude. Declividade. Floresta Ombrófila Densa de Terras 

Baixas. LTRE. Matacões rochosos.  
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1 INTRODUÇÃO 

A dinâmica populacional é influenciada por características do ambiente em diferentes 

escalas espaciais (DELCOURT et al. 1982; SVENNING, 2001). Dentro de uma população 

vegetal, indivíduos localizados em manchas ambientais com características distintas podem 

apresentar diferentes taxas de crescimento, sobrevivência e fecundidade, de forma que a 

dinâmica populacional pode diferir entre subconjuntos de indivíduos da mesma população 

(HUTCHINGS, 1996). Essa variação na dinâmica intrapopulacional deve ser comum em 

florestas tropicais, que apresentam grande diferença ambiental em escala local (0,1-100 m²; 

SVENNING, 2001). Essa diferença deve-se principalmente a variação na abertura do dossel 

(STERCK et al., 1999; SAPKOTA & ODÉN, 2009) e características topográficas e/ou edáficas 

(DELCOURT et al., 1982; KANAGARAJ et al., 2011). 

A abertura do dossel ocorre a partir da queda de galhos e/ou árvores inteiras, 

proporcionando maior disponibilidade de água, luz e nutrientes no ambiente (SAPKOTA & 

ODÉN, 2009). O aumento desses recursos permite maior investimento energético das plantas 

em crescimento, sobrevivência e reprodução (VAN DER MEER et al., 1998; HUBBELL et al., 

1999). Além disso, o aumento da luminosidade também reduz a patogenicidade de alguns 

microrganismos que atacam determinadas espécies tropicas (AUGSPURGER, 1984). 

Características topográficas também podem levar à variações em fatores abióticos importantes 

para as plantas, como variações na umidade do solo (DAWS et al., 2002; GIBBONS & 

NEWBERY, 2003), exposição do solo e irradiação solar (WILDS, 1997; SOLLA & 

CAMARERO, 2006). Por exemplo, áreas mais declivosas apresentam solos mais rasos, baixo 

acúmulo de água e de matéria orgânica (ROBERT & MORAVIE, 2003; DAVISON et al., 2010; 

CAMPOS, 2011), e maiores chances de deslizamento de solo e rochas, bem como de queda de 

árvores (PALMIOTTO et al., 2004; RUSSO et al., 2005). Outra característica topográfica que 

pode influenciar a dinâmica intrapopulacional é a elevação do terreno, já que áreas com maior 

elevação apresentam menor disponibilidade de água (ROBERT & MORAVIE, 2003; 

CAMPOS, 2011), pois tendem ser mais distantes de corpos de água (YOUNG, 1984; KIM & 

DONOHUE, 2011). Por fim, em áreas com maior cobertura do solo por matacões rochosos, a 

mortalidade ocorre principalmente pela escassez de nutrientes, baixa umidade do solo e pouco 

substrato para a fixação das raízes (PALMIOTTO et al., 2004; RUSSO et al., 2005; GHIMIRE 

et al., 2008). Nessas condições topográficas mais extremas, pode ocorrer maior competição 

intra- e interespecífica por recursos, e consequentemente redução no recrutamento e 

sobrevivência dos indivíduos (YOUNG, 1984; KIM & DONOHUE, 2011). 
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 As manchas ambientais devem exercer influência distinta na dinâmica intrapopulacional 

das espécies arbóreas de florestas tropicais, uma vez que as espécies geralmente possuem 

diferentes estratégias ecológicas. Espécies com distribuição geográfica restrita e baixa 

abundância local (i.e. espécies especialistas) devem ser mais afetadas por diferenças ambientais 

em pequenas escalas espaciais do que espécies com ampla distribuição geográfica e alta 

abundância local (i.e. espécies generalistas), pois são capazes de explorar eficientemente apenas 

ambientes com pequena variação em suas condições e disponibilidade de recursos. Em 

contrapartida, as espécies generalistas devem responder menos às diferenças ambientais, já que 

conseguem explorar ambientes com ampla variação de condições e disponibilidade de recursos 

(KRUCKEBERG & RABINOWITZ, 1985; FUTUYMA & MORENO; 1988; DUARTE et al., 

2005; WERSHOW, 2018). Porém, apenas Berry et al. (2008) compara o crescimento 

intrapopulacional de espécies que ocorrem em ambientes que apresentam diferenças em escala 

local. Berry et al.(2008) encontraram que conjunto de indivíduos de uma população de palmeira 

em dois substratos distintos (solo e rocha) em uma floresta tropical não apresentaram diferença 

no crescimento populacional, pois taxas demográficas (i.e. permanência, recrutamento, 

regresso e fecundidade) positivas e negativas se amorteceram e geraram dinâmica similar entre 

elas. Sendo assim, há pouca informação sobre como diferenças ambientais em escala local 

influenciam as taxas demográficas de conjuntos de indivíduos de uma mesma população. A 

compreensão de como o ambiente influencia as populações permite-nos prever como variações 

locais de uma determinada característica ambiental altera o crescimento populacional das 

espécies (JERMAKOWICZ & BRZOSKO, 2016). 

