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Estudos de dinâmica populacional podem contribuir na classificação das espécies em grupos ecológicos. O 

presente estudo teve como objetivo descrever a dinâmica populacional de 12 espécies arbóreas de diferentes 

grupos ecológicos e verificar se espécies com diferentes capacidades de tolerância à sombra diferem quanto 

à taxa de mortalidade, taxa de recrutamento e ao crescimento em altura e diâmetro. A área de estudo 

localiza-se na região sul do estado de São Paulo, município de Sete Barras, no interior do Parque Estadual 

de Carlos Botelho, em uma parcela permanente de 10 ha. Sorteamos 25 subparcelas de 20 x 20 m, onde 

foram realizadas duas amostragens dos indivíduos com altura ≥ 3 cm. A taxa de mortalidade foi menor para 

as espécies clímax de subosque, e apenas duas espécies deste grupo apresentaram incremento populacional, 

Inga marginata (0,04) e Rudgea jasminoides (0,05), já as espécies secundárias iniciais e de dossel 

apresentaram um contínuo de respostas. A taxa de recrutamento e o crescimento em altura e diâmetro não 

diferiram entre as espécies com diferentes níveis de tolerância à sombra. 
Palavras-chave: dinâmica de populações, grupos ecológicos, tolerância à sombra 

 

Population dynamics studies can contribute to the classification of species in ecological groups. The present 

study aimed to describe the population dynamics of 12 tree species from different ecological groups and to 

verify if species with different shade tolerance capacities differ in terms of mortality rate, recruitment rate 

and growth in height and diameter. The study area is located in the southern region of the state of São Paulo, 

in the municipality of Sete Barras, within the Carlos Botelho State Park, inside a permanent plot of 10 ha. 

The study area is located in the Carlos Botelho State Park, inside a permanent plot of 10 ha. We sampled 

25 subplots of 20 x 20 m, where two samples were taken from individuals with height  ≥ 3 cm. The mortality 

rate was lower for the understory climax species, and only two species of this group presented a population 

increase, Inga marginata (0.04) and Rudgea jasminoides (0.05), while the initial and canopy secondary 

species presented a continuous of responses. The recruitment rate and growth in height and diameter did 

not differ between species with different levels of shadow tolerance. 
Keywords: population dynamics, ecological groups, shade-tolerance 

1. INTRODUÇÃO 

Estudos de dinâmica populacional que contemplam plântulas e plantas jovens são escassos [1, 

2], apesar da importante influência dos indivíduos jovens na dinâmica populacional das espécies 

arbóreas de florestas tropicais [3]. Como regra geral, plantas em fases iniciais de 

desenvolvimento, e destas as de menor tamanho, têm taxa de mortalidade muito mais alta do que 

as plantas em fases maduras ou de maior tamanho [4,5]. 

Variações intra e interespecíficas nas taxas de crescimento, mortalidade e recrutamento são 

comuns nas florestas tropicais [2]. Essa variação exerce forte influência na estrutura e composição 

dessas florestas [6]. Embora alguns estudos sobre a dinâmica de comunidades arbóreas não 
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mostrem uma clara relação de dependência entre tamanho e taxa de mortalidade [7], outros, mais 

recentes, apontam diferenças significativas entre grupos de espécies pertencentes a diferentes 

estratos da floresta [5, 8, 9]. 

Grupos de espécies definidos com base no grau de tolerância à sombra podem indicar 

diferenças na autoecologia das espécies que apareceriam em resposta a um gradiente de luz 

dinâmico [10]. Tais grupos podem diferir entre si de acordo com taxas de crescimento máximo, 

longevidade, recrutamento e sobrevivência, assim como na sua arquitetura e capacidade 

fotossintética [10, 11, 12].  

Segundo alguns estudos realizados em florestas tropicais conservadas, espécies secundárias 

iniciais apresentariam altas taxas de mortalidade e recrutamento e, espécies clímax de dossel 

baixas taxas mortalidade e recrutamento [5]. No entanto, ambas apresentariam um investimento 

em crescimento (principalmente em altura) antes de atingir a maturidade. Já as espécies clímax 

de subosque apresentariam baixas taxas de mortalidade, recrutamento e crescimento e formariam 

o único grupo composto por espécies capazes de se reproduzir sob condições de sombra [8, 10, 

13]. 

