
 
 

YVES RAFAEL BOVOLENTA 

 

 

 

 

 

ESTUDO DEMOGRÁFICO DE ESPÉCIES ARBÓREAS DE 

DIFERENTES GRUPOS ECOLÓGICOS EM UM 

FRAGMENTO DE FLORESTA ESTACIONAL 

SEMIDECIDUAL DO SUL DO BRASIL 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Londrina 

2016



YVES RAFAEL BOVOLENTA 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ESTUDO DEMOGRÁFICO DE ESPÉCIES ARBÓREAS DE 

DIFERENTES GRUPOS ECOLÓGICOS EM UM 

FRAGMENTO DE FLORESTA ESTACIONAL 

SEMIDECIDUAL DO SUL DO BRASIL 

 

Tese apresentada ao Programa de Pós-Graduação em 

Ciências Biológicas da Universidade Estadual de 

Londrina, como parte dos requisitos para obtenção 

do título de Doutor em Ciências Biológicas 

(Biodiversidade e Conservação de Habitats 

Fragmentados). 

 

Orientador: Prof. Dr. José Antonio Pimenta 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Londrina 

2016



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Ficha de identificação da obra elaborada pelo autor, através do Programa de Geração 

Automática do Sistema de Bibliotecas da UEL 
 

Bovolenta, Yves Rafael.  
Estudo demográfico de espécies arbóreas de diferentes grupos ecológicos em um 
fragmento de floresta estacional semidecidual do sul do Brasil / Yves Rafael Bovolenta. 
- Londrina, 2016. 
104 f. : il. 
 
Orientador: José Antonio Pimenta. 
Tese (Doutorado em Ciências Biológicas) - Universidade Estadual de Londrina, Centro 
de Ciências Biológicas, Programa de Pós-Graduação em Ciências Biológicas, 2016. 
Inclui bibliografia. 
 
1. Ecologia vegetal - Tese. 2. Conservação - Tese. 3. Grupos ecológicos - Tese. 4. 
Integral Projection Models - Tese. I. Pimenta, José Antonio. II. Universidade Estadual 
de Londrina. Centro de Ciências Biológicas. Programa de Pós-Graduação em Ciências 
Biológicas. III. Título. 

  



YVES RAFAEL BOVOLENTA 

 

 

ESTUDO DEMOGRÁFICO DE ESPÉCIES ARBÓREAS DE 

DIFERENTES GRUPOS ECOLÓGICOS EM UM FRAGMENTO DE 

FLORESTA ESTACIONAL SEMIDECIDUAL DO SUL DO BRASIL 

 

Tese apresentada ao Programa de Pós-Graduação em 

Ciências Biológicas da Universidade Estadual de 

Londrina, como parte dos requisitos para obtenção 

do título de Doutor em Ciências Biológicas 

(Biodiversidade e Conservação de Habitats 

Fragmentados). 

 

 

 

BANCA EXAMINADORA 

 

 

__________________________________________ 
Orientador: Prof. Dr. José Antonio Pimenta 

Universidade Estadual de Londrina – UEL 

 

 

__________________________________________ 

Rita de Cássia Quitete Portela 

Universidade Federal do Rio de Janeiro - UFRJ 

 

 

__________________________________________ 

Edmilson Bianchini 

Universidade Estadual de Londrina – UEL 

 

 

__________________________________________ 

José Eduardo Lahoz da Silva Ribeiro 

Universidade Estadual de Londrina – UEL 

 

 

__________________________________________ 

Weliton José da Silva 

Universidade Estadual de Londrina – UEL 

 

 

 

Londrina, 15 de Dezembro de 2016.



 
 

 

  



 
 

 

Aos meus pais, MÁRCIA e VALDIR, 

ao meu irmão, YURI RENAN e à 

minha querida, MARISTELA,  

coautores da minha vida 

DEDICO 

 



iii 
 

AGRADECIMENTOS 

Ao amigo e professor DR. JOSÉ ANTONIO PIMENTA, pela excelente orientação, confiança 

no meu trabalho e, sobretudo, por sua amizade. 

Ao amigo e professor DR. EDMILSON BIANCHINI pelo apoio em todas as etapas. 

Aos professores Drs., RITA DE CÁSSIA QUITETE PORTELA, JOSÉ EDUARDO LAHOZ DA 

SILVA RIBEIRO E WELITON JOSÉ DA SILVA, por terem aceitado contribuir com nosso 

trabalho. 

Ao amigo e professor DR. EMILIO MIGUEL BRUNA que me recebeu e abriu as portas na 

University of Florida, um dos períodos de maior crescimento pessoal e profissional da 

minha vida.  

Ao grande amigo DIEGO RESENDE RODRIGUES, o PARDAL, pela parceria em todas as 

etapas desse trabalho e fora dele. 

Ao amigo ERNANE E. H. VIEIRA-NETO por ter participado na discussão e realização das 

análises estatísticas. 

A DRA. SHOULI LI, que gentilmente contribuiu com as análises do LTRE.  

À todos os amigos que ajudaram no trabalho de campo e fora dele, ELOÍSA CARVALHO, 

GUSTAVO GOES, meu irmão, YURI RENAN e minha querida, MARISTELA. 

À todos os amigos do Tropical Ecology & Conservation lab na UNIVERSITY OF FLORIDA 

que fizeram meu período nos Estados Unidos mais divertido, ADRIANO DAROSCI, 

FABIANE MUNDIM, FARAH CARRASCO, FLÁVIA MONTAÑO, MARIANA VILLEGAS, JULIA 

SALVADOR, OSCAR GONZALEZ E MATHEW HALLETT. 

Ao amigo ALISSON NASCIMENTO, que abriu as portas de sua casa nos meus últimos 

meses em Gainesville. 

Ao programa de PÓS-GRADUAÇÃO EM CIÊNCIAS BIOLÓGICAS da UEL e a todo seu 

CORPO DOCENTE e FUNCIONÁRIOS, serei sempre grato pelo conhecimento que adquiri 

nesses anos. 

À CAPES pela concessão da bolsa de estudos de doutorado e do programa de doutorado 

sanduíche no exterior (PDSE, processo nº 99999.007215/2014-02). 

Ao INSTITUTO AMBIENTAL DO PARANÁ por permitir a realização do trabalho na unidade 

de conservação. 

Ao amigo PELÉ e sua família, ao amigo GILBERTO e a todos os funcionários do PARQUE 

ESTADUAL MATA SÃO FRANCISCO, por tornarem as inúmeras semanas de hospedagem 

no parque mais alegres. 



iv 
 

Aos meus pais, MARCIA REGINA MAINETTI BOVOLENTA e VALDIR ANTONIO 

BOVOLENTA e meu irmão, YURI RENAN BOVOLENTA, responsáveis por tudo isso, sem 

vocês nada faria sentido.  

À minha querida MARISTELA YUKA ZAMA, pela parceria sem medida e ajuda em todos 

os momentos.  

Aos meus avôs LUIZ (i. m.) e CONSOLAÇÃO MAINETTI, MARTINS e ANGELINA 

BOVOLENTA, a sabedoria de vocês me inspirou a estudar. 

À toda minha FAMÍLIA, que durante esses anos sempre me perguntou, “você sumiu? O 

que aconteceu?” Desculpe pelas faltas e obrigado pela compreensão e carinho. 

À TODOS que de alguma maneira contribuíram para a realização desse trabalho. 

MUITO OBRIGADO!  



BOVOLENTA, Yves Rafael. Estudo demográfico de espécies arbóreas de diferentes 

grupos ecológicos em um fragmento de floresta estacional semidecidual do sul do Brasil. 

2016. 104p. Tese (Doutorado) - Universidade Estadual de Londrina, Londrina, 2016. 

 

 

RESUMO 

 

 

Estudos populacionais permitem entender a história de vida das espécies e sua estabilidade no 

espaço e tempo. A compreensão da dinâmica populacional requer a quantificação das taxas 

vitais básicas (crescimento, sobrevivência, decrescimento e fecundidade) e os conhecimentos 

adquiridos podem ser aplicados à conservação, prevendo trajetórias da população e para 

entender processos de regulação dos sistemas naturais, principalmente em habitats 

modificados pelo homem. Nesse sentido, o objetivo foi avaliar a demografia de dez espécies 

arbóreas em um fragmento protegido e em regeneração. Foi investigado (1) se duas 

populações ameaçadas de extinção e alvos de exploração no passado (Euterpe edulis Mart. e 

Aspidosperma polyneuron Müll.Arg.) apresentaram crescimento populacional em uma área 

protegida; e (2) se oito populações arbóreas de diferentes grupos ecológicos apresentaram 

estratégias demográficas distintas em um habitat em regeneração. Aspidosperma polyneuron 

apresentou declínio populacional, devido principalmente a lenta transição para tamanhos 

maiores, demorando a repor os adultos removidos na exploração. Euterpe edulis apresentou 

aumento populacional, devido principalmente ao crescimento rápido dos indivíduos jovens e 

fecundidade. A maioria das populações não exploradas, independentemente das características 

ecológicas, apresentou estabilidade populacional, porém, as estratégias demográficas que 

levaram à estabilidade foram diferentes para cada uma delas. A sobrevivência foi o parâmetro 

demográfico que mais contribuiu para o valor da taxa finita de crescimento populacional, seja 

positiva ou negativamente. Os resultados reforçam a importância de áreas protegidas na 

manutenção de espécies e indicaram grande diversidade de estratégias demográficas, sendo 

que cada espécie tem uma combinação única de crescimento, sobrevivência e fecundidade, 

com consequências para a regeneração, coexistência e manutenção da diversidade de espécies 

em habitats modificados. 

 

Palavras-chave:  Áreas protegidas. Ecologia de populações. Experimento de resposta de 

tabela de vida (LTRE). Estratégias demográficas. Mata Atlântica. Modelos 

de projeção integral (IPM) 
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ABSTRACT 

 

 

Population studies allow us to understand the species life history and their stability in space 

and time. Understanding population dynamics requires the quantification of basic vital rates 

(growth, survival, shrinkage and fecundity), and the acquired knowledge can be applied to 

conservation, predicting population trajectories, and to understand regulation processes of 

natural systems, mainly in habitats modified by humans. In this sense, the objective is to 

investigate the demography of ten tree species in a protected fragment in regeneration 

process. We investigate (1) whether two threatened populations target of exploitation in the 

past (Euterpe edulis Mart. e Aspidosperma polyneuron Müll.Arg.) show population growth in 

a protected area; and (2) whether eight tree populations of different ecological groups have 

distinct demographic strategies in a forest in regeneration process. Aspidosperma polyneuron 

population is declining, mainly due to the slow transition to larger sizes, delaying the 

replenishment of adults removed in exploitation. Euterpe edulis population is increasing, 

mainly due to the rapid growth of young individuals and fecundity. The majority of 

unexploited populations showed population stability, regardless of their ecological 

characteristics, however, the demographic strategies that led to stability were different for 

each species. Survival was the demographic parameter that most contributed to the population 

growth rate, positively or negatively. The results reinforce the importance of protected areas 

in maintaining species and showed a great diversity of demographic strategies. Each species 

has a unique combination of growth, survival and fecundity, with consequences for the 

regeneration, coexistence and maintenance of species diversity in modified habitats. 

 

Keywords:  Atlantic forest. Demographic strategies. Integral projection models (IPM). Life-

table response experiments (LTRE). Population ecology. Protected areas. 
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Introdução geral 

A floresta atlântica brasileira é considerada uma das florestas com os mais altos 

níveis de diversidade biológica e taxas de endemismo do mundo, mas constitui também 

um dos biomas mais ameaçados (Morellato e Haddad 2000; Metzger 2009). Estima-se 

que sua área atual está reduzida a cerca de 11,4 a 16% da área original em remanescentes 

extremamente fragmentados, sendo que 83,4% desses fragmentos possuem menos de 50 

ha (Ribeiro et al. 2009). Além disso, grande parte dos remanescentes florestais existentes 

sofreu ou ainda sofre algum tipo de impacto relacionado à ação humana (Dent e Wright 

2009). Entre os impactos mais comuns que ocorreram nessas florestas está o corte seletivo 

de madeira (Tabarelli e Mantovani 1999; Morellato e Haddad 2000; Liebsch et al. 2008). 

Distúrbios causados pelo homem alteram severamente as condições ambientais 

necessárias para a sobrevivência e desenvolvimento de plantas nas florestas tropicais, 

criando um novo habitat, com luminosidade, umidade e temperatura diferentes 

(Guariguata e Ostertag 2001; Liebsch et al. 2008; Burton et al. 2009), podendo facilitar a 

ocorrência de outros distúrbios como queimadas. Áreas exploradas tendem a resultar em 

um mosaico de fisionomias que compreendem clareiras de diversos tamanhos, áreas com 

diferentes níveis de impacto e dominância de espécies oportunistas como bambus e lianas 

em meio a remanescentes de floresta conservada (Campanello et al. 2007). 

Os impactos diretos da retirada de espécies, em conjunto com as alterações 

microclimáticas promovem alterações nas taxas de sobrevivência, crescimento e 

reprodução das populações arbóreas, o que têm efeito direto sobre a estrutura e dinâmica 

das espécies (Ramirez-Marcial 2003; McLaren et al. 2005; Getzin et al. 2008; Tsingalia 

2010; Rodrigues et al. 2016).  Dessa forma, o sucesso na recuperação dessas populações 

vai determinar a regeneração da floresta. 
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Estudos populacionais permitem entender a história de vida das espécies e sua 

estabilidade no espaço e tempo (Crone et al. 2011). As populações estão continuamente 

mudando no tempo e no espaço em decorrência de nascimentos, mortes, processos de 

migração e variações no ambiente (Ricklefs 2003). A compreensão dos mecanismos que 

impulsionam as flutuações populacionais requer a quantificação das taxas vitais básicas 

(crescimento, sobrevivência, decrescimento e fecundidade) (Metcalf et al. 2013). Quando 

somamos as intervenções humanas ao entendimento do processo de flutuação 

populacional podemos fazer previsões sobre o futuro das populações e entender melhor 

seus processos naturais de regulação e controle (Bruna e Oli 2005; Fortini et al. 2010; 

Tomimatsu e Ohara 2010). Nesse sentido, os conhecimentos adquiridos através de 

estudos populacionais podem ser aplicados tanto à conservação, prevendo trajetórias da 

população (Menges 2000), quanto para entender processos de regulação dos sistemas 

naturais (Zuidema et al. 2009, 2010). 

Os modelos matriciais (Caswell 1988, 2001) são ferramentas intuitivas e 

poderosas para os estudos populacionais, em que uma matriz de projeção é construída 

com base nas taxas vitais das populações (crescimento, sobrevivência, decrescimento e 

fecundidade).  A unidade básica das matrizes populacionais são as classes, ou seja, grupos 

de indivíduos no mesmo estádio de vida, mesma idade ou classes discretas de tamanho. 