Neste estudo, testamos se a dinâmica intrapopulacional de uma espécie arbórea 

especialista responde mais intensamente a diferenças ambientais em escala local em relação a 

uma espécie arbórea generalista em uma floresta tropical. Para isso, perguntamos: (i) há 

diferença no crescimento populacional de conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie 

localizados em diferentes ambientes? (ii) Essa diferença é maior para a espécie especialista do 

que para a generalista? (iii) Quais são as taxas demográficas que resultam em diferença no 

crescimento populacional de conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie localizados em 

diferentes ambientes? Esperamos que ocorram diferença no crescimento populacional das duas 

espécies em diferentes ambientes, sendo essa diferença maior para a espécie especialista do que 

para a generalista, e que essa diferença seja resultado da taxa de permanência dos indivíduos 

reprodutivos. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS   

2.1 ÁREA DE ESTUDO 

Nós coletamos dados em duas parcelas permanentes não-contíguas de 1 ha (100 m x 

100 m) cada, denominadas de parcela B (23°20’S e 44°50’O) e parcela E (23°20’S e 44°49’O), 

instaladas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas (FODTB) do Núcleo Picinguaba do 

Parque Estadual da Serra do Mar (PESM; 23°34’ - 23°17”S e 45°02’ - 45°11”O) em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Ambas foram divididas em 100 subparcelas de 10 m x 10 m 

(JOLY et al. 2012). A área de estudo localiza-se no sopé da Serra do Mar (MARTINS et al., 

2015), entre 5 m e 100 m de altitude (JOLY et al. 2012). O solo é pobre, com pH ácido e do 

tipo Cambissolo (MARTINS et al., 2015). A topografia é irregular, com muitos matacões 

rochosos (JOLY et al., 2012) e áreas arenosas (CAMPOS, 2011). A temperatura média anual é 

de 22,7°C, com menor valor de 19,2°C em julho e maior de 26,4ºC em fevereiro. A precipitação 

média mensal é de 202,7 mm, variando de 76,8 mm em agosto a 311,4 mm em março 

(CIIAGRO, 2017). As duas parcelas apresentam composição florística e estrutura da 

comunidade similares (JOLY et al., 2012), com cerca 1.200 indivíduos com diâmetro na altura 

do peito (DAP) ≥ 4,8 cm, pertencentes a aproximadamente 145 espécies. 

 

2.2 ESPÉCIES ESTUDADAS 

Escolhemos duas espécies arbóreas que apresentam distribuições geográficas e 

abundâncias locais extremas, indicando estratégias ecológicas diferentes. Para as duas espécies, 

já havia um primeiro censo populacional realizado nas parcelas B e E (MARTINS, 2011). 

Faramea picinguabae M.Gomes (Rubiaceae) é uma espécie endêmica da Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas do Núcleo Picinguaba (GOMES, 2003). Tem poucos indivíduos com 

DAP ≥ 4,8 cm na área de estudo (JOLY et al., 2012) e ocorre em manchas dentro das parcelas 

(Figura 1). Por outro lado, Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae) é uma 

espécie com ampla distribuição geográfica, ocorrendo na Mata Atlântica do Sul ao Centro-

Oeste do Brasil, desde o nível do mar até 1.500 m de altitude (PEIXOTO, 1987). É muito 

abundante na área de estudo (JOLY et al., 2012) e amplamente distribuída dentro das parcelas 

(Figura 1).  
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Figura 1. Distribuição dos indivíduos de Faramea picinguabae (mapas superiores) e Mollinedia schottiana 

(mapas inferiores) com DAP ≥ 4,8 cm (pontos pretos) e DAP < 4,8 cm (pontos brancos) em duas parcelas de 1 ha 

cada (parcela B à esquerda e parcela E à direita) localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil.  