Dentro desta perspectiva, o presente estudo teve como objetivo analisar a dinâmica 

populacional de 12 espécies arbóreas com diferentes graus de tolerância à sombra (secundárias 

iniciais, clímax de dossel e clímax de subosque) em um trecho da Floresta Ombrófila Densa 

Submontana. E testar a hipótese de que as taxas de mortalidade, recrutamento e crescimento em 

altura e diâmetro, diferem entre espécies com diferentes capacidades de tolerância à sombra. 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

 

A área do estudo localiza-se no município de Sete Barras, região sul do estado de São Paulo, 

sobre a vertente atlântica da Serra de Paranapiacaba, no interior do Parque Estadual de Carlos 

Botelho (PECB) (24°00’ a 24°15’S, 47°45’ a 48°10’W). Nessa área a vegetação é classificada 

como Floresta Ombrófila Densa Submontana (cota de 300 m) [14]. Localiza-se na unidade 

geomorfológica conhecida como Planalto de Guapiara, apresenta clima quente úmido sem 

estiagem, classificada como Cfa segundo o sistema de Köppen (1948) [15], com temperaturas 

inferiores a 18 °C no mês mais frio e superiores a 22 °C no mês mais quente. A área é 

caracterizada, predominantemente, por períodos de excedente hídrico, com precipitação média 

anual de 1582 mm, concentrando-se nos meses de outubro a março [16]. 

O estudo foi conduzido no interior de uma parcela permanente de 10 ha, em uma área contínua 

de 320 x 320 m (10,24 ha), subdividida em 256 subparcelas de 20 x 20 m (400 m2). Para este 

estudo, foram sorteadas 25 subparcelas, dentre as 256 dos 10 ha da Parcela Permanente, 

totalizando 1 ha de área amostral. Para o sorteio das subparcelas foram consideradas apenas 

aquelas sobre o solo Cambissolo Háplico Tb distrofico latossólico, em decorrência da sua 

predominância na parcela, já que os demais solos encontrados na parcela restringem-se a 

pequenas manchas [17]. 

Nas subparcelas sorteadas prevaleceram as situações de subosque e pequenas clareiras, e entre 

essas situações não são encontradas diferenças significativas de luminosidade [18]. Segundo Lima 

(2005) [19], clareiras pequenas se formam em consequência da queda de emaranhados de lianas 

e/ou cipós, da queda de galhos ou da desintegração gradual da copa de uma árvore morta em pé. 

Geralmente, a queda isolada de árvores não gera distúrbios, estes ocorrem comumente a partir de 

deslizamentos em encostas, furacões, ou mesmo a queda associada de várias árvores [20]. No 

período anterior e durante o estudo não foram observados distúrbios nas subparcelas sorteadas ou 

próximas a elas. 

Selecionamos 12 espécies classificadas em três grupos ecológicos, segundo Brancalion et al. 

(2015) [21], com base na tolerância à sombra: i) secundárias iniciais, ii) clímax de dossel e iii) 

clímax de subosque (Tabela 1). A escolha das espécies baseou-se no levantamento 

fitossociológico realizado na parcela permanente do PECB [16]. Os critérios utilizados para a 
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escolha das espécies foram abundância, facilidade de identificação em todos os estádios de 

desenvolvimento e por serem representantes dos grupos ecológicos propostos. 

Para o enquadramento das espécies nos grupos ecológicos foram consultadas as características 

ecológicas e biológicas de cada espécie em diferentes fontes bibliográficas e observações de 

campo (Tabela 1). Nos casos em que ocorreu discordância entre os diversos autores ou ausência 

de informações sobre a classificação sucessional, prevaleceram as observações de campo. 
 

Tabela 1. Espécies selecionadas para o estudo da dinâmica populacional no Parque Estadual de 

Carlos Botelho, Sete Barras, SP, com a classificação sucessional e as referências de cada classificação. 

A classificação final foi baseada nas categorias definidas por Brancalion et al (2015). 

Espécie 
Classificação 

sucessional 
Referência Classificação final 

Alseis floribunda Schott Secundária [22] Secundária inicial 

Bathysa australis (A.St.-Hill.) 