Apesar do amplo uso dos modelos de matrizes em estudos demográficos, estes possuem 

algumas limitações, o que pode diminuir a exatidão e a precisão dos parâmetros 

populacionais estimados. Por exemplo, todos os indivíduos dentro da mesma classe são 

considerados com taxas demográficas idênticas (Caswell 2001). Esta simplificação torna 

os modelos de matriz sensíveis à estrutura da matriz selecionada e, portanto, diferentes 

estruturas da matriz podem produzir estimativas divergentes do λ (taxa finita de 

crescimento populacional) (Ramula e Lehtilä 2005), resultando em um viés em 
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populações estruturadas por distribuições contínuas dos indivíduos (por exemplo, altura, 

diâmetro, massa), ou seja, sem estádios naturais (Salguero‐Gómez e Plotkin 2010; 

Metcalf et al. 2013).  

Os modelos de projeção integral (Integral Projection Models, IPMs) são 

relacionados ao modelo de matrizes (Caswell 2001), porém, mais apropriados para 

populações estruturadas por distribuições contínuas, não sendo necessário que a 

população seja dividida em classes discretas de tamanho ou em estádios artificiais 

(Easterling et al. 2000). Para os IPMs, as taxas demográficas podem ser modeladas como 

uma função contínua do tamanho de um indivíduo em vez de dividir os indivíduos em 

classes distintas. Apesar do potencial para serem usados em estudos demográficos de 

espécies de ciclo de vida longo, incluindo espécies arbóreas (Metcalf et al. 2009), os IPMs 

foram pouco usados para este grupo de espécies. 

Outra abordagem muito útil que vêm sendo empregada em estudos demográficos 

é o uso de análises de perturbação prospectiva e retrospectiva. A abordagem prospectiva 

(por exemplo, análises de sensibilidade e elasticidade) avalia como mudanças hipotéticas 

nas taxas vitais podem alterar o valor da taxa finita de crescimento populacional (λ) 

(Caswell 2000). As análises prospectivas nada dizem sobre como as taxas vitais têm 

variado no passado, são variações de agora, ou que podem variar no futuro, sendo uma 

importante ferramenta nas teorias das histórias de vida e na biologia da conservação 

(como as mudanças podem resultar na implementação de táticas de manejo). Sendo assim, 

essas análises identificam os alvos potencialmente mais eficazes para intervenções, caso 

o objetivo dessa intervenção seja a alteração do valor do λ (Caswell 2000). Já a análise 

retrospectiva (por exemplo, LTRE - life table response experiments) analisa a 

contribuição real das diferenças observadas no λ (no passado). O objetivo da análise é 

quantificar a contribuição de cada taxa vital na variabilidade do λ observada (Caswell 
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1989, 2000). As análises prospectivas e retrospectivas dependem de diferentes tipos de 

dados: a primeira de uma única matriz de onde o λ pode ser calculado e a segunda de um 

conjunto de matrizes a partir da qual a variação no λ pode ser calculada (Caswell 2000). 

Os modelos de projeção integral e as análises de perturbação prospectivas e retrospectivas 

são ferramentas poderosas com importantes implicações para a conservação e que 

contribuem para o entendimento da dinâmica das florestas e suas espécies, principalmente 

no cenário atual de fragmentação e constantes mudanças dos habitats naturais. 

Florestas alteradas podem desempenhar um papel importante na conservação da 

biodiversidade (Dent e Wright 2009). Compreender como ocorre a regeneração florestal 

nessas áreas que foram sujeitas a diferentes regimes de perturbação, tanto naturais quanto 

antrópico é um dos primeiros passos para compreender de forma efetiva o funcionamento 

dessas florestas, sua importância na conservação de espécies, e caso necessário, propor 

ações de recuperação e manejo (Alves e Metzger 2006).  

Nesse sentido, o objetivo geral deste estudo é investigar a demografia de dez 

espécies arbóreas em um fragmento de floresta estacional semidecidual protegida, que 

sofreu com a fragmentação e retirada não sustentável de madeira e encontra-se em 

processo de regeneração. Investigamos (1) se populações ameaçadas de extinção que 

foram alvos de exploração no passado e que hoje se encontram em área protegida 

apresentam crescimento populacional; e (2) se populações arbóreas de diferentes grupos 

ecológicos apresentam estratégias demográficas distintas em um habitat em regeneração. 
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Metodologia geral 

Área de estudo 

 Para o desenvolvimento deste estudo foi selecionada a maior unidade de 

conservação da região norte do Paraná, o Parque Estadual Mata São Francisco (PEMSF) 

(Fig. 1). 

 

Fig. 1 Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. Imagem Google Earth 

 

 O Parque Estadual Mata São Francisco (PEMSF) (Fig. 1), criado pelo Decreto Lei 

nº 4333 de 05 de dezembro de 1994, está localizado no norte do estado do Paraná, entre 

os municípios de Santa Mariana e Cornélio Procópio, (23º09’55” S e 50º33’51” W, centro 

do fragmento). Possui área de 832,58 hectares e sua vegetação é classificada como 

floresta estacional semidecidual (ver descrição nos capítulos) cercada principalmente por 

cultura de grãos (milho, soja e trigo). A área sofreu com a retirada não sustentável de 

madeira durante décadas. Essas atividades somente se encerraram em 1994, quando o 

remanescente florestal foi transformado em área protegida (Tomé et al. 1999; Zama et al. 
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2012). Atualmente o PEMSF é formado por um mosaico de áreas em diferentes estádios 

de sucessão, sendo que algumas áreas apresentam características similares a áreas 

conservadas, indicando estádio avançado de regeneração após a exploração (Rodrigues 

et al. 2016, Rodrigues et al. dados não publicados). 

O clima da região caracteriza-se como Cfa, segundo classificação de Köppen (Peel 

et al. 2007), com precipitação média entre 1200 a 1400 mm distribuídos irregularmente 

durante o ano, sendo que a precipitação mensal pode variar de 25 a 200 mm (Caviglione 

et al. 2000). O trimestre mais chuvoso ocorre entre dezembro e fevereiro e o mais seco 

entre junho e agosto (Caviglione et al. 2000). O PEMSF está inserido em uma das regiões 

mais quentes do estado do Paraná, onde ocorrem temperaturas médias anuais de 20 a 22 

°C (Caviglione et al. 2000). Verifica-se no trimestre mais quente (dezembro a fevereiro) 

o predomínio de temperaturas médias de 27 a 28 °C, enquanto que no trimestre mais frio 

(junho a agosto) prevalecem temperaturas nas faixas de 16 a 17 °C (Caviglione et al. 

2000). As unidades de solo predominantes são Latossolo Vermelho eutroférrico e 

Nitossolo Vermelho eutroférrico, com inclusões de Chernossolos e Gleissolos, todos 

considerados como solos de alta fertilidade (Larach et al. 1984; EMBRAPA 1999). 

 

Caracterização das espécies 

Para a realização do estudo foram selecionadas dez espécies arbóreas, com 

diferentes características ecológicas, incluindo as duas espécies vegetais que foram os 

principais alvos da exploração na região de estudo, Aspidosperma polyneuron Müll.Arg. 

e Euterpe edulis Mart. As espécies foram selecionadas com base no índice de valor de 

importância (IVI) a partir de inventários florestais realizados na área de estudo (Tomé et 

al. 1999; Zama et al. 2012) e observações de campo, sendo: 
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Actinostemon concolor (Spreng.) Müll.Arg. (Euphorbiaceae) 

Popularmente conhecida como laranjeira do mato (Fig. 2), é uma espécie arbórea 

de sub-bosque, tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional (Lorenzi 

2002; Carvalho 2003). Floresce de agosto até setembro (Perina 2011). É uma planta 

seletiva higrófita que ocorre preferencialmente no interior das florestas primárias situadas 

em solos úmidos, início das encostas e em solos rochosos do alto das encostas (Reitz 

1988). 

 

Fig. 2 Actinostemon concolor (Spreng.) Müll.Arg.  
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Aspidosperma polyneuron Müll.Arg. (Apocynaceae) 

Popularmente conhecida como peroba-rosa (Fig. 3), é uma espécie arbórea 

emergente, tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional (Lorenzi 

2002; Carvalho 2003). Floresce entre os meses de outubro e dezembro e os frutos 

amadurecem entre os meses de agosto e setembro (Perina 2011). É característica da 

floresta estacional semidecidual da bacia do Paraná, e da floresta ombrófila densa 

(Lorenzi 2002; Carvalho 2003). Ocorre preferencialmente em solos profundos e férteis, 

situados nos espigões e nas encostas, exclusivamente do interior de floresta madura densa 

(Lorenzi 2002). Produz grande quantidade de sementes apenas a cada 2-4 anos (Lorenzi 

2002). Trata-se de uma espécie rara e ameaçada no estado do Paraná, devido a madeira 

de alto valor econômico (Carvalho 1994). 

 

Fig. 3 Aspidosperma polyneuron Müll.Arg. 
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Astronium graveolens Jacq. (Anacardiaceae) 

 Popularmente conhecida como guaritá (Fig. 4), é uma espécie arbórea de dossel e 

considerada inicial no processo sucessional (Lorenzi 2002; Carvalho 2003). Possui altura 

que varia entre 15 e 25 m, apresentando folhas compostas imparipinadas (Lorenzi 2002). 

Planta decídua, heliófita, ocorrendo geralmente em agrupamentos descontínuos em 

terrenos rochosos e secos (Lorenzi 2002). Sua ocorrência vai desde o sul da Bahia até o 

Rio Grande do Sul (Lorenzi 2002; Carvalho 2003). Floresce durante os meses de agosto 

a outubro, período em que a planta encontra-se sem folhas, e seus frutos anemocóricos 

amadurecem no período de outubro a novembro (Lorenzi 2002; Perina 2011). 

 

Fig. 4 Astronium graveolens Jacq. 
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Campomanesia xanthocarpa O.Berg (Myrtaceae) 

Popularmente conhecida como guabiroba (Fig. 5), é uma espécie arbórea de 

dossel, tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional (Lorenzi 2002; 

Carvalho 2003). Floresce entre os meses de setembro e novembro (Lorenzi 2002). Os 

frutos maturam entre novembro e dezembro (Lorenzi 2002). É uma planta decídua e 

seletiva higrófita (Lorenzi 2002). É abundante nas partes úmidas das matas de altitude 

(semidecídua e ombrófila mista), comum na floresta estacional semidecídua da bacia do 

Paraná e, rara na floresta ombrófila densa atlântica (Lorenzi 2002). 

 

Fig. 5 Campomanesia xanthocarpa O.Berg 
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Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler ex Miq.) Engl. (Sapotaceae) 

Popularmente conhecida como aguaí, guatambu e guatambu-de-leite (Fig. 6) é 

tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional (Lorenzi 2002; Carvalho 

2003). Possui altura que varia entre 10 a 20 metros e de 50 a 80 cm de diâmetro de tronco 

(Lorenzi 2002). Planta lactescente, semidecídua, esciófita, seletiva higrófita, sendo 

característica em matas pouco antropizadas da floresta estacional semidecidual da bacia 

do Paraná (Lorenzi 2002). Distribui-se irregularmente em fundos de vale e início de 

encostas, ou em locais planos onde o solo contém maior teor de umidade (Lorenzi 2002). 

Ocorre desde o Rio de Janeiro e Minas Gerais até o Rio Grande do Sul, estendendo-se até 

o Uruguai, Argentina e Paraguai (Lorenzi 2002; Carvalho 2003). É comum em 

fragmentos da floresta estacional semidecidual na região norte do estado do Paraná 

(Bianchini et al. 2006). 

 

Fig. 6 Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler ex Miq.) Engl. 
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 Euterpe edulis Mart. (Arecaceae) 

Popularmente conhecida como palmiteiro ou palmito-juçara (Fig. 7), é uma 

espécie tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional (Lorenzi 2002; 

Carvalho 2003). Possui altura que varia de 8 a 15 m e apresenta um tipo de caule 

denominado estipe simples, de 10 a 20 cm de diâmetro e dele se extrai o palmito (região 

apical do caule) (Lorenzi 2002). Ocorre de forma abundante na bacia do rio Paraná, sendo 

encontrada principalmente em beira de rios, mas devido à ação antrópica, tornou-se quase 

extinta (Lorenzi 2002) e, atualmente, só se observa abundância de indivíduos dessa 

espécie em áreas protegidas e em locais de difícil acesso (Fantini et al. 1997). Apresenta 

mecanismo de regeneração do tipo banco de plântulas, ou seja, as plântulas ficam 

agrupadas próximas das plantas parentais (Reis 1995). Floresce durante um longo período 

do ano, com início em agosto, prolongando-se até janeiro e os frutos amadurecem entre 

novembro e maio (Perina 2011). A dispersão das sementes é feita por muitas espécies que 

se alimentam dos seus frutos (Cerisola et al. 2007). 

 

Fig. 7 Euterpe edulis Mart. 
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Gallesia integrifolia (Spreng.) Harms (Phytolaccaceae) 

Popularmente conhecida como pau-d’alho (Fig. 8), é uma espécie arbórea de 

dossel e considerada inicial no processo sucessional (Lorenzi 2002; Carvalho 2003). 

Possui altura que varia entre 15 a 30 m de altura, apresentando uma copa ampla e densa 

(Lorenzi 2002). Planta heliófita, característica da floresta ombrófila densa e da floresta 

estacional semidecidual da bacia do Paraná (Lorenzi 2002). Ocorre principalmente em 

terrenos profundos e de alta fertilidade (Lorenzi 2002). Pode ser encontrada tanto no 

interior de floresta conservada quanto em floresta secundária (Lorenzi 2002). Floresce 

durante os meses de janeiro a abril e seus frutos alados amadurecem no período de julho 

a setembro (Perina 2011). A cada dois anos produz uma grande quantidade de sementes 

viáveis (Lorenzi 2002). 

 

Fig. 8 Gallesia integrifolia (Spreng.) Harms 
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Holocalyx balansae Micheli (Fabaceae) 

Popularmente conhecida como alecrim-de-campinas (Fig. 9), é uma espécie 

arbórea de dossel, tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional 

(Lorenzi 2002; Carvalho 2003). Possui altura que varia entre 15 e 25 metros, com tronco 

curto que varia de 50 a 80 cm de diâmetro, com muitas reentrâncias (Lorenzi 2002). 

Ocorre desde São Paulo até o Rio Grande do Sul, abrangendo a floresta ombrófila densa 

e a estacional semidecidual da bacia do Paraná (Carvalho 2003). Planta semidecídua e 

ciófila, prefere solos rochosos e úmidos de boa fertilidade, mas não encharcados (Lorenzi 

2002). Floresce mais que uma vez por ano, sendo o evento mais intenso nos meses de 

agosto a outubro e frutifica principalmente no período de setembro a março (Lorenzi 

2002; Perina 2011). 