 

2.3 CENSO POPULACIONAL 

Martins (2011) realizou o primeiro censo populacional de F. picinguabae e M. 

schottiana nas parcelas B e E entre os anos de 2007 e 2008. A autora marcou com uma placa 

numerada todos os indivíduos (ramos independente na altura do solo), mediu o diâmetro do 

caule na altura do solo (DAS) e os classificou nos seguintes estádios de desenvolvimento: 

plântula (encontrado apenas para M. schottiana), jovem, imaturo e adulto. Entre os anos de 

2015 e 2017, novamente medimos o DAS e observamos as características morfológica descritas 

acima para todos os indivíduos das duas espécies nas parcelas B e E (segundo censo). Além 

disso, determinamos quais indivíduos haviam morrido (marcados no primeiro censo mas não 

encontrados no censo seguinte) e quais ingressaram nas parcelas entre os censos. 
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2.4 VARIÁVEIS AMBIENTAIS  

Nós usamos quatro variáveis ambientais para caracterizar o ambiente das 200 

subparcelas das parcelas B e E: abertura média do dossel entre 2008 e 2017 (entre censos), 

diferença de elevação da subparcela em relação à altitude média da mesma parcela, declividade 

e cobertura do solo por matacões rochosos, como descrito no Capítulo 1 desta tese. 

 

2.5 ANÁLISE DE DADOS 

2.5.1 Categorização das variáveis ambientais  

Agrupamos as subparcelas em três categorias de abertura do dossel (menor, semelhante 

e maior do que a abertura média das parcelas B e E em 2008 e 2017), diferença de elevação da 

subparcela em relação à altitude média da mesma parcela (menor, semelhante e maior do que a 

altitude média da parcela) e declividade (baixa, moderada e alta), seguindo o pressuposto de 

número mínimo de indivíduos em cada classe populacional, de forma a evitarmos resultados 

sub- ou superestimados (CASWELL, 2001). Seguindo o mesmo pressuposto, agrupamos as 

subparcelas em duas novas categorias de cobertura do solo por matacões rochosos (0-20% e 

21-100%). Os procedimentos utilizados para o estabelecimento das categorias ambientais e o 

número de indivíduos de cada espécie em cada classe populacional nas diferentes categorias de 

uma mesma variável ambiental encontram-se no Apêndice A.  

 

2.5.2 Dinâmica intrapopulacional 

Para determinarmos como as variáveis ambientais influenciam a dinâmica 

intrapopulacional de F. picinguabae e M. schottiana, primeiro construímos matrizes de 

transição para o conjunto de indivíduos ocorrendo em cada uma das categorias das quatro 

variáveis ambientais. Isso foi feito para os indivíduos das duas parcelas conjuntamente. Usamos 

a estrutura populacional descrita para as duas espécies no Capítulo 1 e modelos matriciais para 

calcularmos a taxa finita de crescimento (λ; CASWELL, 2001) de cada conjunto de indivíduos. 

Posteriormente, transformamos o λ obtido entre os censos em λ anual (√𝜆
𝑥

, sendo x = intervalo 

de tempo entre os censos) para podermos comparar a dinâmica dos conjuntos de indivíduos nas 

diferentes categorias das variáveis ambientais estudadas. Por último, calculamos o intervalo de 

confiança do λ anual utilizando bootstrap com 10.000 repetições (CASWELL, 2001). 

Consideramos que houve influência das variáveis ambientais sobre a dinâmica 

intrapopulacional quanto os intervalos de confiança não se sobrepuseram para as categorias de 

uma mesma variável. 
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Quando houve influência das variáveis ambientais sobre a dinâmica intrapopulacional, 

quantificamos a variação no λ anual entre os conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie 

nas diferentes categorias da mesma variável ambiental dividindo o menor valor de λ anual pelo 

maior valor de λ anual. Por fim, para determinarmos quais taxas demográficas explicam 

variações ou similaridades do λ anual entre os conjuntos de indivíduos de uma mesma espécie, 

utilizamos a análise Life Table Response Experiments – LTRE (CASWELL, 1989). Essa análise 

avalia a contribuição de cada taxa demográfica das diferentes classes populacionais para a 

variação do λ anual entre os conjuntos de indivíduos (CASWELL, 1989; CASWELL, 2010). 

Realizamos todas as análises no ambiente estatístico R versão 3.4.4 (R CORE TEAM, 2017), 

utilizando o pacote POPBIO para as análises de dinâmica (STUBBEN et al., 2007). 