K.Schum. 
Secundária inicial [23] 

Secundária inicial 

Handroanthus serratifolius (Vah) 

S.Grose 
Secundária inicial [24] 

Secundária inicial 

Myrsine hermogenesii (Jung-Mend. & 

Bernacci) M.F.Freitas & Kin.-Gouv.) 
Secundária inicial [22] 

Secundária inicial 

Chrysophyllum viride Mart. & Eichler Típica de dossel [25] Clímax de dossel  

Quiina glazovii Engl. Secundária tardia [26] Clímax de dossel 

Tetrastylidium grandifolium (Baill.) 

Sleumer 
Típica de dossel [27] 

Clímax de dossel 

Eugenia expansa Spring ex Mart. Clímax [28] Clímax de subosque 

Garcinia gardneriana (Planch. & 

Triana) Zappi 

Tolerante à sombra 

de subosque 
[29] 

Clímax de subosque 

Guapira opposita (Vell.) Reitz Tolerante à sombra [28] Clímax de subosque 

Inga marginata Willd. Tolerante à sombra [28] Clímax de subosque 

Rudgea jasminoides (Cham.) 

Müll.Arg. 
Tolerante à sombra [28] 

Clímax de subosque 

 

 Nestas unidades amostrais todos os indivíduos das espécies selecionadas, com altura > 3 cm, 

foram marcados com fita plástica numerada e tiveram registrado altura, utilizando-se um metro 

duplo para os indivíduos menores que 2 m e uma régua telescópica para os indivíduos maiores 

que 2 m; e o diâmetro do caule no nível do solo (DAS), utilizando um paquímetro (precisão de 

0,1 mm) ou uma fita métrica para medir o perímetro, no caso de indivíduos de maior diâmetro. 

Para a avaliação da dinâmica populacional foram realizadas duas amostragens: a primeira de 

outubro a dezembro de 2004 e a segunda na mesma época em 2005. 

 

Análise dos dados  
 

 Os indivíduos de cada espécie foram divididos em classes de tamanho com base em diâmetros 

e alturas. O mesmo número de classes foi utilizado para todas as espécies. A divisão das classes 

foi realizada levando-se em consideração a amplitude de tamanho dos indivíduos, para possibilitar 

a comparação entre as espécies. Todos os indivíduos foram divididos em cinco classes de 

tamanho, com intervalos variáveis, dependendo da amplitude dos dados. 

Foi calculada a taxa de mortalidade a partir do modelo exponencial contínuo [30], segundo o 

qual: me = -ln((Nt – M)/Nt)/∆t; onde me é a taxa de mortalidade anual da população, Nt é o número 

de indivíduos no início do período em questão, M é o número de indivíduos que morreram e ∆t o 

intervalo de tempo decorrido entre as duas amostragens. 

As taxas anuais de ingresso (i) também seguiram o modelo exponencial, sendo calculadas a 

partir da fórmula: i =ln((Nt + I)/Nt)/ ∆t;onde I é o número de indivíduos que atingiu o diâmetro 

ou altura mínimo de cada classe de tamanho no período. 
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Para verificar se houve balanceamento das taxas de mortalidade e recrutamento em cada classe 

de diâmetro e altura de cada espécie, foi calculada a taxa de incremento anual (r) a partir da 

seguinte fórmula: r = ln((Nt+∆t)/Nt)/∆t; onde Nt+∆t é o número de indivíduos no final do período. 

Valores de r = 0 indicam estabilidade populacional, valores r > 0 indicam aumento da população 

e de r < 0 indicam declínio populacional.  

Os valores de crescimento em altura e diâmetro no nível do solo (DAS) de cada indivíduo 

foram obtidos a partir do cálculo da diferença entre o valor medido na primeira e na segunda 

amostragem, dividido pelo período de tempo entre as duas medições, em anos (t = 1). Para estes 

cálculos foram desconsiderados os indivíduos mortos e recrutados na segunda amostragem. 

Mesmo após a transformação dos dados, as taxas de crescimento não apresentaram 

distribuição normal e homogeneidade de variâncias, motivo pelo qual foi empregado aos dados 

originais a Análise de Variância não paramétrica de Kruskal-Wallis, seguida pelo teste não 

paramétrico de comparações múltiplas de Dunn, para comparar as taxas de crescimento entre 

espécies e entre classes de tamanho. As referidas análises foram realizadas com nível de 

significância de 1% utilizando-se o software “R” versão 3.3.1 [31]. 