 

Fig. 9 Holocalyx balansae Micheli 
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Inga marginata Willd. (Fabaceae) 

Popularmente conhecida como ingá-feijão (Fig. 10), é uma espécie arbórea de 

sub-bosque/dossel, considerada inicial no processo sucessional (Lorenzi 2002; Carvalho 

2003). Floresce durante os meses de junho até outubro e os frutos amadurecem entre 

dezembro e janeiro (Perina 2011). É uma planta semidecídua, heliófita, seletiva higrófita, 

característica da floresta ombrófila densa atlântica e amazônica, ocorrendo também na 

floresta estacional semidecídua da bacia do Paraná, onde ocorre preferencialmente na 

vegetação secundária (Lorenzi 2002). É muito esparsa no interior de florestas conservadas 

e altamente sombreadas (Lorenzi 2002). 

 

Fig. 10 Inga marginata Willd. 
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Sorocea bonplandii (Baill.) W.C.Burger, Lanj. & Wess.Boer (Moraceae) 

Popularmente conhecida como falsa-espinheira-santa (Fig. 11), é uma espécie 

arbórea de sub-bosque, tolerante a sombra e considerada tardia no processo sucessional 

(Lorenzi 2002; Carvalho 2003). Floresce entre os meses de julho e setembro (Lorenzi 

2002). Os frutos amadurecem entre outubro e novembro (Perina 2011). É uma planta 

perenifólia, seletiva higrófita, característica e exclusiva de florestas maduras do sul do 

país (Lorenzi 2002). É indiferente quanto às condições de solo, podendo ser encontrada 

também no interior de capoeirões em estádio sucessional adiantado, bem como em matas 

de altitude (Lorenzi 2002). 

 

Fig. 11 Sorocea bonplandii (Baill.) W.C.Burger, Lanj. & Wess.Boer 
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Área amostral 

Para estudar a demografia das espécies selecionadas, de janeiro a junho de 2010 

nós identificamos, numeramos e mensuramos, com o auxílio de fita métrica, trena laser e 

paquímetro, a altura total e o diâmetro a altura do solo de todos os indivíduos (de plântulas 

a adultos) das dez espécies selecionadas para o estudo em uma área de 3000 m2 (60 m x 

50 m) com histórico de exploração e em estádio avançado de regeneração no PEMSF. Na 

mesma área, de janeiro a junho de 2014, nós avaliamos quais indivíduos morreram, 

identificamos e mensuramos os indivíduos que ingressaram nas populações no período e 

mensuramos novamente os indivíduos que sobreviveram. 

 

Ánalise dos dados 

Nós calculamos a taxa finita de crescimento populacional (λ) das dez populações 

estudadas na mesma área a partir do modelo de projeção integral (IPM, Integral Projection 

Model, proposto por Easterling et al. 2000) para o intervalo de quatro anos (2010 a 2014). 

Realizamos uma análise de perturbação retrospectiva, o fixed-design LTRE (life-table 

response experiment), para identificar as variáveis demográficas que mais contribuíram 

para a diferença no λ entre as espécies estudadas (Caswell 1989, 2001). Realizamos 

análises de perturbação prospectiva a fim de verificar como mudanças absolutas 

(sensibilidade) e proporcionais (elasticidade) nas taxas vitais (sobrevivência, 

crescimento, decrescimento e fecundidade) podem afetar o λ (Caswell 2000). Os detalhes 

sobre as análises utilizadas estão descritos nos respectivos capítulos. 
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Organização da tese 

 Para atender aos objetivos propostos por este estudo são apresentados dois 

capítulos, o primeiro intitulado “Crescimento populacional de duas espécies arbóreas 

ameaçadas (Euterpe edulis Mart. e Aspidosperma polyneuron Müll.Arg.) em uma área de 

proteção no sul do Brasil” e o segundo “Estratégias demográficas de oito espécies 

arbóreas de diferentes grupos ecológicos em um fragmento de floresta estacional 

semidecidual do sul do Brasil”. Cada capítulo foi redigido de acordo com as normas 

exigidas pelo periódico ao qual será submetido posteriormente. As normas aparecem 

como anexo ao final de cada capítulo. 
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Resumo 

Uma estratégia para proteção de habitats ameaçados e, portanto, de sua biodiversidade é 

a criação e manutenção de áreas protegidas. Porém a efetividade dessas iniciativas é 

pouco conhecida, principalmente sobre a manutenção de populações vegetais. Nesse 

contexto, o objetivo foi contribuir para o entendimento do papel de áreas protegidas na 

conservação de populações ameaçadas. Nós avaliamos a demografia de Euterpe edulis 

Mart. e Aspidosperma polyneuron Müll.Arg., espécies exploradas no passado que se 

encontram em uma área de proteção integral criada há 20 anos. A partir do histórico 

dessas populações e de informações na literatura nós formulamos a hipótese: populações 

que foram alvos de exploração no passado e que se encontram em área protegida 

apresentam crescimento populacional. Nós calculamos a taxa finita de crescimento 

populacional (λ) das populações estudadas a partir do modelo de projeção integral (IPM). 

As duas espécies apresentaram λs distintos, com A. polyneuron em declínio populacional 

e E. edulis com aumento populacional. As estratégias de vida das espécies foram 

diferentes. A população de A. polyneuron apresentou transição para tamanhos maiores 

muito lenta, demorando a atingir a maturidade reprodutiva e a repor os adultos removidos 

no processo de exploração quando comparada com E. edulis, e, por consequência, baixo 

recrutamento foi observado. A população de E. edulis apresentou grande capacidade de 

regeneração, principalmente pelo crescimento rápido dos indivíduos jovens. Os 

resultados reforçam a importância de áreas protegidas na manutenção de espécies e 

indicam que as características de cada espécie são determinantes para a sua regeneração. 

 

Palavras-chave: conservação, espécies ameaçadas, IPM, LTRE, Mata Atlântica. 
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Abstract 

The establishment and management of protected areas is a strategy for the conservation 

of endangered habitats and biodiversity. However, the effectiveness of these areas 

remains poorly understood, mainly in the case at plant populations. The objective of this 

study was to understand the role of protected areas in conservation of endangered 

populations. We evaluated the population dynamics of Euterpe edulis Mart. and 

Aspidosperma polyneuron Müll.Arg. These species were exploited in the past and now 

they are in a protected area established 20 years ago. Based on the life history of these 

populations and the literature, we raised the following hypothesis: populations that were 

target of harvesting and are present in protected area show population growth. We used 

the integral projection models (IPM) to calculate the population growth rate of the studied 

species. The studied species have different population growth rate, A. polyneuron is in 

decline and E. edulis is in increase. The strategy of life was different between the studied 

species. Aspidosperma polyneuron has slower transitions rates to higher sizes, later 

reproductive maturity, slower replacement of exploited adults and lower recruitment than 

E. edulis. The population of E. edulis has high regeneration potential, mainly by the fast 

growth of juveniles. The results reinforce the importance of protected areas in maintaining 

species and show that the characteristics of each species and their life histories are critical 

for their regeneration. 

 

Keywords: Atlantic forest, conservation, endangered species, IPM, LTRE. 
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Introdução 

Grande parte dos habitats naturais tem sido transformada por atividades humanas, 

que envolvem desde exploração seletiva até conversão do habitat natural em áreas 

agrícolas ou urbanas. Isso tem um impacto negativo na biodiversidade (Newbold et al. 

2015) e leva ao declínio populacional de muitas espécies (Harris e Silva-Lopez 1992). A 

mata atlântica brasileira é um exemplo de conversão de habitat natural em áreas 

antropizadas. Estima-se que sua área atual contempla entre 11,4 e 16% da área original 

(Ribeiro et al. 2009). Em algumas regiões, como a região norte do estado do Paraná, a 

situação é ainda mais crítica, com cerca de apenas 3% da área original (Bessa-Junior et 

al. 2010). Além da baixa quantidade de remanescentes, outra grande preocupação é a 

baixa qualidade desses remanescentes, uma vez que grande parte deles sofreu algum tipo 

de intervenção humana, o que tem grande impacto principalmente para espécies que 

apresentam algum tipo de interesse econômico, como por exemplo, o palmito-juçara 

(Euterpe edulis Mart.) e a peroba-rosa (Aspidosperma polyneuron Müll.Arg.) que são 

alvos para a extração de palmito e madeira, respectivamente. A exploração resulta no 

declínio de populações (Fonseca 2001; Portela et al. 2010a). Euterpe edulis aparece na 

lista vermelha de espécies brasileiras ameaçadas de extinção na categoria vulnerável 

(Martinelli e Moraes 2013) e A. polyneuron aparece na lista como espécie de valor 

econômico e com declínio verificado ou projetado (Martinelli e Moraes 2013) e na lista 

oficial de espécies da flora ameaçadas de extinção no Paraná na categoria rara (IAP 2008). 

Uma estratégia para proteção desses habitats naturais e a biodiversidade presente 

neles é a criação e manutenção de áreas protegidas, que são amplamente consideradas 

como a primeira linha de defesa nos esforços para proteger a biodiversidade (Jenkins e 

Joppa 2009). Áreas protegidas podem ser definidas como espaços territoriais, incluindo 

seus recursos ambientais, com características naturais relevantes, que têm a função de 
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assegurar a representatividade de amostras significativas e ecologicamente viáveis das 

diferentes populações, habitats e ecossistemas, preservando o patrimônio biológico 

existente (MMA 2016). Áreas protegidas têm sido pilares nas estratégias locais, regionais 

e globais de conservação da biodiversidade (Gaston et al. 2008). Nas últimas décadas o 

crescimento no número de áreas protegidas aumentou muito no mundo todo, chegando a 

18,4 milhões de quilômetros quadrados protegidos ou 12,5% da área terrestre global 

(Watson et al. 2014). Vários estudos indicam que os efeitos das ações humanas como 

invasão de espécies, fogo, caça e desflorestamento diminuem significativamente em áreas 

protegidas (Brashares et al. 2001; Andam et al. 2008; Gaveau et al. 2013).  

Apesar do grande esforço para a criação de áreas protegidas, o desempenho dessas 

áreas no que diz respeito à manutenção da biodiversidade permanece pouco conhecido 

(Gaston et al. 2008). A maior parte dos trabalhos com o objetivo de compreender a 

contribuição de áreas protegidas está focado em estudos da comunidade, e menos atenção 

tem sido dada em avaliar essa contribuição em nível populacional. Os estudos sobre o 

impacto de áreas protegidas sobre populações de plantas são ainda mais escassos quando 

comparados com aqueles envolvendo mamíferos e aves (Geldmann et al. 2013). 

Considerando todos os grupos biológicos, ainda não está claro se áreas protegidas 

são efetivas em manter as populações, embora mais resultados positivos do que negativos 

são encontrados na literatura (Geldmann et al. 2013). Estudos com populações de 

diferentes grupos biológicos (a maioria mamíferos e aves) em 42 áreas protegidas 

encontraram que a proteção do habitat teve impacto positivo para a população em 31 dos 

casos (Geldmann et al. 2013). Em 12 destes, as populações ainda exibiram declínio 

populacional sob proteção, mas o declínio foi menor do que em áreas sem proteção 

(Geldmann et al. 2013). O desempenho foi pior com a proteção do que sem em cinco 

estudos, e seis estudos não encontraram nenhum efeito da proteção (Geldmann et al. 
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2013). No geral, as informações disponíveis sugerem que as áreas protegidas promovem 

resultados positivos, mas continua tendo uma base limitada de evidências (Geldmann et 

al. 2013). Compreender as condições sobre as quais a proteção de áreas interfere na 

qualidade de habitas e espécies é essencial para definir estratégias de conservação (Gaston 

et al. 2008; Geldmann et al. 2013). 

 O objetivo desse trabalho é contribuir para o entendimento do papel de áreas 

protegidas para a conservação de populações ameaçadas. Nesse sentido, nós avaliamos a 

demografia de duas espécies de interesse econômico (Euterpe edulis, palmito jussara e 

Aspidosperma polyneuron, peroba-rosa) que foram exploradas para a extração de palmito 

e madeira e se encontram em uma área de proteção integral criada há 20 anos. A partir do 

histórico dessas populações e dos dados encontrados na literatura nós formulamos a 

seguinte hipótese: populações que foram alvos de exploração no passado e que hoje se 

encontram em área protegida apresentam crescimento populacional. 
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Métodos 

 

Área de estudo 

Para o desenvolvimento deste estudo nós selecionamos o Parque Estadual Mata 

São Francisco (PEMSF) no estado do Paraná, uma área de floresta tropical, pertencente 

ao bioma Mata Atlântica, classificada como floresta estacional semidecidual (FES). A 

FES ocupava originalmente a maior porção do bioma Mata Atlântica no Brasil, cerca de 

37% (CONAMA 1992; Capobianco 2001) e é caracterizada pela estacionalidade 

climática e pela semideciduidade foliar das árvores. A estacionalidade é marcada por um 

período tropical com chuvas intensas no verão e outro subtropical com períodos secos no 

inverno. A semideciduidade foliar ocorre no período frio, quando cerca de 20% a 50% 

das árvores do estrato superior perdem as folhas, uma adaptação à deficiência hídrica ou 

à queda da temperatura.  

Esse tipo de floresta ocorre em solos derivados de derrames basálticos, 

considerados de alta fertilidade para a agricultura. Devido principalmente ao avanço da 

agricultura e da urbanização hoje restam apenas 11,3% da área da FES original no Brasil 

(Capobianco 2001; Cruz e Vicens 2007; Lima et al. 2015) e aproximadamente 3% no 

norte do Paraná (Bessa-Junior et al. 2010). Apesar do risco de extinção, existem poucas 

áreas de conservação de FES, sendo o PEMSF a maior área de conservação da região 

norte do Paraná. 

O PEMSF possui uma área de 832,58 ha e está localizado entre os municípios de 

Santa Mariana e Cornélio Procópio, Paraná, Brasil (23º09’55” S e 50º33’51” W, centro 

do fragmento). Esta área sofreu com a retirada não sustentável de, principalmente, peroba-

rosa (Aspidosperma polyneuron) para extração de madeira e de palmito juçara (Euterpe 
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edulis). Essas atividades somente se encerraram em 1994, quando o remanescente 

florestal foi transformado em área protegida (Tomé et al. 1999; Zama et al. 2012). 

O clima da região caracteriza-se como Cfa, segundo classificação de Köppen (Peel 

et al. 2007), com precipitação média entre 1200 a 1400 mm distribuídos irregularmente 

durante o ano (Caviglione et al. 2000). As unidades de solo predominantes são Latossolo 

Vermelho eutroférrico e Nitossolo Vermelho eutroférrico, com inclusões de Chernossolos 

e Gleissolos, todos considerados como solos de alta fertilidade (Larach et al. 1984; 

EMBRAPA 1999). 