 

3 RESULTADOS 

A abertura do dossel influenciou apenas a dinâmica intrapopulacional de F. 

picinguabae, que apresentou λ anual 5% maior nas categorias de abertura do dossel semelhante 

e maior do que a média das parcelas B e E em relação à categoria de menor abertura. Esses 

foram os únicos valores de λ anual > 1 encontrados neste estudo (Figura 2). Os maiores valores 

de λ anual foram explicados pela maior permanência e pelo maior recrutamento dos indivíduos 

para as classes posteriores, e pela alta fecundidade dos indivíduos das classes reprodutivas nas 

categorias de abertura do dossel semelhante e maior do que a média das parcelas. 

Contrariamente, M. schottiana apresentou menores valores de permanência na classe 

reprodutiva nas categorias de abertura do dossel semelhante e maior do que a média das 

parcelas, mas esses valores não foram suficientes para gerar diferença no λ anual entre os 

conjuntos de indivíduos (Figura 3).  
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Figura 2. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com o intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para conjuntos de indivíduos de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana 

(gráficos à direita) nas categorias de abertura do dossel menor (acima), semelhante (ao centro) e maior (abaixo) 

do que a abertura média de duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas 

em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. O valor do λ anual médio está indicado pela linha vermelha e o de estabilidade 

(λ anual = 1) pela linha azul. 
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Figura 3. Contribuição LTRE calculada para as taxas demográficas de quatro classes dos conjuntos de indivíduos 

de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana (gráficos à direita) nas categorias de 

abertura do dossel menor (acima), semelhante (ao centro) e maior (abaixo) do que a abertura média de duas 

parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

Calculamos os valores da contribuição de cada uma das categorias de abertura do dossel em função da média das 

três matrizes de transição. As taxas demográficas são fecundidade (branco), regresso para as classes anteriores 

(cinza claro), recrutamento para as próximas classes (cinza escuro) e permanência dos indivíduos na mesma classe 

(preto). As contribuições com valor zero nos conjuntos de indivíduos das duas espécies não foram representadas.  

 

A elevação não influenciou a dinâmica intrapopulacional de nenhuma das duas espécies 

estudadas (Figura 4). Para ambas, os valores das taxas de permanência dos indivíduos nas 

classes reprodutivas foram menores nas categorias de maior elevação, mas esses valores não 

foram suficientes para gerar diferença no λ anual entre os conjuntos de indivíduos da mesma 

espécie (Figura 5). 
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Figura 4. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com o intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para conjuntos de indivíduos de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana 

(gráficos à direita) nas categorias de elevação menor (acima), semelhante (ao centro) e maior (abaixo) do que a 

elevação de duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, 

sudeste do Brasil. O valor do λ anual médio está indicado pela linha vermelha e o de estabilidade (λ anual = 1) 

pela linha azul. 



73 

 

 

Figura 5. Contribuição LTRE calculada para as taxas demográficas de quatro classes dos conjuntos de indivíduos 

de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana  de elevação menor (acima), semelhante 

(ao centro) e maior (abaixo) do que a elevação média de duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta 

Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Calculamos os valores da contribuição de 

cada uma das categorias de elevação em função da média das três matrizes de transição. As taxas demográficas 

são fecundidade (branco), regresso para as classes anteriores (cinza claro), recrutamento para as próximas classes 

(cinza escuro) e permanência dos indivíduos na mesma classe (preto). As contribuições com valor zero nos 

conjuntos de indivíduos das duas espécies não foram representadas.  

 

A declividade influenciou apenas a dinâmica intrapopulacional de F. picinguabae, que 

apresentou menor λ anual na categoria de declividade alta em relação às categorias de 

declividade baixa e moderada (variação de 3%; Figura 6). O menor λ anual na categoria de 

declividade alta foi explicado pela menor permanência e pela baixa fecundidade dos indivíduos 

das classes reprodutivas. Mollinedia schottiana também apresentou menor valor de 
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permanência dos indivíduos da classe reprodutiva na categoria de declividade alta, mas esse 

valor não foi suficiente para gerar diferença no λ anual entre os conjuntos de indivíduos (Figura 

7).  