3. RESULTADOS 

Foram amostrados na primeira medição 5.663 indivíduos e na segunda 5.410 indivíduos. A 

maioria das espécies manteve a mesma posição em número de indivíduos nos dois anos avaliados 

(Tabela 2). 

 
Tabela 2. Número total de indivíduos medidos em 2004 e 2005, número de indivíduos mortos e 

recrutados em 2005, taxa anual de mortalidade, recrutamento e incremento populacional total das 

espécies estudadas no Parque Estadual de Carlos Botelho, SP, Brasil. Nt: número inicial de indivíduos 

em 2004, Nt+1: número final de indivíduos em 2005, M: número de indivíduos mortos, R: número de 

indivíduos recrutados, me: taxa anual de mortalidade, I: taxa anual de ingresso, r: incremento 

populacional. 
Espécies Nt Nt+1 M R me I r 

Secundárias iniciais        

Alseis floribunda 97 91 8 2 0,086 0,020 -0,064 

Bathysa australis 129 124 8 3 0,064 0,023 -0,040 

Handroanthus serratifolius 99 96 4 1 0,041 0,010 -0,031 

Myrsine hermogenesii 468 467 84 83 0,198 0,163 -0,002 

Clímax de dossel        

Chrysophyllum viride 134 113 23 2 0,188 0,015 -0,170 

Quiina glaziovii 134 127 7 0 0,054 0,000 -0,054 

Tetrastylidium grandifolium 1732 1529 333 130 0,214 0,072 -0,125 

Clímax de sobosque        

Eugenia expansa 337 324 14 1 0,042 0,003 -0,039 

Garcinia gardneriana 525 514 10 1 0,019 0,002 -0,021 

Guapira opposita 988 957 53 22 0,055 0,022 -0,032 

Inga marginata 377 393 44 60 0,124 0,148 0,042 

Rudgea jasminoides 643 675 17 49 0,027 0,073 0,049 
 

 

O recrutamento foi maior para Myrsine hermogenesii (16,3%.ano-1), Inga marginata 

(14,8%.ano-1) e Rudgea jasminoides (7,3%.ano-1); enquanto as menores taxas de recrutamento 

foram de Quiina glaziovii (0%.ano-1) e Garcinia gardneriana (0,2%.ano-1). Considerando o 

recrutamento, não foi observado um padrão entre as espécies do mesmo grupo ecológico (Tabela 

2). 

As espécies com as maiores taxas de mortalidade foram Tetrastylidum grandifolium 

(21,4%.ano-1), Myrsine hermogenesii (19,8%.ano-1) e Chrysophyllum viride (18,8%.ano-1). A taxa 

de mortalidade foi inferior a 6% para a maioria das espécies clímax de subosque, exceto Inga 
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marginata (12,4%.ano-1). Para os demais grupos ecológicos não foi observado um padrão (Tabela 

2). A mortalidade se concentrou na menor classe de tamanho para todas as espécies e diminuiu a 

partir da segunda classe de tamanho, tanto para a altura quanto para o diâmetro. Considerando a 

altura, a partir da terceira classe de tamanho não foi observada mortalidade (Tabela 3). Já para o 

diâmetro, apenas Eugenia expansa e Rudgea jasminoides apresentaram mortalidade na segunda 

e terceira classes, respectivamente (Tabela 4). 
 

Tabela 3. Número total de indivíduos medidos em 2004 e 2005, número de indivíduos mortos e 

recrutados em 2005 e taxa anual de mortalidade, recrutamento e incremento populacional por classe de 

altura, no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. Nt: número inicial de indivíduos em 2004, Nt+1: 

número final de indivíduos em 2005, M: número de indivíduos mortos, R: número de indivíduos 

recrutados, Ing: número de indivíduos que mudaram de classe de tamanho, me: taxa anual de 

mortalidade, I: taxa anual de ingresso, r: incremento populacional. 
Classes de altura (cm) Nt Nt+1 M R Ing me I r 

Alseis floribunda         

5-194 86 79 8 2 0 0,098 0,052 -0,085 

>194-572 7 9 0 0 2 0,000 0,314 0,251 

>572-761 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>761-950 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Bathysa australis         

2-242 103 97 7 3 0 0,070 0,045 -0,060 

>242-482 11 11 1 0 1 0,095 0,226 0,000 

>482-721 9 9 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>721-961 4 4 0 0 1 0,000 0,402 0,000 