 

Espécies estudadas 

 Nós selecionamos para o estudo as duas espécies vegetais que foram os principais 

alvos da exploração na região de estudo, Aspidosperma polyneuron e Euterpe edulis 

(Tabela 1). 

Euterpe edulis (Arecaceae) é popularmente conhecida como palmiteiro ou 

palmito-juçara. Possui altura de até 15 m quando adulto e apresenta o caule do tipo estipe 

simples, de 10 a 20 cm de diâmetro do qual se extrai o palmito (região apical do caule) 

utilizado para a alimentação (Lorenzi 2002). Ocorria em abundância na bacia do rio 

Paraná mas devido à ação antrópica tornou-se quase extinta (Fantini et al. 1997; Lorenzi 

2002). Floresce durante um longo período, com início em agosto, prolongando-se até 

janeiro (Perina 2011). A maturação dos frutos ocorre de novembro a maio (Perina 2011). 

A dispersão das sementes é feita por muitas espécies de aves, primatas, morcegos, 

marsupiais, entre outros que se alimentam dos seus frutos (Cerisola et al. 2007). 

Apresenta banco de plântulas, ou seja, as plântulas ficam agrupadas próximas às plantas 

parentais (Reis 1995).  
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Aspidosperma polyneuron (Apocynaceae), popularmente conhecida como peroba-

rosa é uma espécie arbórea emergente, tolerante a sombra (Lorenzi 2002; Carvalho 2003). 

É característica da floresta estacional semidecidual da bacia do Paraná (Lorenzi 2002; 

Carvalho 2003). Ocorre preferencialmente em solos profundos e férteis, situados nos 

espigões e nas encostas, exclusivamente do interior de floresta madura densa (Lorenzi 

2002). Foi alvo de intensa exploração devido à sua madeira de qualidade para a 

construção civil (Carvalho 1994). Floresce entre os meses de outubro e dezembro (Perina 

2011). As sementes são dispersas pelo vento e os frutos amadurecem entre os meses de 

agosto e setembro (Perina 2011). Produz grande quantidade de sementes apenas a cada 

2-4 anos (Lorenzi 2002).  

 

Tabela 1 Caracterização das espécies estudadas (Bovi e Dias 1986 apud Cavalheiro 1992; Carvalho 1994; 

Nunes et al. 1999; Carvalho 2003) 

 

 

Coleta dos dados 

De janeiro a junho de 2010 nós identificamos, numeramos e mensuramos, com o 

auxílio de fita métrica, trena laser e paquímetro, a altura total e o diâmetro a altura do solo 

de plântulas a adultos de A. polyneuron e E. edulis em uma área de 3000 m2 (60 m x 50 

m) com histórico de exploração e em estádio avançado de regeneração no PEMSF. Na 

mesma área, de janeiro a junho de 2014, nós avaliamos quais indivíduos morreram, 

Espécie Família 
Altura do 

adulto 
Longevidade 

Densidade do 

caule 

Dispersão de 

sementes 

      

Euterpe edulis Arecaceae 
6-15 

metros 
30 anos 0,23 g/cm3 zoocoria 

      

Aspidosperma 

polyneuron 
Apocynaceae 

15-30 

metros 

mais de 1000 

anos 
0,76 g/cm3 anemocoria 
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identificamos e mensuramos os indivíduos que ingressaram nas populações no período e 

mensuramos novamente os indivíduos que sobreviveram. 

 

Análise demográfica 

Para testar nossa hipótese nós calculamos a taxa finita de crescimento 

populacional (λ) das duas populações estudadas na mesma área a partir do modelo de 

projeção integral (IPM, Integral Projection Model, proposto por Easterling et al. 2000) 

para o intervalo de quatro anos (2010 a 2014). Os modelos de projeção integral são 

relacionados ao clássico modelo de matrizes (Caswell 2001), mas são mais apropriados 

para populações estruturadas por distribuições contínuas dos indivíduos (por exemplo, 

altura, diâmetro, massa), não sendo necessário que a população seja dividida em classes 

discretas de tamanho ou em estádios artificiais (Easterling et al. 2000). Para a realização 

do modelo são necessárias três funções, crescimento, sobrevivência e fecundidade, que 

combinadas formam a função Kernel (k). A dinâmica da população é descrita por: 

n(y, t + 1) =  ∫ k(y, x)n(x, t)dx
U

L
  ; 

onde L e U são os tamanhos mínimo e máximo possíveis dos indivíduos encontrados na 

população, respectivamente, n(x, t)dx é o número de indivíduos no estado x no tempo t, e 

y é o estado no tempo t+1. A função k gera as probabilidades do indivíduo de tamanho x 

no tempo t passar até o tamanho y no tempo t+1. Essa função também determina o número 

de novos indivíduos de tamanho y no tempo t+1 que foram produzidos pelos indivíduos 

de tamanho x no tempo t.  

A função kernel (k) é composta por uma função p, que determina o crescimento e 

sobrevivência do indivíduo de tamanho x para y em uma progressão de tempo, e uma 

função f (fecundidade) que descreve o número de indivíduos recrutados de tamanho y que 

foram gerados por adultos de tamanho x, 
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k(y, x) =  p(x, y) + f (x, y)  . 

A função p(x,y), por sua vez, é uma combinação da função de sobrevivência (s) e 

crescimento (g), 

p(x, y) = s(x)g(x, y)   . 

Calculamos relações estatísticas alternativas (linear ou quadrática) para as funções 

de crescimento e sobrevivência e usamos o método de seleção de modelos baseado no 

critério de informação de Akaike para determinar qual provê o melhor ajuste para os 

dados (Metcalf et al. 2013; Bruna et al. 2014). 

A função f (fecundidade) foi calculada considerando o número de plântulas 

recrutadas dividido pelo número de adultos. No caso de E. edulis, foram acrescentados 

ao modelo os valores médios de produção de sementes por adultos e a taxa de germinação 

de sementes na floresta através de informações da literatura (Reis 1995; Matos e 

Watkinson 1998) para dar maior robustez ao modelo.  

As funções do modelo de projeção integral foram calculadas usando o logaritmo 

natural da altura (m) dos indivíduos (log (x+1)), para representar o tamanho. Nas florestas 

tropicais a altura de uma árvore pode ser um bom representante do seu estádio de vida 

devido a relação entre altura, obtenção de luz no interior da floresta e maturidade 

reprodutiva (Poorter et al. 2005). 

Nós também calculamos o intervalo de confiança (95%) para o λ obtido de cada 

uma das populações através de um bootstrapping com 1000 permutações. 

 As análises dos dados foram realizadas através do pacote IPMpack (Metcalf et al. 

2013) para o software R (R Development Core Team 2014). 

Calculamos a taxa de crescimento médio em altura dos indivíduos para cada uma 

das populações, através das diferenças entre as alturas mensuradas em cada amostragem, 
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excluindo-se os indivíduos que quebraram ou tombaram e os valores extremos (outliers) 

(McMahon e Parker 2015). Foi utilizado o software R (R Development Core Team 2014). 

 

Análise de perturbação retrospectiva (Life-Table Response Experimets, LTRE) 

Realizamos uma análise de perturbação retrospectiva, o fixed-design LTRE (life-

table response experiment), para identificar as variáveis demográficas que mais 

contribuíram para a diferença no λ entre as espécies estudadas (∆λ) (Caswell 1989, 2001), 

que é dada por:  

∆λ =  λ(t) − λ(c) ≈ ∑(aij
(t)

− aij
(c)

)

ij

 × (
∂λ

∂aij
) |  

(A(t)+A(c))
2

  

onde (aij
(t)

− aij
(c)

) é a diferença em aij entre a matriz obtida para E. edulis (t) em 

relação à matriz obtida para A. polyneuron (c) e ∂λ/∂aij é a sensibilidade do λ à mudanças 

em aij. Para mostrar a magnitude e direção (positiva ou negativa) da contribuição de cada 

taxa vital, os efeitos foram decompostos em contribuições por taxa vital (ver Caswell 

2001; Yamada et al. 2007; Li et al. 2011).  

A análise de perturbação retrospectiva foi realizada através do software R (R 

Development Core Team 2014). 

 

Análise de perturbação prospectiva (sensibilidade e elasticidade) 

Realizamos análises de perturbação prospectiva a fim de verificar como mudanças 

absolutas (sensibilidade) e proporcionais (elasticidade) nas taxas vitais (sobrevivência, 

crescimento, decrescimento e fecundidade) podem afetar o λ (Caswell 2000).  

A sensibilidade (Sij) representa a variação do λ em função de uma variação de cada 

elemento da matriz (aij) em termos absolutos: 

Sij  =   ∂λ /  ∂aij . 
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A elasticidade (eij) representa a variação do λ em função de uma variação de cada 

elemento da matriz (aij) em termos relativos: 

eij  =  (aij / λ)× Sij  

Os valores de sensibilidade foram utilizados para o cálculo da elasticidade e da 

análise de perturbação retrospectiva (LTRE). Os resultados das análises de perturbação 

prospectiva são apresentados pela elasticidade. 

As análises de perturbação prospectiva foram realizadas através do pacote popbio 

(Stubben e Milligan 2007) no software R (R Development Core Team 2014). 
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Resultados 

 

Abundância e estrutura  

Nós amostramos um total de 1353 indivíduos de Euterpe edulis no primeiro censo 

(2010) e 1536 no segundo (2014) e 600 indivíduos de Aspidosperma polyneyron no 

primeiro censo e 568 no segundo. Ambas as espécies apresentaram maior concentração 

de indivíduos pequenos, principalmente menores que 1,0 m de altura para E. edulis e entre 

0,5 e 2,0 m para A. polyneuron. A população de E. edulis apresentou uma lacuna de 

indivíduos de alturas intermediárias. No primeiro censo não existiam indivíduos entre 

1,15 e 6,50 m de altura. No segundo censo essa lacuna estava entre 2,39 e 7,70 m de 

altura. A população de A. polyneuron apresentou apenas um indivíduo acima de 7 m 

(14,80 m no primeiro censo e 15,25 m no segundo), sendo que a espécie pode atingir mais 

de 30 m de altura. 

 

Demografia 

A taxa finita de crescimento populacional (λ) observada para o intervalo de quatro 

anos foi de 2,25 (2,06 – 2,41) para E. edulis (λ>1 = crescimento populacional) e 0,96 

(0,94 – 0,98) para A. polyneuron (λ<1 = declínio populacional). Em ambas as espécies a 

probabilidade dos indivíduos sobreviverem é menor para os indivíduos com menor altura 

e aumenta com o tamanho da planta (Fig. 1a, b). Porém a probabilidade de sobrevivência 

dos menores indivíduos de E. edulis é de aproximadamente 20% (Fig. 1a) enquanto que 

aproximadamente 80% dos menores indivíduos de A. polyneuron sobreviveram no 

período (Fig. 1b).  
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Fig. 1 Probabilidade de sobrevivência (a, b) e relação da altura dos indivíduos no tempo t (2010) com a 

altura dos indivíduos no tempo t+1 (2014) (c, d) dos indivíduos de Euterpe edulis e Aspidosperma 

polyneuron. Em “a” e “b”, a curva representa a taxa de sobrevivência de indivíduos em diferentes alturas e 

os histogramas representam a frequência de indivíduos que sobreviveram (superior) e morreram (inferior) 

em diferentes classes de altura em uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São 

Francisco, Paraná, Brasil 

 

Em E. edulis o crescimento é maior para os menores indivíduos da população e 

diminui com o tamanho (Fig. 1c). A taxa de crescimento médio em altura da população 

foi de 8,1±0,41 cm ano-1. O crescimento máximo observado foi de 73,75 cm ano-1. O 

crescimento em A. polyneuron apresenta melhor ajuste com a função linear (Fig. 1d) e a 

taxa de crescimento médio em altura da população foi de de 3,1±0,18 cm ano-1 (excluindo 

os indivíduos que diminuíram de tamanho por quebra ou tombamento). O crescimento 

máximo observado foi de 19,75 cm ano-1. No intervalo de quatro anos a maioria dos 
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indivíduos sobreviventes da espécie A. polyneuron cresceu (Fig.1d), sendo que, 61,6% 

dos indivíduos cresceram mais de 0,5 cm ano-1, 10,5% permaneceram com o mesmo 

tamanho (consideramos indivíduos que cresceram ou diminuíram até 0,5 cm ano-1) e 

27,9% diminuíram devido a quebras ou tombamentos. A média de indivíduos 

ingressantes por adulto no período estudado foi de 100,6 para E. edulis (503 recrutas e 

cinco adultos) e 13 para A. polyneuron (13 recrutas e um adulto). 

 

Análise de perturbação retrospectiva  

Os resultados do LTRE revelaram que a diferença no λ entre as populações é 

principalmente devido ao crescimento de indivíduos entre 0,30 e 2,50 m de altura e a 

fecundidade de E. edulis em relação à A. polyneuron (Fig. 2 e Tabela 2). 

 

 

Fig. 2 Resultados da análise de perturbação retrospectiva (LTRE, life-table response experiments). A figura 

apresenta a contribuição das taxas vitais (sobrevivência, crescimento, decrescimento e fecundidade) nos 

valores das taxas finitas de crescimento populacional (λ) de Euterpe edulis em relação à Aspidosperma 

polyneuron 

 



40 
 

 

Tabela 2 Análise de perturbação retrospectiva (LTRE, life-table response experiments) para as populações 

de Euterpe edulis e Aspidosperma polyneuron em uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual 

Mata São Francisco, Paraná, Brasil. A tabela apresenta a contribuição das taxas vitais (sobrevivência, 

crescimento, decrescimento e fecundidade) nos valores das taxas finitas de crescimento populacional (λ) 

de Euterpe edulis em relação à Aspidosperma polyneuron. A primeira coluna (Cont. LTRE) representa a 

contribuição média real no λ. A segunda coluna (Cont. LTRE (%)) representa a contribuição relativa dos 

valores absolutos (em módulo) no λ 

 

Taxa vital 
Cont. 

LTRE 

Cont. 

LTRE (%) 

Sobrevivência 0,010 0,6 

Crescimento 1,096 69,3 

Decrescimento 0,048 3,0 

Fecundidade 0,427 27,0 

 

 

Análise de perturbação prospectiva  

Em E. edulis a elasticidade apresentou altos valores para o crescimento de 

indivíduos jovens, principalmente entre 0,3 e 1,0 m de altura e para a fecundidade (Fig. 