 

 

Figura 6. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com o intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para conjuntos de indivíduos de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana 

(gráficos à direita) nas categorias de declividade baixa (acima), moderada (ao centro) e alta (abaixo) de duas 

parcelas de 1 há cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

O valor do λ anual médio está indicado pela linha vermelha e o de estabilidade (λ anual = 1) pela linha azul.  
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Figura 7. Contribuição LTRE calculada para as taxas demográficas de quatro classes dos conjuntos indivíduos de 

Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) nas categorias de declividade baixa (A), moderada (C) e alta (E) de 

duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do 

Brasil. Calculamos os valores da contribuição de cada uma das categorias de declividade em função da média das 

três matrizes de transição. As taxas demográficas são fecundidade (branco), regresso para as classes anteriores 

(cinza claro), recrutamento para as próximas classes (cinza escuro) e permanência dos indivíduos na mesma classe 

(preto). As contribuições com valor zero nos conjuntos de indivíduos das duas espécies não foram representadas.  

 

A cobertura do solo por matacões rochosos influenciou apenas a dinâmica 

intrapopulacional de F. picinguabae, que apresentou λ anual 3% menor na categoria de 21-

100% de cobertura do solo (Figura 8). O menor λ anual foi explicado pela menor permanência 

dos indivíduos reprodutivos nas classes reprodutivas e pelo menor recrutamento de novos 

indivíduos para as classes reprodutivas. Mollinedia schottiana apresentou valores opostos de 

recrutamento, permanência e fecundidade dos indivíduos reprodutivos nas categorias de 
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cobertura do solo por matacões rochosos, mas esses valores não foram suficientes para gerar 

diferença no λ anual entre os conjuntos de indivíduos (Figura 9). 

 

 

Figura 8. Distribuição de frequência do λ anual calculado por bootstrap com o intervalo de confiança (linhas 

pontilhadas) para conjuntos de indivíduos de Faramea picinguabae (gráficos à esquerda) e Mollinedia schottiana 

(gráficos à direita) nas categorias de cobertura do solo por matacões 0-20% (acima) e 21-100% (abaixo) de duas 

parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

O valor do λ anual médio está indicado pela linha vermelha e o de estabilidade (λ anual = 1) pela linha azul. 
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Figura 9. Contribuição LTRE calculada para as taxas demográficas de quatro classes dos conjuntos de indivíduos 

de Faramea picinguabae (gráfico à esquerda) e Mollinedia schottiana (gráfico à direita) nas categorias de 

cobertura do solo por matacões 0-20% e 21-100% de duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta Ombrófila 

Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. Calculamos os valores da contribuição da categoria 0-

20% em função da categoria 21-100%. As taxas demográficas são fecundidade (branco), regresso para as classes 

anteriores (cinza claro), recrutamento para as próximas classes (cinza escuro) e permanência dos indivíduos na 

mesma classe (preto). As contribuições com valor zero nos conjuntos de indivíduos das duas espécies não foram 

representadas.  

 

4 DISCUSSÃO  

Neste estudo, mostramos que duas espécies arbóreas com estratégias ecológicas opostas 

diferem quanto à variação nas taxas finitas de crescimento populacional (λ anuais) em diferentes 

ambientes na Floresta Atlântica primária do sudeste do Brasil. Faramea picinguabae, que 

possui estratégia especialista, apresenta diferença na dinâmica intrapopulacional na maioria dos 

ambientes estudados, enquanto que para M. schottiana, a espécie generalista, a dinâmica não 

difere em nenhum dos ambientes. Isso corrobora nossa hipótese de que o ambiente influencia 

mais a espécie especialista do que a generalista. Kim & Donohue (2011) também encontraram 

resposta ao ambiente (gradiente altitudinal) entre diversas populações de uma espécie 

especialista. 

As diferenças na dinâmica intrapopulacional da espécie especialista ocorrem porque 

determinadas características do ambiente aumentam ou diminuem principalmente a 

permanência dos indivíduos nas classes reprodutivas. A importância da permanência dos 

indivíduos nas classes reprodutivas está de acordo com o encontrado para outras espécies 

arbóreas (e.g. ZUIDEMA & BOOT, 2002; KWIT et al., 2004; BERTANI, 2006; ABREU, 

2008; MARTÍNEZ-RAMOS et al., 2009). Por outro lado, a espécie generalista não apresenta 

diferença no λ anual entre conjuntos de indivíduos nas diferentes categorias de uma mesma 

variável ambiental porque as taxas demográficas de fecundidade, recrutamento e permanência 
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para as classes reprodutivas se amortecem, provavelmente, por essa espécie tolerar maior 

variação do ambiente. 