>961-1200 2 3 0 0 1 0,000 0,549 0,405 

Chrysophyllum viride         

9-510 121 98 23 2 0 0,211 0,040 -0,211 

>510-1007 5 7 1 0 2 0,223 0,389 0,336 

>1007-1505 6 4 0 0 0 0,000 0,000 -0,405 

>1505-2002 1 3 0 0 1 0,000 0,693 1,099 

>2002-2500 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Eugenia expansa         

7-186 241 225 12 1 0 0,051 0,023 -0,069 

>186-364 62 55 1 0 7 0,016 0,068 -0,120 

>364-543 27 35 1 0 11 0,038 0,135 0,260 

>543-721 6 8 0 0 2 0,000 0,347 0,288 

>721-900 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Garcinia gardneriana         

8-266 362 346 9 1 0 0,025 0,016 -0,045 

>266-525 94 88 3 0 12 0,032 0,050 -0,066 

>525-783 48 55 0 0 13 0,000 0,086 0,136 

>783-1042 14 18 0 0 4 0,000 0,206 0,251 

>1042-1300 7 7 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Guapira opposita         

3-282 794 756 52 21 4 0,068 0,008 -0,049 

>282-562 165 164 1 0 12 0,006 0,031 -0,006 

>562-841 19 26 0 0 8 0,000 0,173 0,314 

>841-1121 8 8 0 0 1 0,000 0,275 0,000 

>1121-1400 2 3 0 0 1 0,000 0,549 0,405 

Handroanthus serratifolius         

7-326 71 67 4 1 0 0,058 0,060 -0,058 

>326-644 12 12 0 0 2 0,000 0,220 0,000 

>644-963 10 11 0 0 1 0,000 0,240 0,095 

>963-1281 4 2 0 0 0 0,000 0,000 -0,693 
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Classes de altura (cm) Nt Nt+1 M R Ing me I r 

>1281-1600 2 4 0 0 2 0,000 0,693 0,693 

Inga marginata         

3-162 347 363 42 60 2 0,129 0,017 0,045 

>162-322 21 22 2 0 4 0,100 0,153 0,047 

>322-481 4 3 0 0 0 0,000 0,000 -0,288 

>481-641 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>641-800 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Quiina glaziovii         

9-267 107 99 6 0 0 0,058 0,044 -0,078 

>267-525 15 16 1 0 2 0,069 0,189 0,065 

>525-784 6 5 0 0 0 0,000 0,000 -0,182 

>784-1042 4 5 0 0 1 0,000 0,402 0,223 

>1042-1300 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Myrsine hermogenesii         

4-243 446 445 84 83 1 0,209 0,014 -0,002 

>243-482 8 8 0 0 1 0,000 0,275 0,000 

>482-722 9 8 0 0 0 0,000 0,000 -0,118 

>722-961 3 3 0 0 1 0,000 0,462 0,000 

>961-1200 2 3 0 0 1 0,000 0,549 0,405 

Rudgea jasminoides         

3-162 605 638 16 49 0 0,027 0,011 0,053 

>162-481 16 12 1 0 0 0,065 0,000 -0,288 

>481-641 15 15 0 0 3 0,000 0,193 0,000 

>641-800 7 10 0 0 3 0,000 0,329 0,357 

Tetrastylidium grandifolium         

5-404 1682 1464 333 130 0 0,221 0,004 -0,139 

>404-803 21 35 1 0 15 0,049 0,171 0,511 

>803-1202 20 20 0 0 1 0,000 0,152 0,000 

>1202-1601 8 6 0 0 1 0,000 0,275 -0,288 

>1601-2000 1 4 0 0 3 0,000 1,386 1,386 
 

 

Apenas duas espécies apresentaram incremento populacional, ambas clímax de subosque, Inga 

marginata, e Rudgea jasminoides (Tabela 2) O decréscimo populacional foi verificado para a 

totalidade das espécies clímax de dossel e secundárias iniciais, as espécies com as maiores taxas 

de decréscimo populacional foram Chrysophyllum viride e Tetrastylidium grandifolium (Tabela 

2). 