3a). Em A. polyneuron a sobrevivência de indivíduos entre 1,4 e 3,5 m de altura 

apresentou os maiores valores (Fig. 3b). 
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Fig. 3 Elasticidade para as populações de Euterpe edulis e Aspidosperma polyneuron entre o tempo t e t+1 

em uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. A escala 

de diferentes tons de cinza até o preto indica um gradiente de magnitude da elasticidade. O gradiente de 

tons sobre a diagonal representa apenas sobrevivência e o acima da diagonal representa sobrevivência com 

crescimento. Gradiente de tons no canto inferior direito representa a fecundidade 

  



42 
 

Discussão 

As duas espécies que foram alvo de exploração no passado apresentaram 

comportamento populacional distinto, Aspidosperma polyneuron apresentou declínio 

populacional enquanto Euterpe edulis apresentou alto crescimento populacional. As 

estratégias de vida das duas espécies foram diferentes. Os indivíduos da população de A. 

polyneuron têm crescimento em altura e diâmetro muito lento e demoram a atingir a 

maturidade reprodutiva e a repor os adultos removidos no processo de exploração quando 

comparado com E. edulis, e, por consequência, ocorre baixo recrutamento. A população 

de E. edulis demonstra grande capacidade de regeneração, principalmente pelo 

crescimento rápido dos indivíduos menores, mas ainda preocupa pelo baixo número de 

indivíduos de tamanhos intermediários (entre 2,0 e 6,0 m de altura), uma das 

consequências da exploração no passado. Os resultados reforçam a importância de áreas 

protegidas, como o Parque Estadual Mata São Francisco na manutenção de espécies e, 

obviamente, também reforçam que as características de cada espécie são determinantes 

para a sua regeneração, indicando a importância do conhecimento destas diferentes 

características para intervenções no processo de recuperação de áreas com histórico de 

exploração, caso necessário.  

 

Os vestígios da exploração na estrutura e dinâmica das populações 

O processo de exploração que ocorreu na área de estudo foi similar ao que ocorreu 

na maioria das áreas remanescentes de Mata Atlântica no Brasil. Uma exploração 

desordenada, não sustentável e com o objetivo de suprir as necessidades das populações 

humanas próximas à floresta (Câmara 2003). O palmiteiro (E. edulis) era utilizado para a 

alimentação através da extração do palmito (região próxima ao meristema apical) e por 

consequência resultava na morte da planta (Reis 1995), o estipe também era aproveitado 
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na construção de casas e as folhas para a cobertura.  A peroba-rosa (A. polyneuron) foi 

extremamente explorada no processo de colonização sendo a principal matéria prima para 

a construção de casas na região. Troncos serrados de A. polyneuron ainda podem ser 

observados por todo o PEMSF devido à alta densidade da madeira. Em ambas espécies o 

processo de exploração resultou, a princípio, em um mesmo problema ecológico com 

impacto direto nas populações, isto é, a retirada de indivíduos adultos reprodutivos. Por 

consequência ocorreu a diminuição na produção de frutos e sementes e no recrutamento 

de novos indivíduos para a população, o que pode explicar as lacunas de indivíduos 

observadas na estrutura de ambas as populações.  

O baixo número de adultos e de indivíduos abaixo de 0,5 m de altura em A. 

polyneuron são indicativos do processo de exploração. Nossos resultados indicam que a 

maior parte dos indivíduos encontrados acima de 0,5 m de altura são sobreviventes do 

período anterior à criação da área protegida. Se um indivíduo da espécie crescesse no 

ritmo médio observado da população (3,1 cm ano-1) este levaria cerca de 20 anos para 

atingir 0,62 m. A alta taxa de sobrevivência de jovens observada para a espécie reforça 

essa inferência. O crescimento observado dos indivíduos de A. polyneuron está de acordo 

com o encontrado em outros trabalhos (Fonseca 2001; Franci 2009). Sendo assim, o lento 

crescimento dos indivíduos não permitiu que os adultos suprimidos pela exploração 

fossem repostos por indivíduos mais jovens, explicando o baixo número de adultos e 

regenerantes. 

A falta de indivíduos de tamanho intermediário (entre 2,0 e 7,0 m de altura) 

observada na população de E. edulis também foi encontrada em outros estudos na região 

(Cavalheiro 1992; Rodrigues et al. 2016). A falta de indivíduos nessa faixa de tamanho 

pode estar associada à exploração antrópica (Portela et al. 2010a, b; Rodrigues et al. 

2016). A lacuna de indivíduos que observamos em 2014 entre 2,39 e 7,70 m de altura 
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estava entre 1,15 e 6,50 m em 2010. No passado essa lacuna possivelmente esteve na 

faixa de indivíduos mais jovens (regenerantes) como consequência da ausência de adultos 

reprodutivos.  

A diferença nas lacunas de indivíduos encontrada nas duas populações estudadas 

pode ser explicada principalmente pela velocidade de transição dos indivíduos para 

tamanhos maiores. Euterpe edulis apresenta transição mais rápida do que A. polyneuron, 

permitindo que indivíduos jovens alcancem o tamanho reprodutivo em menos tempo.  

Mais avaliações dessas populações ao longo do tempo são importantes para acompanhar 

as consequências dessas lacunas de indivíduos nas duas populações em longo prazo. 

 

Diferenças nas estratégias de vida das populações 

A taxa finita de crescimento populacional (λ) de E. edulis foi alta quando 

comparada com A. polyneuron e com outros estudos realizados também com E. edulis 

(Portela et al. 2010a, b). O rápido crescimento de indivíduos de até 2,5 m de altura e o 

recrutamento foram os principais responsáveis pelo crescimento da população de E. 

edulis. Esta espécie tem maior taxa de crescimento de indivíduos jovens em ambientes 

com 20 a 30% de luz (Nakazono et al. 2001). Esses valores de luminosidade são 

comumente encontrados em áreas com clareiras ou modificadas pelo homem (Venturoli 

et al. 2012). Na área do presente estudo a abertura do dossel está entre 8 e 33% (Rodrigues 

et al. 2016).  

O recrutamento também contribuiu para o crescimento populacional de E. edulis. 

A produção anual de propágulos chega a 4800 por adulto (Reis 1995) e a taxa de 

germinação é alta, variando de 54 (Matos e Watkinson 1998) a 90% (Pizo et al. 2006). 

Em E. edulis a mortalidade de indivíduos jovens é diretamente proporcional à densidade 
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(Matos et al. 1999). Sendo assim, os altos valores de recrutamento podem explicar as 

taxas de mortalidade de indivíduos pequenos, que chegou a 80%. 

A taxa de sobrevivência é alta para os indivíduos de todos os tamanhos da 

população de A. polyneuron. Os indivíduos mais jovens geralmente são mais vulneráveis 

à mortalidade na maioria das espécies vegetais (Crawley 1997), mas A. polyneuron 

apresentou sobrevivência de aproximadamente 80% nos indivíduos menores. 

Aspidosperma polyneuron apresenta alta densidade da madeira e grande investimento em 

diâmetro do caule em detrimento de altura (Bovolenta 2011; Batista et al. 2014), 

permitindo grande estabilidade mecânica e maior resistência a danos físicos e a 

predadores. O investimento em resistência pode explicar os altos valores de sobrevivência 

da espécie, mas também ajuda a explicar a baixa taxa de crescimento dos indivíduos. 

Algumas espécies aplicam a energia em mecanismos de defesa e resistência em 

detrimento do investimento em crescimento, trade-off crescimento/defesa (Fine et al. 

2006). Segundo Loehle (2000) espécies de grande porte, como A. polyneuron, geralmente 

terão crescimento lento, maturidade reprodutiva tardia e grande investimento em defesa. 

Espécies de estratégia de vida similares a A. polyneuron são encontradas e obtêm sucesso 

competitivo em diferentes ecossistemas (Petit e Hampe 2006). Porém, a ação do homem 

exerce impacto de uma magnitude que grande parte das espécies pode não ter 

experimentado em sua trajetória evolutiva, e, portanto, causam um dano com grande 

potencial de extinção (Jablonski 2001).  

 

Implicações para a conservação das espécies 

 Os resultados de sensibilidade e elasticidade indicaram que a fecundidade e a 

transição de indivíduos para tamanhos maiores em E. edulis e a sobrevivência de 

indivíduos entre 0,5 e 2,0 m de altura em A. polyneuron são críticos para a manutenção 
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dessas populações, ou seja, alterações futuras nessas variáveis demográficas podem ter 

impacto significativo no λ e, portanto, necessitam ser foco nas estratégias de conservação 

dessas espécies na área estudada. Considerando um cenário futuro determinístico, a 

proteção implantada há 20 anos nessa área deve continuar a garantir o alto crescimento e 

fecundidade de E. edulis e baixa mortalidade de A. polyneuron. Tal cenário é promissor 

para E. edulis que cresce em ritmo acelerado para reestruturar a população. O 

acompanhamento dessa população ao longo do tempo é necessário para identificar 

oscilações no ritmo de crescimento e mudanças na estrutura da população. Com base nos 

resultados apresentados neste estudo, a situação de A. polyneuron na área estudada é mais 

crítica e o risco de extinção local existe, principalmente pelo baixo recrutamento e baixa 

perspectiva de reposição dos adultos removidos pela exploração. Baseado em trabalhos 

de manejo de espécies longevas (Peña-Claros et al. 2008; Villegas et al. 2009) indicamos 

a realização de um estudo de longo prazo para viabilizar o manejo de A. polyneuron na 

área. O estudo proposto deve considerar o controle de espécies de lianas para evitar a 

morte prematura de adultos remanescentes de A. polyneuron e aumentar de maneira 

moderada a luminosidade que favorece o crescimento de jovens (Peña-Claros et al. 2008). 

A transferência de mudas e sementes de indivíduos da espécie provenientes de outras 

áreas, para repor a falta de regenerantes e conservar a diversidade genética da espécie, 

também deve ser considerada (Torezan et al. 2005). A criação de corredores ecológicos 

para conectar a área com outros remanescentes florestais também é importante para 

contribuir com o aumento no fluxo de polinizadores e de propágulos (Tewksbury et al. 

2002).  

Estratégias de conservação baseadas em espécies, como E. edulis e A. polyneuron, 

podem contribuir para a conservação do ecossistema como um todo (Simberloff 1998). 

A existência de áreas de proteção como o Parque Estadual Mata São Francisco é 
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fundamental para conservarmos a biodiversidade ainda presente nos ecossistemas 

remanescentes, além disso, esse estudo e outros realizados em diferentes áreas (Nicole et 

al. 2005; Portela et al. 2010b) indicam que áreas protegidas também contribuem para a 

manutenção de espécies que se apresentam em risco de extinção. 
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RESUMO 

O estudo de estratégias demográficas contribui para entendermos a dinâmica de 

populações e de comunidades e a coexistência ou extinção de populações em habitats 

modificados pelo homem. Cada população apresenta estratégias demográficas singulares 

de acordo com características da espécie, moderado pelo habitat e influenciado por 

distúrbios e pela dinâmica sucessional. Estudos de aspectos demográficos de diferentes 

espécies em habitats modificados são raros. Este estudo busca entender como espécies 

arbóreas de diferentes grupos ecológicos se comportam demograficamente em uma área 

que foi explorada e se encontra em processo de regeneração. Calculamos a taxa finita de 

crescimento populacional (λ) de oito populações a partir do modelo de projeção integral 

(IPM) e realizamos análises de perturbação retrospectiva (LTRE) e prospectiva 

(sensibilidade e elasticidade). As espécies apresentaram estratégias demográficas 

diferentes. A maioria das populações, independentemente das espécies serem 

características de início ou final de sucessão, apresentou estabilidade populacional, 

porém, os meios que levaram à estabilidade no período estudado foram diferentes para 

cada uma delas. A sobrevivência foi o parâmetro demográfico que mais contribuiu para 

o λ, seja positiva ou negativamente. Os resultados indicaram grande diversidade de 

estratégias demográficas, sendo que cada espécie tem uma combinação única de 

contribuições das taxas vitais da população (crescimento, sobrevivência, decrescimento e 

fecundidade) para o λ, o que certamente interfere na coexistência e manutenção da 

diversidade de espécies em habitats modificados. 

 

Palavras-chave: ecologia de populações, ecologia vegetal, experimento de resposta de 

tabela de vida (LTRE), Mata Atlântica, modelos de projeção integral (IPM) 
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ABSTRACT 

The study of demographic strategies contributes to understanding the dynamics of 

populations and communities and the coexistence or extinction of populations in habitats 

modified by humans. Each population has unique demographic strategies according to 

characteristics of the species, moderated by habitat and influenced by disturbances and 

successional dynamics. Studies of demographic aspects of different species in modified 

habitats are rare. This study aims to understand how tree species of different ecological 

groups behave demographically in a exploited area in regeneration process. We calculated 

the population growth rate (λ) of eight populations using integral projection model (IPM) 

and performed retrospective (LTRE) and prospective (sensitivity and elasticity) 

perturbation analyzes. The species showed different demographic strategies. The most of 

the populations showed population stability, regardless of whether they were early or late 

successional species. However, the demographic strategies that led to stability were 

different for each species. Survival was the demographic parameter that most contributed 

to the population growth rate, positively or negatively. The results showed a great 

diversity of demographic strategies. Each species has a unique combination of vital rates 

contribution (growth, survival, shrinkage and fecundity) to λ, it certainly interferes in the 

coexistence and maintenance of species diversity in modified habitats. 

 

Keywords: Atlantic forest, integral projection models (IPM), life-table response 

experiments (LTRE), plant ecology, population ecology
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INTRODUÇÃO 

O estudo de estratégias demográficas em plantas é essencial para entender a 

dinâmica de populações e comunidades (García & Zamora 2003, Grime 2001, Loehle 

2000). Além das diferenças na morfologia e fisiologia, as características de história de 

vida têm consequências sobre a coexistência de plantas (García & Zamora 2003, Grime 

2001, Loehle 2000). A teoria das histórias de vida prediz que espécies especializadas em 

ambientes efêmeros e ricos em recursos (por exemplo, clareiras florestais ricas em luz) 

têm grande capacidade de colonização e se apropriam de recursos rapidamente, 

resultando em crescimento rápido, maturidade reprodutiva precoce, grande produção de 

sementes e ciclo de vida curto (Denslow 1987, Pianka 1970, Wright et al. 2003). Em 

contraste, espécies especializadas em ambientes estáveis e de recursos limitantes têm 

sobrevivência alta, maturidade reprodutiva tardia e ciclos de vida longos (Denslow 1987, 

Pianka 1970, Wright et al. 2003). 

Em florestas tropicais, essas duas estratégias de vida extremas, podem ser 

representadas por espécies arbóreas de início de sucessão (iniciais) e por espécies 

tolerantes à sombra que aparecem tardiamente no processo sucessional (tardias). As 

espécies iniciais apresentam taxas altas de crescimento e mortalidade, estão ligadas às 

clareiras e tendem a entrar em declínio populacional quando a floresta se regenera. As 

espécies tardias apresentam crescimento lento e baixa mortalidade, que permitem a 

sobrevivência e crescimento no sub-bosque sombreado da floresta (Condit et al. 1996, 

Swaine & Whitmore 1988, Wright et al. 2003). Essa divisão, contudo, não consegue 

contemplar a grande diversidade ecológica encontrada em espécies arbóreas. A 

combinação de características ecológicas (por exemplo, grau de tolerância à sombra, 

estratégia de dispersão de sementes, estrato vertical da floresta que ocupa) definirá uma 

resposta comportamental única, frente à heterogeneidade do habitat, para cada espécie. 
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Com isso, nenhuma espécie pode ser considerada melhor competidora sobre todas as 

circunstâncias, e uma variedade de espécies são capazes de coexistir, resultando em uma 

comunidade com grande diversidade de estratégias de vida (Loehle 2000).  