Faramea picinguabae respondeu ao ambiente como o esperado, ou seja, apresentou 

maior crescimento populacional em áreas com maior abertura do dossel e caraterísticas 

topográficas mais brandas (menor declividade e menor cobertura do solo por matacões 

rochosos). A maior entrada de luz na floresta e disponibilidade de recursos no solo, como água 

e nutrientes, provavelmente aumentou a sobrevivência, o recrutamento e a fecundidade dos 

indivíduos de F. picinguabae e, consequentemente, o crescimento populacional do conjunto de 

indivíduos nessas áreas. Nessas condições, pode ocorrer menor competição intra- e 

interespecífica por recursos e, consequentemente, aumento no recrutamento e sobrevivência 

dos indivíduos (SAPKOTA & ODÉN, 2009; ULANOVA, 2000), o que parece explicar o 

aumento no crescimento populacional dessa espécie.  

Os conjuntos de indivíduos das duas espécies estudadas nos diferentes ambientes, com 

exceção de F. picinguabae nas categorias de abertura do dossel semelhante e maior do que a 

média das parcelas entre censos, apresentaram λ anual < 1. Isso pode ser explicado pela 

estiagem que ocorreu na região de Ubatuba nos anos 2012, 2014 e 2015 e 2016 (CIIAGRO, 

2017). A redução na pluviosidade pode causar estresse hídrico e, consequentemente, alta 

mortalidade dos indivíduos (HIERNAUX et al., 2009; ROTHER et al., 2013; SANTOS et al., 

dados não publicados), diminuindo o crescimento populacional. A maior abertura do dossel 

parece, assim, ter tido um efeito resgate na dinâmica de F. picinguabae, balanceando as 

consequências negativas da estiagem.  

Este estudo mostra como o ambiente e a dinâmica das populações de plantas interagem 

de maneira complexa, sendo importante para entender como variações de uma determinada 

característica ambiental influenciam os processos demográficos (JERMAKOWICZ & 

BRZOSKO, 2016). As diferenças nas respostas às diferenças ambientais em escalas locais em 

termos de dinâmica intrapopulacional das espécies estudadas, que têm estratégias ecológicas 

extremas, sugerem que outras espécies da comunidade devem responder de forma contínua ao 

ambiente em função do seu grau de especialização. Novos estudos devem incluir um conjunto 

maior de espécies, de forma a confirmar o quão geral é o padrão de resposta das espécies com 

diferentes estratégias. Isso permitirá identificar características ambientais que aumentam a 

persistência das populações naturais e como manejar o ambiente para sua conservação. 
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APÊNDICE A – Categorização das variáveis ambientais em duas parcelas de 1 ha cada 

localizadas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do 

Brasil. 

As variáveis ambientais foram medidas em 200 subparcelas de 10 m x 10 m cada 

distribuídas em duas parcelas de 1 ha cada. Como precisamos de um número mínimo de 

indivíduos das duas espécies estudadas em cada classe populacional para a posterior realização 

dos cálculos de dinâmica, agrupamos as subparcelas em categorias de variáveis ambientais. Se 

o número mínimo de indivíduos não for cumprido, os cálculos matriciais podem fornecer 

informações sub- ou superestimadas, tornando as análises não confiáveis (CASWELL, 2001). 

Juntamos as duas parcelas e agrupamos as suas subparcelas em três categorias de 

abertura do dossel: menor, semelhante e maior do que a abertura média das parcelas B e E em 

2008 e 2017, quando foram realizados censos populacionais das espécies estudadas. Também 

agrupamos a elevação como sendo menor, semelhante ou maior do que a altitude média da 

parcela B ou E separadamente, já que cada parcela tem altitude média diferente (B = 45,5 m e 

E = 73,2 m). Agrupamos a declividade como sendo baixa, moderada ou alta. Por último, 

agrupamos as categorias de cobertura do solo por matacões rochosos em 0-20% e 21-100%. 

A abertura média do dossel das parcelas B e E entre os censos populacionais foi de 

8,6%. Consideramos como subparcelas com abertura do dossel semelhante à média aquelas 

cujos valores variaram até 12% acima ou abaixo de 8,6%. As subparcelas com abertura do 

dossel maior foram aquelas com valores 12% ou mais acima da média, enquanto as com 

abertura menor foram aquelas com valores 12% ou mais abaixo de 8,6%. As parcelas B e E 

apresentaram maior número de subparcelas com abertura do dossel semelhante ou maior do que 

a média das parcelas (Figura 1). Ambas categorias apresentaram menor abundância de 

indivíduos das duas espécies em relação às subparcelas com abertura do dossel menor do que a 

média das parcelas (Tabela 1).  
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Figura 1. Distribuição dos indivíduos de Faramea picinguabae (mapas superiores) e de Mollinedia schottiana 