O crescimento em altura e diâmetro foi maior com o aumento da classe de tamanho para todas 

as espécies clímax de dossel e clímax de subosque; estes grupos apresentaram diferenças de 

crescimento entre a menor classe e as demais (Tabelas 5 e 6). Nestes casos, a média de 

crescimento foi maior nos indivíduos pertencentes às maiores classes de tamanho. As espécies 

secundárias iniciais, o crescimento em altura não diferiu entre as classes (Tabela 5), exceto 

Handroanthus serratifolius, já o crescimento em diâmetro, apenas Alseis floribunda não diferiu 

entre a menor classe de tamanho e as demais classes (Tabela 6). 
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Tabela 4. Número total de indivíduos medidos em 2004 e 2005, número de indivíduos mortos e 

recrutados em 2005 e taxa anual de mortalidade, recrutamento e incremento populacional por classe de 

diâmetro (DAS), no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. Nt: número inicial de indivíduos em 

2004, Nt+1: número final de indivíduos em 2005, M: número de indivíduos mortos, R: número de 

indivíduos recrutados, Ing: número de indivíduos que mudaram de classe de tamanho, me: taxa anual de 

mortalidade, I: taxa anual de ingresso, r: incremento populacional. 
Classes de DAS Nt Nt+1 M R Ing me I r 

Alseis floribunda         

0,1-3,6 84 78 8 2 0 0,100 0,053 -0,074 

>3,6-7,1 9 9 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>7,1-14,0 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>14,0-17,5 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Bathysa australis         

0,1-6,8 116 110 8 3 0 0,071 0,041 -0,053 

>6,8-13,5 4 5 0 0 1 0,000 0,402 0,223 

>13,5-20,3 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>20,3-27,0 2 1 0 0 0 0,000 0,000 -0,693 

>27,0-33,7 4 5 0 0 1 0,000 0,402 0,223 

Chrysophyllum viride         

0,1-17,3 125 104 8 3 0 0,066 0,039 -0,184 

>17,3-34,4 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>34,4-51,6 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>51,6-68,7 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>68,7-85,9 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Eugenia expansa         

0,1-2,8 274 262 13 1 1 0,049 0,020 -0,045 

>2,8-5,5 40 39 1 0 2 0,025 0,093 -0,025 

>5,5-8,3 14 14 0 0 1 0,000 0,193 0,000 

>8,3-11,0 5 5 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>11,0-13,7 4 4 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Garcinia gardneriana         

0,2-6,9 453 438 12 1 0 0,027 0,014 -0,034 

>6,9-13,6 46 47 0 0 4 0,000 0,085 0,022 

>13,6-20,3 23 24 0 0 3 0,000 0,142 0,043 

>20,3-27,0 2 4 0 0 2 0,000 0,693 0,693 

>27,0-33,7 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Guapira opposita         

0,2-8,8 910 874 53 22 2 0,060 0,008 -0,040 

>8,8-17,4 60 65 0 0 7 0,000 0,070 0,080 

>17,4-26,1 11 11 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>26,1-34,7 4 4 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>34,7-43,4 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Handroanthus serratifolius         

0,2-11,0 83 79 4 1 0 0,049 0,053 -0,049 

>11,0-21,8 11 12 0 0 1 0,000 0,226 0,087 

>21,8-32,5 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>32,5-43,3 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>43,3-54,1 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Inga marginata         

0,1-2,8 367 380 44 60 0 0,128 0,017 0,035 

>2,8-8,1 7 10 0 0 3 0,000 0,329 0,357 

>8,1-10,7 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>10,7-13,4 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 
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Classes de DAS Nt Nt+1 M R Ing me I r 

Quiina glaziovii         

0,4-9,0 125 117 7 0 0 0,058 0,000 -0,066 

>9,0-17,6 3 4 0 0 2 0,000 0,536 0,288 

>17,6-26,1 4 3 0 0 1 0,000 0,402 -0,288 

>26,1-34,7 1 2 0 0 0 0,000 0,000 0,693 

>34,7-43,3 1 1 0 0 2 0,000 1,099 0,000 

Myrsine hermogenesii         

0,1-6,1 456 454 84 83 0 0,204 0,014 -0,004 

>6,1-12,1 3 4 0 0 1 0,000 0,462 0,288 

>12,1-18,2 2 2 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>18,2-24,2 6 6 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>24,2-30,2 1 1 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