A identificação dos padrões e estratégias demográficas é essencial para prever a 

persistência, a extinção e a diversificação de populações (Metcalf & Pavard 2007), 

principalmente em um cenário cada vez mais comum de ecossistemas florestais 

modificados pelo homem. Florestas em regeneração têm um papel vital na conservação 

da diversidade de espécies (Chazdon et al. 2009). Entender como as florestas modificadas 

pelo homem e as espécies presentes nelas se comportam comparativamente às florestas 

conservadas, no que diz respeito à estrutura, dinâmica, função e composição, é necessário 

e urgente (Morris 2010), uma vez que grande parte das florestas tropicais no mundo é 

modificada e grande parte da biodiversidade do planeta está presente nessas florestas 

(Newbold et al. 2015).  

A fragmentação, a exploração de madeira e de produtos não madeireiros, a 

urbanização e as mudanças climáticas são alguns dos fatores que alteram as condições 

bióticas e abióticas de uma floresta (Morris 2010). Essas alterações criam novos habitats, 

modificando as características físicas do ambiente e a biota local. O efeito é uma grande 

heterogeneidade no espaço e no tempo. Essa heterogeneidade afeta, por exemplo, a 

disponibilidade de luz (e, consequentemente, a umidade e a temperatura) que muda por 

intermédio da dinâmica sucessional (Lebrija-Trejos et al. 2011). Tal heterogeneidade no 

espaço e no tempo conduz a respostas nas taxas de crescimento, sobrevivência, 

decrescimento e fecundidade que difere entre as espécies (Barot & Gignoux 2004). Isso 

indica que cada espécie responde com um conjunto único de condições demográficas, de 

acordo com suas características ecológicas, que são moderadas pelas condições do habitat 

e influenciadas por distúrbios e pela dinâmica sucessional. Contudo, isso ainda é pouco 
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estudado, visto que uma das questões fundamentais atuais dentro da ecologia é: quais 

características demográficas determinam a resiliência de populações naturais ao distúrbio 

e à perturbação (Sutherland et al. 2013)?  

A taxa finita de crescimento da população (λ) nos permite fazer previsões das 

futuras tendências demográficas (Caswell 2001). Uma das consequências mais 

comumente observadas em habitats modificados pelo homem é a mudança no tamanho 

das populações (Bruna & Oli 2005, Laurance et al. 2002, Portela et al. 2010). Algumas 

espécies apresentam crescimento populacional, enquanto outras sofrem declínio (Bruna 

& Oli 2005, Morris 2010, Munhoz et al. 2014, Portela et al. 2010, Primack & Lee 1991), 

porém, muito pouco se sabe sobre os mecanismos demográficos responsáveis por essas 

mudanças (Bruna 2003). Estudos em que os aspectos da história de vida são 

simultaneamente avaliados para múltiplas populações de diferentes espécies na mesma 

área, em habitats modificados, são raros (Černá & Münzbergová 2013, Portela et al. 2010, 

Tanaka et al. 2008). 

Nesse contexto, esse estudo tem como objetivo entender como espécies arbóreas 

com diferentes características ecológicas se comportam demograficamente em uma 

floresta tropical que sofreu com a fragmentação e retirada não sustentável de madeira e 

encontra-se em processo de regeneração. Para isso buscamos responder às seguintes 

questões: qual a taxa finita de crescimento populacional (λ) no período estudado para oito 

espécies arbóreas de diferentes grupos ecológicos em um remanescente de floresta 

tropical em regeneração? Qual é o parâmetro demográfico (crescimento, sobrevivência, 

decrescimento e fecundidade) que mais contribui para o valor do λ em cada uma das 

populações na mesma área?  

Esperamos que as espécies de início de sucessão e/ou favorecidas em ambientes 

de maior luminosidade (iniciais) apresentem declínio populacional, e as populações 
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favorecidas em habitats sombreados (tardias) apresentem crescimento populacional por 

se tratar de uma área florestal em regeneração. Esperamos que a sobrevivência seja o 

parâmetro demográfico que mais contribui para os valores baixos do λ nas espécies de 

início de sucessão (devido à maior mortalidade) e contrariamente seja o que mais 

contribui para os valores altos do λ nas populações de final de sucessão (devido à menor 

mortalidade). 
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MÉTODOS 

 

Área de estudo 

Nós selecionamos o Parque Estadual Mata São Francisco (PEMSF) no estado do 

Paraná, uma área de floresta tropical, pertencente ao bioma Mata Atlântica, classificada 

como floresta estacional semidecidual (FES) para a realização do estudo. O conceito 

ecológico da FES está ligado ao clima, caracterizado por duas estações distintas: uma 

chuvosa e outra seca, ou com acentuada variação térmica, com a semideciduidade foliar 

ocorrendo no período frio ou seco, quando cerca de 20% a 50% das árvores do estrato 

superior perdem as folhas, as quais tem adaptação à deficiência hídrica ou à queda da 

temperatura.  

A estrutura da FES é composta por três estratos arbóreos. O estrato das árvores 

emergentes que podem atingir de 30 a 35 metros de altura e não formam uma cobertura 

contínua e é composto principalmente por indivíduos adultos de Aspidosperma 

polyneuron Müll.Arg., Ficus sp e Astronium graveolens Jacq. O estrato do dossel, 

composto por árvores entre 15 e 25 metros de altura é bastante denso e contínuo e formado 

por grande diversidade de espécies, entre elas Gallesia integrifolia (Spreng.), Holocalyx 

balansae Micheli, Euterpe edulis Mart. e Campomanesia xanthocarpa (Mart.) O.Berg. O 

estrato do sub-bosque é composto por espécies entre 5 e 10 metros de altura, as quais se 

destacam Actinostemon concolor (Spreng.) Müll.Arg., Sorocea bonplandii (Baill.) W.C. 

Burger et al., Harms e espécies do gênero Trichillia. Esse tipo de floresta ocorre 

geralmente em solos derivados de derrames basálticos. Hoje restam apenas 11,3% da área 

da FES original no Brasil (Capobianco 2001, Cruz e Vicens 2007, Lima et al. 2015) e 

aproximadamente 3% no norte do Paraná (Bessa-Junior et al. 2010), considerada uma das 

regiões com lacunas de conhecimento sobre a Mata Atlântica (Lima et al. 2015). 
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O PEMSF é a maior área de conservação de FES da região norte do Paraná, possui 

área de 832,58 ha e está localizado entre os municípios de Santa Mariana e Cornélio 

Procópio, Paraná, Brasil (23º09’55” S e 50º33’51” W, centro do fragmento). Esta área 

sofreu com a retirada não sustentável de madeira, principalmente de peroba-rosa 

(Aspidosperma polyneuron) e palmito-juçara (Euterpe edulis). Essas atividades somente 

se encerraram em 1994, quando o remanescente florestal foi transformado em área 

protegida (Tomé et al. 1999, Zama et al. 2012). Mais de 20 anos após a proteção, o 

PEMSF é formado por um mosaico de áreas em diferentes estádios de sucessão, sendo 

que algumas áreas apresentam características similares a áreas conservadas, indicando 

estádio avançado de regeneração após a exploração (Rodrigues et al. 2016, Rodrigues et 

al. dados não publicados). 

O clima da região caracteriza-se como Cfa, segundo classificação de Köppen (Peel 

et al. 2007), com precipitação média entre 1200 a 1400 mm distribuídos irregularmente 

durante o ano (Caviglione et al. 2000). As unidades de solo predominantes são Latossolo 

Vermelho eutroférrico e Nitossolo Vermelho eutroférrico, com inclusões de Chernossolos 

e Gleissolos, todos considerados como solos de alta fertilidade (EMBRAPA 1999, Larach 

et al. 1984). 

 

Espécies estudadas 

Para a realização do estudo foram selecionadas oito espécies arbóreas com base no 

índice de valor de importância (IVI) a partir de inventários florestais realizados no 

PEMSF (Tomé et al. 1999, Zama et al. 2012) e observações de campo. As espécies com 

diferentes características ecológicas, foram: Actinostemon concolor, Campomanesia 

xanthocarpa, Sorocea bonplandii, Holocalyx balansae e Chrysophyllum gonocarpum 
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(Mart. & Eichler ex Miq.) Engl. consideradas espécies tardias e Gallesia integrifolia, 

Astronium graveolens e Inga marginata Willd. consideradas espécies iniciais. 

 

Coleta dos dados 

De janeiro a junho de 2010 nós identificamos, numeramos e mensuramos, com o 

auxílio de fita métrica, trena laser e paquímetro, a altura total e o diâmetro a altura do solo 

de todos os indivíduos (de plântulas a adultos) das oito espécies selecionadas para o 

estudo em uma área de 3000 m2 (60 m x 50 m) com histórico de exploração e em estádio 

avançado de regeneração no PEMSF. Na mesma área, de janeiro a junho de 2014, nós 

avaliamos quais indivíduos morreram, identificamos e mensuramos os indivíduos que 

ingressaram nas populações no período e mensuramos novamente os indivíduos que 

sobreviveram. Nós amostramos indivíduos de A. concolor e I. marginata menores que 50 

cm e 30 cm de altura, respectivamente em 30 subparcelas de 4 m2 distribuídas a cada 10 

m dentro da área de amostragem, devido à abundância de indivíduos dessas espécies 

nessas classes de tamanho. 

 

Análise demográfica 

Para testar a hipótese nós calculamos a taxa finita de crescimento populacional (λ) 

das oito populações estudadas na mesma área a partir do modelo de projeção integral 

(IPM, Integral Projection Model, proposto por Easterling et al. 2000) para o intervalo de 

quatro anos (2010 a 2014). Os modelos de projeção integral são relacionados ao clássico 

modelo de matrizes (Caswell 2001), mas são mais apropriados para populações 

estruturadas por distribuições contínuas dos indivíduos (por exemplo, altura, diâmetro, 

massa), não sendo necessário que a população seja dividida em classes discretas de 

tamanho ou em estádios artificiais (Easterling et al. 2000). Para a aplicação do modelo 



69 
 

são necessárias três funções, crescimento, sobrevivência e fecundidade dos indivíduos, 

que combinadas formam a função Kernel (k). A dinâmica da população é descrita por: 

𝑛(𝑦, 𝑡 + 1) =  ∫ 𝑘(𝑦, 𝑥)𝑛(𝑥, 𝑡)𝑑𝑥
𝑈

𝐿
  ; 

onde L e U são os tamanhos mínimo e máximo possíveis dos indivíduos encontrados na 

população, respectivamente, n(x, t)dx é o número de indivíduos no estado x no tempo t, e 

y é o estado no tempo t+1. A função k gera as probabilidades do indivíduo de tamanho x 

no tempo t passar até o tamanho y no tempo t+1. Essa função também determina o número 

de novos indivíduos de tamanho y no tempo t+1 que foram produzidos pelos indivíduos 

de tamanho x no tempo t.  

A função kernel (k) é composta por uma função p, que determina o crescimento e 

sobrevivência do indivíduo de tamanho x para y em uma progressão de tempo, e uma 

função f (fecundidade) que descreve o número de indivíduos recrutados de tamanho y que 

foram gerados por adultos de tamanho x, 

𝑘(𝑦, 𝑥) =  𝑝(𝑥, 𝑦) + 𝑓 (𝑥, 𝑦)  . 

A função p(x,y), por sua vez, é uma combinação das funções de sobrevivência (s) 

e crescimento (g), 

𝑝(𝑥, 𝑦) = 𝑠(𝑥)𝑔(𝑥, 𝑦)   . 

Calculamos relações estatísticas alternativas (linear ou quadrática) para as funções 

de crescimento e sobrevivência e usamos o método de seleção de modelos baseado no 

critério de informação de Akaike para determinar qual provê o melhor ajuste para os 

dados (Bruna et al. 2014, Metcalf et al. 2013). 

A função f (fecundidade) foi calculada considerando o número de plântulas 

recrutadas dividido pelo número de adultos. A altura mínima para considerar um 

indivíduo adulto de cada espécie foi definida a partir de observações das espécies no 

campo. 
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As funções do modelo de projeção integral foram calculadas usando o logaritmo 

natural da altura (m) dos indivíduos (log (x+1)), para representar o tamanho. Nas florestas 

tropicais a altura de uma árvore pode ser um bom representante do seu estádio de vida 

devido a relação entre altura, obtenção de luz no interior da floresta e maturidade 

reprodutiva (Poorter et al. 2005). 

Nós também calculamos o intervalo de confiança (95%) para o λ obtido de cada 

uma das populações através de um bootstrapping com 1000 permutações. 

As análises dos dados foram realizadas através do pacote IPMpack (Metcalf et al. 

2013) para o software R (R Development Core Team 2014). 

Calculamos a taxa de crescimento médio em altura dos indivíduos para cada uma 

das populações, através das diferenças entre as alturas mensuradas em cada amostragem, 

excluindo-se os indivíduos que quebraram ou tombaram e os valores extremos (outliers) 

(McMahon & Parker 2015). Foi utilizado o software R (R Development Core Team 

2014). 

 

Análise de perturbação retrospectiva (Life-Table Response Experimets, LTRE) 

Realizamos uma análise de perturbação retrospectiva, o fixed-design LTRE (life-

table response experiment), para identificar as variáveis demográficas que mais 

contribuíram para a diferença no λ entre as espécies estudadas (∆λ) (Caswell 1989, 2001), 

que é dada por:  

∆𝜆 =  𝜆(𝑡) − 𝜆(𝑐) ≈ ∑(𝑎𝑖𝑗
(𝑡)

− 𝑎𝑖𝑗
(𝑐)

)

𝑖𝑗

 × (
∂λ

∂𝑎𝑖𝑗
) |  

(𝐴(𝑡)+𝐴(𝑐))
2

  

onde (𝑎𝑖𝑗
(𝑡)

− 𝑎𝑖𝑗
(𝑐)

) é a diferença em aij entre as matrizes de cada espécie (t) e a matriz 

média de todas as espécies, definida como matriz controle (c), e ∂λ/∂aij é a sensibilidade 

do λ às mudanças em aij. Para mostrar a magnitude e direção (positiva ou negativa) da 
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contribuição de cada taxa vital, os efeitos foram decompostos em contribuições por taxa 

vital (ver Caswell 2001, Li et al. 2011, Yamada et al. 2007). A contribuição relativa das 

taxas vitais sobre o λ foi calculada utilizando-se os valores absolutos (em módulo) da 

matriz do LTRE (Horvitz et al. 1997). 