(mapas inferiores) nas subparcelas com abertura do dossel menor (cinza escuro), semelhante (cinza claro) e maior 

(branco) do que a abertura média de duas parcelas em 2008 e 2017. As parcelas B (à esquerda) e E (à direita) 

localizam-se na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

 

Tabela 1. Abundância de indivíduos de Faramea picinguabae e Mollinedia schottiana nas categorias em cada 

categoria de cada uma das variáveis ambientais amostradas em duas parcelas de 1 ha cada localizadas na Floresta 

Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil.  

Espécies 
Variável 

Ambiental 

Categoria 

ambiental 

N°de indivíduos 

(2007) 

N°de indivíduos 

(2017) 

F. picinguabae 

Abertura do dossel 

Menor 672 450 

Semelhante 539 298 

Maior 298 450 

Elevação 

Menor 127 78 

Semelhante 345 336 

Maior 1037 842 
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Tabela 1. Continuação. 

Espécies 
Variável 

Ambiental 

Categoria 

ambiental 

N°de indivíduos 

(2007) 

N°de indivíduos 

(2017) 

F. picinguabae 

Declividade 

Baixa 554 541 

Moderada 501 392 

Alta 450 319 

Cobertura do solo 

por matacões 
rochosos 

0-20% 980 828 

21-100% 525 424 

M. schottiana 

Abertura do dossel 

Menor 2194 845 

Semelhante 1455 893 

Maior 895 411 

Elevação 

Menor 2611 1120 

Semelhante 999 551 

Maior 934 478 

Declividade 

Baixa 1065 783 

Moderada 1704 588 

Alta 1775 779 

Cobertura do solo 

por matacões 
rochosos 

0-20% 3722 1928 

21-100% 822 221 

 

Consideramos como subparcelas com elevação semelhante à média de altitude de cada 

parcela aquelas em que os valores da diferença de elevação variaram entre -1,34 m e +1,64 m. 

Categorizamos as subparcelas com diferença superior a +1,64 m como sendo de elevação maior 

e as com diferença inferior a -1,34 m como de elevação menor em relação à altitude média da 

parcela. As parcelas B e E apresentaram áreas com grandes aglomerados de subparcelas com 

elevação menor (Figura 2). As duas espécies apresentaram abundâncias distintas nas diferentes 

categorias de elevação, sendo a maior abundância de indivíduos de F. picinguabae encontrada 

nas subparcelas com elevação maior, enquanto M. schottiana apresenta maior abundância na 

categoria de menor elevação (Tabela 1).  
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Figura 2. Distribuição dos indivíduos de Faramea picinguabae (mapas superiores) e de Mollinedia schottiana 

(mapas inferiores) nas subparcelas com elevação menor (cinza escuro), semelhante (cinza claro) e maior (branco) 

do que a altitude média de duas parcelas. As parcelas B (à esquerda) e E (à direita) localizam-se na Floresta 

Ombrófila Densa de Terras Baixas em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

 

A média de declividade das 200 subparcelas foi de 0,24 m. Consideramos como 

subparcelas com declividade moderada aquelas cujos valores variaram até 15% acima ou abaixo 

de 0,24 m. As subparcelas com declividade alta foram aquelas com valores 15% ou mais acima 

da média, enquanto as com declividade baixa foram aquelas com valores 15% ou mais abaixo 

de 0,24 m. A maioria das subparcelas da parcela B apresentou declividade alta, enquanto a 

maioria das subparcelas da parcela E apresentou declividade baixa (Figura 3). Faramea 

picinguabae e M. schottiana apresentaram menor redução na abundância entre os censos na 

categoria de declividade baixa (Tabela 1).  
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Figura 3. Distribuição dos indivíduos de Faramea picinguabae (mapas superiores) e de Mollinedia schottiana 

(mapas inferiores) nas subparcelas com declividade baixa (cinza escuro), moderada (cinza claro) e alta (branco). 

As parcelas B (à esquerda) e E (à direita) localizam-se na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas em 

Ubatuba/SP, sudeste do Brasil. 