Rudgea jasminoides         

0,1-4,2 606 639 16 1 49 0,027 0,011 0,053 

>4,2-8,2 5 3 0 0 0 0,000 0,000 -0,511 

>8,2-12,3 15 15 1 0 2 0,069 0,189 0,000 

>12,3-16,3 15 14 0 0 1 0,000 0,185 -0,069 

>16,3-20,4 2 4 0 0 2 0,000 0,693 0,693 

Tetrastylidium grandifolium         

0,2-11,7 1693 1490 333 130 0 0,219 0,004 -0,128 

>11,7-23,2 18 18 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>23,3-34,6 14 14 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>34,6-46,1 4 4 0 0 0 0,000 0,000 0,000 

>46,1-57,6 3 3 0 0 0 0,000 0,000 0,000 
 

 

Tabela 5. Análise de variância não-paramétrica de Kruskal-Wallis e teste de comparações múltiplas de 

Dunn das taxas anuais de crescimento em altura (cm.ano-1) em diferentes classes de tamanho (altura, 

cm) das populações estudadas no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. No teste de comparações 

múltiplas, as classes de tamanho foram arranjadas em ordem crescente e numeradas, as classes citadas 

foram as que apresentaram diferenças significativas. 
Espécie Kruskal-Wallis (H); 

Probabilidade 

Teste de Dunn 

(classes de altura com 

diferenças significativas) 

Alseis floribunda H = 1,86; P = 0,1720 - 

Bathysa australis H= 10,06; P = 0,0394 - 

Chrysophyllum viride H = 16,88; P = 0,0007 1 e 4 

Eugenia expansa H = 49,59; P = 0,0000 1 e 2;  1 e 3; 1 e 4 

Garcina gardneriana H = 74,14; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 3; 1e 4; 1 e 5 

Guapira opposita H = 100,08; P = 0,0000 1  e 2 ; 1 e 3; 1 e 5 

Handroanthus serratifolius H = 24,69; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 3; 1 e 5 

Inga marginata H = 25,41; P = 0,0000 1  e 2;  1 e 4 

Quiina glaziovii H = 25,41; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 4 

Myrsine hermogenesii H = 10,32;  P = 0,0353 - 

Rudgea jasminoides H = 45,78; P = 0,0000 1 e 2;  1 e 3 

Tetrastylidium grandifolium H = 118,16; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 3; 1 e 4; 1 e 5 
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Tabela 6. Análise de variância não-paramétrica de Kruskal-Wallis e teste de comparações múltiplas de 

Dunn das taxas anuais de crescimento em diâmetro (cm.ano-1) em diferentes classes de tamanho das 

populações estudadas no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. No teste de comparações 

múltiplas, as classes de tamanho foram arranjadas em ordem crescente e numeradas, as classes citadas 

foram as que apresentaram diferenças significativas. 
Espécie Kruskal-Wallis (H); 

Probabilidade 

Teste de Dunn 

(classes de tamanho com 

diferenças significativas) 

Alseis floribunda H = 0,33; P = 0,5651 - 

Bathysa australis H= 25,26; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 5 

Chrysophyllum viride H = 12,16; P = 0,0023 1 e 3 

Eugenia expansa H = 40,52; P = 0,0000 1 e 2;  1 e 3 

Garcina gardneriana H = 139,98; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 3; 1e 4 

Guapira opposita H = 134,61; P = 0,0000 1  e 2 ; 1 e 3 

Handroanthus serratifolius H = 16,62; P = 0,0002 1 e 2; 1 e 4 

Inga marginata H = 11,51; P = 0,0007 1 e 2 

Quiina glaziovii H = 17,95; P = 0,0001 1 e 2; 1 e 3 

Myrsine hermogenesii H = 26,54;  P = 0,0000 1 e 2; 1 e 4 

Rudgea jasminoides H = 91,74; P = 0,0000 1 e 2;  1 e 3; 1 e 4; 1 e 5 

Tetrastylidium grandifolium H = 84,62; P = 0,0000 1 e 2; 1 e 3; 1 e 4; 1 e 5 

 

Embora na análise do crescimento médio em altura entre as diferentes classes de tamanho 

tenha sido possível distinguir as espécies do grupo das secundárias iniciais das demais, nenhum 

padrão ficou evidente na comparação do crescimento médio anual das espécies (Figuras 1 e 2). 