A análise de perturbação retrospectiva foi realizada através do software R (R 

Development Core Team 2014). 

 

Análise de perturbação prospectiva (sensibilidade e elasticidade) 

Realizamos análises de perturbação prospectiva a fim de verificar como mudanças 

absolutas (sensibilidade) e proporcionais (elasticidade) nas taxas vitais (sobrevivência, 

crescimento, decrescimento e fecundidade) podem afetar os λs no futuro (Caswell 2000).  

A sensibilidade (Sij) representa a variação do λ em função de uma variação de cada 

elemento da matriz (aij) em termos absolutos: 

Sij  =   ∂λ /  ∂aij . 

A elasticidade (eij) representa a variação do λ em função de uma variação de cada 

elemento da matriz (aij) em termos relativos: 

𝑒𝑖𝑗  =  (𝑎𝑖𝑗 / 𝜆)× 𝑆𝑖𝑗  

Os valores de sensibilidade foram utilizados para o cálculo da elasticidade e da 

análise de perturbação retrospectiva (LTRE). Os resultados das análises de perturbação 

prospectiva são apresentados pela elasticidade. 

As análises de perturbação prospectiva foram realizadas através do pacote popbio 

(Stubben & Milligan 2007) no software R (R Development Core Team 2014). 
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RESULTADOS 

 

Abundância e estrutura  

Amostramos um total de 4519 indivíduos das oito espécies estudadas no primeiro 

censo (2010) e 4378 no segundo (2014) (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Taxa finita de crescimento populacional (λ), seguido pelo número de indivíduos amostrados no 

primeiro (nt) e segundo (nt+1) censos, número de indivíduos com tamanho reprodutivo (adultos), indivíduos 

que ingressaram na população durante o período de estudo e a razão de ingressantes por adulto em cada 

uma das populações estudadas de espécies consideradas tardias (Actinostemon concolor, Campomanesia 

xanthocarpa, Sorocea bonplandii, Holocalyx balansae e Chrysophyllum gonocarpum) e iniciais (Gallesia 

integrifolia, Astronium graveolens e Inga marginata) em uma área de floresta em regeneração do Parque 

Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. 

Espécies λ nt nt+1 adultos* ingressantes ingressantes/adultos 

A. concolor 1,21 (1,20-1,23) 1720 1824 275 1050** 3,8 

C. xanthocarpa 1,06 (0,72-1,08) 104 98 2 16 8,0 

S. bonplandii 1,01 (0,99-1,02) 1440 1334 81 54 0,7 

H. balansae 0,95 (0,92-1,22) 101 241 3 179 59,7 

C. gonocarpum 0,90 (0,88-1,06) 158 145 18 28 1,6 

G. integrifolia 0,96 (0,85-1,04) 120 146 11 92 8,4 

A. graveolens 0,90 (0,76-1,02) 412 179 3 49 16,3 

I. marginata 0,80 (0,74-1,00) 464 411 4 75** 18,8 

* Definimos os indivíduos como adultos de acordo com a altura mínima obtida na literatura e observações 

de campo. 

** Amostramos os indivíduos de I. marginata menores que 0,30 m de altura e os de A. concolor menores 

que 0,50 m de altura em subparcelas e os valores de ingressantes representam a densidade relativa à área 

de amostragem total. 

 

Demografia 

 

Qual a taxa finita de crescimento populacional (λ) para as espécies na área? 

A taxa finita de crescimento populacional (λ) não foi diferente de 1 (considerando 

os intervalos de confiança), indicando estabilidade para sete das oito espécies estudadas, 

sendo elas: C. xanthocarpa, S. bonplandii, H. balansae, C. gonocarpum, G. integrifolia, 
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A. graveolens e I. marginata (Figura 1). Destas, somente I. marginata não apresentou, 

considerando o intervalo de confiança, valores do λ acima de 1 (Tabela 1 e Figura 1). 

Actinostemon concolor apresentou o maior crescimento populacional dentre as espécies 

estudadas (Figura 1). 

 

Figura 1. Taxa finita de crescimento populacional (λ) e intervalo de confiança (traços horizontais no 

interior da figura) em cada uma das populações estudadas de espécies consideradas tardias (Actinostemon 

concolor, Campomanesia xanthocarpa, Sorocea bonplandii, Holocalyx balansae e Chrysophyllum 

gonocarpum) e iniciais (Gallesia integrifolia, Astronium graveolens e Inga marginata), em uma área de 

floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. 

 

Qual é o parâmetro demográfico que mais contribui para o valor da taxa finita 

de crescimento populacional em cada uma das populações?  

A população de A. concolor apresentou alta sobrevivência de indivíduos de todos 

os tamanhos (Figura 2a). Dos indivíduos que sobreviveram, 24,4% apresentaram quebra 

ou tombamento. Em A. concolor o crescimento é sensivelmente maior para os menores 

indivíduos da população e diminui com o tamanho, apresentando melhor ajuste com a 
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função quadrática (Figura 3a). A taxa de crescimento médio em altura observada foi de 

5,93±0,17 cm ano-1 considerando os indivíduos que não quebraram ou tombaram. A 

espécie apresentou o maior recrutamento entre as espécies estudadas (Tabela 1). A 

sobrevivência e fecundidade foram os parâmetros demográficos que mais contribuíram 

para o valor do λ observado para a espécie (Tabela 2 e Figura 4a). 

A população de C. xanthocarpa apresentou alta sobrevivência de indivíduos, 

principalmente os maiores que 1,0 m de altura (Figura 2b). Dos indivíduos que 

sobreviveram, 22% apresentaram quebra. O crescimento em C. xanthocarpa apresenta 

melhor ajuste com a função linear (Figura 3b) e a taxa de crescimento médio em altura 

observada foi de 3,62±0,64 cm ano-1. O número de adultos com tamanho reprodutivo e o 

de regenerantes foi baixo (Tabela 1). A sobrevivência foi o parâmetro demográfico que 

mais contribuiu para o valor do λ observado (Tabela 2 e Figura 4b).  

A população de S. bonplandii apresentou alta sobrevivência de indivíduos em 

todos os tamanhos, principalmente acima de 1,0 m de altura (Figura 2c).  Dos indivíduos 

que sobreviveram, 36,7% apresentaram quebra ou tombamento. Em S. bonplandii o 

crescimento é sensivelmente menor para os indivíduos de tamanho intermediário da 

população, apresentando melhor ajuste com a função quadrática (Figura 3c). A taxa de 

crescimento médio em altura observada foi de 3,80±0,16 cm ano-1. A espécie apresentou 

o menor número de ingressantes por adulto (Tabela 1). A sobrevivência foi o parâmetro 

demográfico que mais contribuiu para o valor do λ observado (Tabela 2 e Figura 4c).  

Holocalyx balansae apresentou sobrevivência acima de 40% para os menores 

indivíduos da população. A taxa de sobrevivência aumentou com o tamanho dos 

indivíduos, chegando a aproximadamente 90% aos 3 m de altura (Figura 2d). Em H. 

balansae o crescimento é sensivelmente menor para os indivíduos de tamanho 

intermediário da população, apresentando melhor ajuste com a função quadrática (Figura 
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3d). A taxa de crescimento médio em altura observada foi de 3,41±0,81 cm ano-1. A 

espécie apresentou o maior número de ingressantes por adulto observada nesse estudo 

(Tabela 1). A sobrevivência foi o parâmetro demográfico que mais contribuiu para o valor 

do λ observado (Tabela 2 e Figura 4d). 

Chrysophyllum gonocarpum apresentou sobrevivência acima de 60% para os 

menores indivíduos da população. A taxa de sobrevivência aumentou com o tamanho dos 

indivíduos, chegando a aproximadamente 90% aos 5 m de altura (Figura 2e). Em C. 

gonocarpum o crescimento é sensivelmente menor para os indivíduos de tamanho 

intermediário da população, apresentando melhor ajuste com a função quadrática (Figura 

3e). A taxa de crescimento médio em altura observada foi de 3,45±0,99 cm ano-1. A 

espécie apresentou baixo recrutamento de novos indivíduos (Tabela 1). A sobrevivência 

e o decrescimento foram os parâmetros demográficos que mais contribuíram para o valor 

do λ observado quando comparado às outras espécies estudadas (Tabela 2 e Figura 4e). 

Gallesia integrifolia apresentou baixa sobrevivência, cerca de 25%, para os 

menores indivíduos da população. A taxa de sobrevivência aumentou com o tamanho dos 

indivíduos, chegando a aproximadamente 95% aos 10 m de altura (Figura 2f). O 

crescimento em G. integrifolia apresenta melhor ajuste com a função linear (Figura 3f) e 

a taxa de crescimento médio em altura observada foi de 9,96±1,86 cm ano-1, o maior valor 

entre as espécies estudadas. A população recrutou 8,4 novos indivíduos por adulto no 

período (Tabela 1). O crescimento e a sobrevivência foram os parâmetros demográficos 

que mais contribuíram para o valor do λ observado (Tabela 2 e Figura 4f). 

A população de A. graveolens apresentou a menor taxa de sobrevivência para os 

menores indivíduos, porém, a sobrevivência aproximou-se de 100% para os indivíduos 

maiores que 1,0 m de altura (Figura 2g). Dos indivíduos que sobreviveram, 24,6% 

apresentaram quebra. Em A. graveolens o crescimento é sensivelmente menor para os 
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indivíduos de tamanho intermediário da população, apresentando melhor ajuste com a 

função quadrática (Figura 3g). A taxa de crescimento médio em altura observada foi de 

3,53±0,36 cm ano-1. A população apresentou alto recrutamento de novos indivíduos 

apesar do baixo número de indivíduos com tamanho reprodutivo (Tabela 1). O 

crescimento, decrescimento e a sobrevivência de indivíduos foram os parâmetros 

demográficos que mais contribuíram para o valor do λ (Tabela 2 e Figura 4g). 

Inga marginata apresentou sobrevivência de aproximadamente 70% para os 

menores indivíduos da população e de aproximadamente 85% para os maiores (Figura 

2h) e foi a população em que a sobrevivência dos indivíduos maiores (adultos) menos se 

aproximou de 100%. A mortalidade foi de 24,8% considerando os indivíduos de todos os 

tamanhos. Dos indivíduos que sobreviveram, 43,9% apresentaram quebra. Em I. 

marginata o crescimento é sensivelmente menor para os indivíduos de tamanho 

intermediário da população, apresentando melhor ajuste com a função quadrática (Figura 

3h). A taxa de crescimento médio em altura observada foi de 4,38±0,35 cm ano-1, 

excluindo-se os indivíduos que quebraram. A população apresentou alto recrutamento de 

novos indivíduos apesar do baixo número de indivíduos com tamanho reprodutivo 

(Tabela 1). A sobrevivência foi a taxa vital que mais contribuiu para o valor do λ (Tabela 

2 e Figura 4h). O decrescimento também teve importante contribuição, mas em menor 

proporção (Tabela 2 e Figura 4h). 

 

Análise de perturbação prospectiva  

A sobrevivência dos indivíduos, principalmente maiores que 0,5 m de altura, 

apresentou altos valores de elasticidade para todas as espécies (Figura 5). A fecundidade 

apresentou valores positivos de elasticidade para todas as espécies, exceto A. graveolens 

e C. gonocarpum (Figura 5).  
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Figura 2. Probabilidade de sobrevivência dos indivíduos em cada uma das populações estudadas de 

espécies consideradas tardias (a-e) e iniciais (f-h) entre o tempo t (2010) e t+1 (2014). A curva (em 

vermelho) representa a taxa de sobrevivência de indivíduos em diferentes alturas. Os histogramas 

representam a frequência de indivíduos que sobreviveram (superior) e morreram (inferior) em diferentes 

classes de altura em uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, 

Brasil.  
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Figura 3. Relação da altura dos indivíduos no tempo t (2010) com a altura dos indivíduos no tempo t+1 

(2014) em cada uma das populações estudadas, de espécies consideradas tardias (a-e) e iniciais (f-h) em 

uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. 
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Tabela 2. Análise de perturbação retrospectiva (LTRE, life-table response experiments) para cada uma das 

populações estudadas de espécies consideradas tardias (Actinostemon concolor (A.c.), Campomanesia 

xanthocarpa (C.x.), Sorocea bonplandii (S.p.), Holocalyx balansae (H.b.) e Chrysophyllum gonocarpum 

(C.g.)) e iniciais (Gallesia integrifolia (G.i.), Astronium graveolens (A.g.) e Inga marginata (I.m.)) em uma 

área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. A tabela apresenta 

a contribuição das taxas vitais (sobrevivência, crescimento, decrescimento e fecundidade) nos valores da 

taxa finita de crescimento populacional (λ) de cada uma das espécies estudadas em relação à matriz média 

das oito espécies. A primeira coluna de cada taxa vital (Cont. LTRE) representa a contribuição média real 

no λ. A segunda coluna (Cont. LTRE (%)) de cada taxa vital representa a contribuição relativa dos valores 

absolutos (em módulo) no λ. 

 Sobrevivência  Crescimento  Decrescimento  Fecundidade 

 
Cont. 

LTRE 

Cont. 

LTRE 

(%) 

 
Cont. 

LTRE 

Cont. 

LTRE 

(%) 

 
Cont. 

LTRE 

Cont. 

LTRE 

(%) 

 
Cont. 

LTRE 

Cont. 

LTRE 

(%) 

A.c. 0,075 31.4  0,026 16.8  0,050 20.4  0,077 31.4 

C.x. 0,099 42.1  -0,029 16.2  0,055 23.6  -0,043 18.1 

S.b. 0,066 49.6  -0,029 18.3  0,015 11.0  -0,034 21.1 

H.b. -0,016 57.9  -0,015 15.1  0,011 8.9  -0,005 18.1 

C.g. -0,015 34.5  0,014 9.9  -0,059 37.5  -0,029 18.2 

G.i. -0,030 34.5  0,094 34.5  0,029 11.4  -0,054 19.6 

A.g. 0,064 27.8  -0,079 37.6  -0,070 28.5  -0,015 6.1 

I.m. -0,155 54.0  -0,020 7.2  -0,074 26.0  0,020 12.7 
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Figura 4. Resultados da análise de perturbação retrospectiva (LTRE, life-table response experiments). A 

figura apresenta a contribuição das taxas vitais (sobrevivência, crescimento, decrescimento e fecundidade) 

nos valores das taxas finitas de crescimento populacional (λ) de cada uma das populações estudadas, de 

espécies consideradas tardias (a-e) e iniciais (f-h) em relação à matriz média das oito espécies em uma área 

de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São Francisco, Paraná, Brasil. 
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Figura 5. Elasticidade para cada uma das populações estudadas de espécies consideradas tardias (a-e) e 

iniciais (f-h) entre o tempo t e t+1 em uma área de floresta em regeneração do Parque Estadual Mata São 

Francisco, Paraná, Brasil. A escala de diferentes tons de cinza até o preto indica um gradiente de magnitude 

da elasticidade. O gradiente de tons sobre a diagonal representa sobrevivência. Gradiente de tons no canto 

inferior direito representa a fecundidade.  
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DISCUSSÃO 

Os resultados demonstraram que as espécies estudadas apresentaram estratégias 

demográficas diferentes. Apesar da estabilidade populacional ter sido observada para a 

maioria das populações, os meios que levaram à estabilidade no período estudado foram 

diferentes para cada uma delas. A sobrevivência foi o parâmetro demográfico que mais 

contribuiu para a taxa finita de crescimento das populações (λ), seja positiva ou 

negativamente. A única espécie que apresentou λ maior que 1,0 foi Actinostemon 

concolor, espécie que germina, cresce e se reproduz no sub-bosque sombreado da floresta. 