 

Transformamos as seis categorias de cobertura do solo por matacões rochosos em duas 

novas categorias, 0-20% e 21-100%, para as duas espécies estudadas. As parcelas B e E 

apresentaram a maioria das subparcelas com baixa cobertura do solo por matacões rochosos 

(Figura 4). Faramea picinguabae e M. schottiana apresentaram maior abundância na categoria 

0-20% de cobertura do solo por matacões rochosos (Tabela 1). 
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Figura 4. Distribuição dos indivíduos de Faramea picinguabae (mapas superiores) e de Mollinedia schottiana 

(mapas inferiores) em subparcelas com 0-20% (cinza) e 21-100% (branco) de cobertura do solo por matacões 

rochosos. As parcelas B (à esquerda) e E (à direita) localizam-se na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas 

em Ubatuba/SP, sudeste do Brasil.  
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CONSIDERAÇÕES FINAIS  

Neste estudo, avaliamos como a dinâmica populacional de duas espécies arbóreas 

tropicais com diferentes distribuições geográficas e abundâncias locais (i.e. uma especialista e 

outra generalista) respondem a características do ambiente em duas escalas espaciais (1 ha e 

algumas dezenas de metros). A maioria das populações das duas espécies apresentou declínio 

populacional nas escalas avaliadas, que indica que as duas espécies parecem ser influenciadas 

negativamente por fatores que atuam em escala regional, como períodos de extrema seca. 

Entretanto, na escala de 1 ha, a característica ambiental de menor cobertura do solo por 

matacões rochosos parece resgatar o crescimento populacional da espécie especialista, que 

apresentou λ anual > 1 em uma das parcelas estudadas (parcela B, com menor cobertura do solo 

por matacões rochosos). Na escala espacial de algumas dezenas de metros, a espécie 

especialista também apresentou diferenças no λ anual, com crescimento populacional em áreas 

mais iluminadas. Por outro lado, a espécie generalista não apresentou diferença na dinâmica 

populacional nas duas escalas estudadas. Assim, nossos resultados indicam que, como 

esperado, o ambiente influencia a dinâmica populacional da espécie especialista, mas não da 

generalista. Além disso, é possível observar que o ambiente afeta a mesma espécie de maneiras 

diferentes em escalas espaciais distintas. Sendo assim, o padrão de influência do ambiente no 

crescimento populacional pode ser descrito em diferentes escalas espaciais e em cada uma delas 

podem existir um ou mais processos distintos gerando e mantendo os padrões observados 

(LEVIN, 1992).  

Os resultados deste estudo possuem implicações importantes para a conservação e o 

manejo de espécies arbóreas com diferentes distribuições geográficas e abundâncias locais. Por 

exemplo, se houver conversão de florestas em sistemas produtivos, como sistemas de 

extrativismo de madeira e de produtos não-madeireiros e agropecuários, habitats específicos 

podem ser alterados ou perdidos, como já observado em alguns estudos (e.g. ENDRESS et al., 

2006; EVANS et al., 2007; CABRAL et al., 2011), e as espécies que apresentam estratégias 

mais especialista, ou seja, que dependem de condições ambientais específicas, podem ser mais 

severamente impactadas do que as mais generalistas.  

Ambientes degradados por ações antrópicas, como agropecuária, urbanização e 

industrialização, tornam-se cada vez mais comuns nas florestas tropicais, sendo assim, nossos 

resultados podem fornecer suporte teórico e empírico para auxiliar na compressão de quais 

características ambientais influenciam o crescimento das populações de espécies com diferentes 

estratégias. Atualmente, eventos regionais de baixa pluviosidade tornaram-se comuns e 
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prejudicam tanto espécies arbóreas tropicais especialistas quanto generalistas. Sendo assim, são 

necessárias ações de conservação que reduzam os efeitos da estiagem, como preservação de 

áreas já conservadas e recuperação de áreas antropizadas. Entretanto, para conservar espécies 

especialistas, além da redução dos efeitos que potencializam mudanças ambientais em escala 

regional, são necessárias ações que conservem os diferentes habitats existentes dentro de uma 

mesma floresta, uma vez que essas espécies dependem de condições especificas para 

sobreviver. Para confirmar nossas hipóteses, estudos futuros devem avaliar a influência de 

fatores ambientais em diferentes escalas espaciais no crescimento populacional de um conjunto 

maior de espécies com estratégias ecológicas diferentes de uma mesma comunidade florestal, 

para determinar o quão comum é essa diferença entre populações e se ela pode ser prevista por 

características das espécies. Com isso, será possível compreender e prever o impacto de 

alterações ambientais e, dessa forma, se necessário, elaborar planos manejo, como ações que 

proporcionem a maior sobrevivência de indivíduos reprodutivos. 
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