Além disso, espécies características de início e de final de sucessão estão 

demograficamente estáveis na mesma área, indicando que a área é heterogênea, o que 

permite a coexistência de espécies com nichos tão diferentes. 

 

Estratégias demográficas das espécies 

Actinostemon concolor foi a única espécie que apresentou crescimento 

populacional no período estudado, resultado de uma combinação de alta sobrevivência 

em todos os tamanhos, crescimento de indivíduos entre 1,0 e 2,5 m de altura, alto número 

de indivíduos com tamanho reprodutivo, grande número de ingressantes na população e 

baixo decrescimento apesar do alto número de indivíduos com algum tipo de quebra. 

Actinostemon concolor é uma espécie de sub-bosque, tolerante à sombra e considerada 

característica de habitats climácicos. Em um fragmento de floresta estacional 

semidecidual distante cerca de 80 km da área estudada, Bianchini et al. (2013) 

encontraram populações de A. concolor com alta sobrevivência, porém, recrutamento e 

fecundidade baixos e consequentemente λ indicando estabilidade ou declínio 

populacional, porém, com alta densidade de indivíduos. A principal diferença entre as 

áreas estudadas por Bianchini et al. (2013) e a área do presente estudo é o histórico de 
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exploração. Enquanto a área estudada por Bianchini et al. (2013) não apresenta histórico 

de exploração antrópica, a área do presente estudo sofreu retirada seletiva não sustentável 

de madeira durante décadas e encontra-se em regeneração natural após mais de 20 anos 

de proteção. Os resultados indicam que o habitat heterogêneo e em processo avançado de 

regeneração favorece a espécie, propiciando alto crescimento e fecundidade. Algumas 

espécies de sub-bosque podem se beneficiar de alterações no habitat que levem a um 

aumento moderado de luz e diminuição na competição causando aumento no crescimento 

dos indivíduos e na fecundidade (Batista & Platt 2003, Pearcy 1983). O crescimento 

populacional dessas espécies pode estar associado ao estádio avançado de regeneração da 

floresta, ou seja, um longo período após o habitat ter sido modificado (Primack & Lee 

1991).  

Danos mecânicos em indivíduos que ocupam o sub-bosque são frequentes em 

florestas modificadas pelo homem, devido principalmente à queda de galhos de árvores 

do dossel (Brown & Lugo 1990). Observamos que A. concolor apresenta grande 

resistência a quebras, inclusive para indivíduos menores que 2,5 m de altura, ou seja, 

enquanto a maioria das espécies tem alta mortalidade de indivíduos pequenos após danos 

mecânicos, os indivíduos de A. concolor sobrevivem. O mesmo foi observado para os 

indivíduos de S. bonplandii e C. xanthocarpa. Muitos indivíduos pequenos dessas 

espécies foram encontrados com ramos quebrados decorrentes da queda de galhos do 

dossel, mas sobreviveram. Os indivíduos das populações de A. concolor, S. bonplandii e 

C. xanthocarpa apresentam maior incremento em espessura do caule, maior número de 

folhas, copas mais largas e profundas e ramos mais longos quando comparado com outras 

espécies estudadas (Batista et al. 2014, Haddad et al. 2016, Pimenta 1998), o que indica 

maior fator de segurança, ou seja, são menos suscetíveis à quebras, contribuindo para a 

sobrevivência dos indivíduos. A capacidade dessas espécies se desenvolverem em 
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ambientes sombreados contribui para a sobrevivência nas condições de pouca luz do sub-

bosque. Dessas espécies, somente C. xanthocarpa não permanece todo seu ciclo de vida 

no sub-bosque da floresta. 

Apesar de S. bonplandii e C. xanthocarpa terem sobrevivência alta e 

decrescimento baixo, similares à A. concolor, a fecundidade e o crescimento foram 

baixos. Ambas espécies podem ter a estratégia de vida baseada em um trade-off 

sobrevivência/crescimento e reprodução (Gilbert et al. 2006, Petit & Hampe 2006) e estão 

em equilíbrio demográfico na área e período estudados. Algumas espécies investem a 

energia em mecanismos de sobrevivência (resistência) em detrimento do investimento em 

crescimento e reprodução, e podem obter sucesso competitivo utilizando-se dessa 

estratégia (Bianchini et al. 2013, Gilbert et al. 2006). Das oito espécies estudadas, C. 

xanthocarpa e S. bonplandii apresentaram estratégias demográficas mais parecidas, 

sendo a principal diferença o decrescimento, que teve maior contribuição relativa no λ de 

C. xanthocarpa.  

Gallesia integrifolia apresentou estratégia demográfica oposta à C. xanthocarpa 

e S. bonplandii, pois a espécie teve a maior taxa de crescimento dos indivíduos entre as 

espécies estudadas (9,96±1,86 cm ano-1), e grande contribuição do crescimento para o 

valor do λ. Em contrapartida, a sobrevivência para indivíduos menores que 3,0 m de altura 

foi extremamente baixa e contribuiu negativamente no λ. As sementes de G. integrifolia 

germinam independentemente da temperatura, qualidade de luz e níveis de umidade, 

portanto, são capazes de germinar tanto sob o dossel como em clareiras (Barros et al. 

2005). Porém, os indivíduos pequenos têm o pico de desenvolvimento inicial em 

condições de luz de uma clareira florestal de porte médio (Demuner et al. 2004) e ficam 

sobre condição de estresse em ambientes de denso sombreamento, limitando o 

desenvolvimento (Feijó et al. 2009). Indivíduos de espécies que necessitam de grande 
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demanda de luz geralmente apresentam altas taxas de crescimento em condições 

favoráveis, ao mesmo tempo em que morrem rapidamente quando estão sobre denso 

sombreamento (Wright et al. 2003), o que pode explicar o alto crescimento e mortalidade 

de G. integrifolia na área estudada, um habitat heterogêneo e em processo avançado de 

regeneração, combinando clareiras e sombreamento denso. 

Holocalyx balansae foi a espécie em que a sobrevivência teve a maior 

contribuição relativa no valor do λ. A contribuição da sobrevivência foi negativa para 

indivíduos menores que 3 m de altura (mas principalmente para os menores que 1 m de 

altura) e positiva para os maiores. A população de H. balansae apresenta muitos 

indivíduos regenerantes com alta taxa de mortalidade. A espécie apresenta grande 

produção de sementes, alta taxa de germinação (Felippi et al. 2014) e mortalidade maior 

para indivíduos entre 0,10 e 0,30 m de altura, características comuns em espécies r 

estrategistas ou iniciais (Pianka 1970, Swaine & Whitmore 1988), similar ao observado 

para G. integrifolia. Porém, a alta sobrevivência de indivíduos maiores, longevidade, 

tolerância à sombra e desenvolvimento em habitas em estádio avançado de sucessão são 

característicos de espécies k estrategistas e tardias (Pianka 1970, Swaine & Whitmore 

1988), similar ao observado para C. xanthocarpa e para Aspidosperma polyneuron 

Müll.Arg. (ver capítulo 1). Vários estudos têm relatado que algumas espécies arbóreas 

tropicais mudam as características de história de vida ao longo da ontogenia (Clark & 

Clark 1992, 1999, Poorter et al. 2005), enquanto outros relatam uma consistência nas 

estratégias ao longo do ciclo de vida (Wright et al. 2003). Mudanças nas estratégias 

demográficas ao longo do ciclo de vida amplificam a dimensão do nicho ecológico, 

contribuindo para a coexistência de espécies (Gilbert et al. 2006). Ao mesmo tempo, torna 

mais difícil caracterizar as estratégias de história de vida das espécies e entender seus 

papéis na dinâmica da floresta (Gilbert et al. 2006). 
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As únicas espécies estudadas em que a sobrevivência não foi o parâmetro 

demográfico que mais contribuiu no valor do λ foram C. gonocarpum e A. graveolens. A 

sobrevivência foi importante para ambas as espécies, porém, o baixo crescimento de 

indivíduos maiores que 0,50 m em A. graveolens e o alto decrescimento de A. graveolens 

e C. gonocarpum tiveram maior influência no valor do λ para essas populações.  

Segundo Batista et al. (2014), C. gonocarpum, H. balansae e I. marginata 

apresentam caule e copa esbeltos quando comparados a espécies como A. concolor e S. 

bonplandii, o que indica menor fator de segurança e consequentemente menor resistência 

à quebras, o mesmo acontece para os indivíduos de A. graveolens (Franci et al. 2016, 

Pavanelli et al. 2011), ou seja, indivíduos dessas espécies estão mais sujeitos a quebrar e 

diminuir, ou morrer após danos mecânicos. O alto decrescimento é concomitante com a 

baixa sobrevivência em C. gonocarpum e com alta sobrevivência (exceto plântulas) em 

A. graveolens. 

A suscetibilidade a danos mecânicos pode ser uma das causas de I. marginata ser 

a única espécie estudada que não apresentou crescimento populacional (considerando o 

intervalo de confiança). Segundo Rodrigues et al. (dados não publicados), trabalhando na 

mesma área, no mesmo período e com os mesmos indivíduos do presente estudo, I. 

marginata apresentou o caule com menor fator de segurança, ou seja, os indivíduos da 

espécie estão muito suscetíveis à quebras, inclusive os adultos. No período estudado 

24,8% dos indivíduos de I. marginata morreram e outros 35,3% quebraram, mas 

sobreviveram. O comportamento demográfico de I. marginata foi o oposto de A. 

concolor, com uma combinação de baixa sobrevivência, alto decrescimento e baixo 

crescimento dos indivíduos. A alta fecundidade impediu que a espécie apresentasse 

declínio populacional.  
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Esperávamos que as espécies de início de sucessão (iniciais – G. integrifolia, A. 

graveolens e I. marginata) apresentassem declínio populacional, e as populações 

favorecidas em habitats sombreados (tardias – A. concolor, C. xanthocarpa, S. 

bonplandii, H. balansae, C. gonocarpum) apresentassem crescimento populacional, por 

se tratar de uma área florestal em regeneração. Porém, a hipótese não se confirmou. Não 

observamos um padrão na taxa finita de crescimento populacional em relação aos grupos 

de espécies. Esperávamos que a sobrevivência fosse o parâmetro demográfico com maior 

contribuição para os valores do λ, o que foi confirmado. Porém, não observamos os 

mesmos padrões de sobrevivência, crescimento, decrescimento ou fecundidade entre as 

espécies do mesmo grupo. Cada espécie apresentou uma estratégia demográfica singular, 

evidenciando que apesar de compartilharem algumas características, como, por exemplo, 

a tolerância ou intolerância à sombra, existem outras características que são diferentes, 

fazendo com que cada espécie seja ecologicamente distinta. Isso não indica que classificar 

espécies em grupos ou guildas não seja importante. Pelo contrário, esse tipo de 

simplificação é necessário para facilitar a comunicação, revelar padrões gerais e fazer 

previsões sobre processos ecológicos (Swaine & Whitmore 1988). 

As populações de S. bonplandii, C. xanthocarpa, G. integrifolia, H. balansae, C. 

gonocarpum, A. graveolens e I. marginata apresentaram estabilidade no crescimento 

populacional independentemente da estratégia, indicando que diferentes comportamentos 

demográficos podem levar ao mesmo resultado, permitindo a estabilidade demográfica e 

a coexistência de populações. A coexistência de muitas espécies em comunidades de 

plantas é difícil de explicar, pois, a princípio, todas as plantas competem pelos mesmos 

recursos, água, luz, CO2 e nutrientes do solo (Barot & Gignoux 2004). O modo como 

cada espécie se relaciona com esses recursos pode definir a sua sobrevivência ou 

exclusão. Segundo Barot e Gignoux (2004), as plantas podem coexistir apenas pela 
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exploração de diferentes porções de tempo e espaço, o que pode ser considerado como 

janelas de recrutamento espaço-temporais, ou seja, cada espécie é a melhor competidora 

sobre uma fração de espaço disponível em determinado período. As combinações de 

características ecológicas de cada espécie permitem que cada população responda com 

um conjunto único de estratégias demográficas frente às condições heterogêneas e 

dinâmicas dos habitats. Esse estudo contribui para o entendimento das estratégias 

demográficas que têm consequências para a coexistência de espécies e manutenção da 

diversidade em habitats cada vez mais comuns como as florestas modificadas pelo 

homem. 

 

Implicações para a conservação das espécies 

Os resultados indicaram que a sobrevivência de indivíduos a partir de 0,5 m de 

altura até os adultos reprodutivos e, em menor intensidade, a fecundidade para a maioria 

das espécies são críticos para a manutenção dessas populações. Alterações futuras nessas 

variáveis demográficas podem ter impacto significativo no λ e, portanto, necessitam ser 

foco nas estratégias de conservação dessas espécies na área estudada. As taxas vitais mais 

críticas para a manutenção de populações de ciclo de vida longo, como a maioria das 

espécies arbóreas, geralmente são aquelas que descrevem a sobrevivência de estádios 

ontogenéticos maiores (Bruna et al. 2009, Franco & Silvertown 2004, Portela et al. 2010). 

Consequentemente, a melhor maneira de aumentar a probabilidade de persistência dessas 

populações é proteger indivíduos maiores, muitas vezes reprodutivos (Bruna et al. 2009). 

Os resultados são consistentes com esta conclusão. Mas para as espécies estudadas, a 

sobrevivência de indivíduos de quase todos os tamanhos é crítica para a manutenção 

dessas populações nessa área, inclusive indivíduos jovens. A fecundidade apresenta os 

menores valores de elasticidade na maioria dos estudos populacionais de espécies 
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arbóreas (Bruna et al. 2009), diferentemente do observado no presente estudo. Garantir a 

sobrevivência de jovens até adultos reprodutivos e, em menor intensidade, a fecundidade 

para a maioria das espécies é essencial para a manutenção dessas populações na área 

estudada. Dessa forma, a manutenção da proteção dessa área contra impactos antrópicos 

é determinante para que essas populações se mantenham. 
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