Tanto para o crescimento médio em altura quanto em diâmetro, nenhuma espécie esteve muito 

acima da média, mas o desvio padrão foi alto para todas as espécies, principalmente quanto ao 

crescimento em altura (Figuras 1 e 2). 
 

 
Figura 1. Média de crescimento anual (cm.ano-1) e desvio padrão da altura das populações 

estudadas no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. Af: Alseis floribunda, Ba: Bathysa australis, 

Cv: Chrysophyllum viride, Ee: Eugenia expansa, Gg: Garcinia gardneriana, Go: Guapira opposita, Hs: 

Handroanthus serratifolius, Im: Inga marginata, Qg: Quiina glaziovii, Mh: Myrsine hermogenesii, Rj: 

Rudgea jasminoides, Tg: Tetrastylidium grandifolium.  
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Figura 2. Média de crescimento anual (cm.ano-1) e desvio padrão do diâmetro no nível do solo 

das populações estudadas no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. Af: Alseis floribunda, Ba: 

Bathysa australis, Cv: Chrysophyllum viride, Ee: Eugenia expansa, Gg: Garcinia gardneriana, Go: 

Guapira opposita, Hs: Handroanthus serratifolius, Im: Inga marginata, Qg: Quiina glaziovii, Mh: 

Myrsine hermogenesii, Rj: Rudgea jasminoides, Tg: Tetrastylidium grandifolium.  
 

 

Dentre as espécies secundárias iniciais, Handroanthus serratifolius, apresentou o maior 

crescimento médio em altura e Myrsine hermogenesii o menor crescimento, M. hermogenesii 

diferiu de Bathysa autralis e H. serratifolius. O crescimento em altura não diferiu entre as espécies 

de dossel. Por outro lado, entre as espécies clímax de subosque foram encontradas diferenças 

significativas no crescimento em altura de Inga marginata que apresentou o menor crescimento 

médio e diferiu de Eugenia expansa, Garcinia gardneriana e Guapira opposita. As demais 

espécies clímax de subosque não diferiram quanto ao crescimento em altura (Tabela 7, Figura 1). 

 
Tabela 7. Análise de variância não-paramétrica de Kruskal-Wallis e teste de comparações 

múltiplas de Dunn das taxas anuais de crescimento em altura (cm.ano-1) entre as populações estudadas 

no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. As classes de tamanho foram arranjadas em ordem 

crescente e numeradas e indicadas as que apresentaram diferenças significativas. Af: Alseis floribunda, 

Ba: Bathysa australis, Cv: Chrysophyllum viride, Ee: Eugenia expansa, Gg: Garcinia gardneriana, Go: 

Guapira opposita, Hs: Handroanthus serratifolius, Im: Inga marginata, Qg: Quiina glaziovii, Mh: 

Myrsine hermogenesii, Rj: Rudgea jasminoides, Tg: Tetrastylidium grandifolium. 
 Ba Cv Ee Gg Go Im Qg Mh Rj Tg Hs 

Af ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns 

Ba - ns ns ns ns < 0,05 ns < 0,05 < 0,05 < 0,05 ns 

Cv - - ns ns ns ns ns < 0,05 ns ns ns 

Ee - - - ns ns < 0,05 ns < 0,05 ns < 0,05 ns 

Gg - - - - ns < 0,05 ns < 0,05 ns < 0,05 ns 

Go - - - - - < 0,05 ns < 0,05 ns < 0,05 ns 

Im - - - - - - ns ns < 0,05 ns ns 

Qg - - - - - - - < 0,05 ns ns ns 

Mh - - - - - - - - < 0,05 ns <0,05 

Rj - - - - - - - - - < 0,05 ns 

Tg - - - - - - - - - - ns 
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Considerando o incremento em diâmetro dentre as espécies secundárias iniciais o maior 

incremento foi de Bathysa australis que diferiu de Alseis floribunda e Myrsine hermogenesii. 

Entre as espécies clímax de dossel o maior valor foi de Quiina glaziovii que diferiu de 

Tetrastylidium grandifolium. Entre as espécies clímax de subosque, não ocorreu um padrão, 

algumas espécies diferiram, enquanto outras não. (Tabela 8, Figura 2). 
 

Tabela 8. Análise de variância não-paramétrica de Kruskal-Wallis e teste de comparações 

múltiplas de Dunn das taxas anuais de crescimento em diâmetro (cm.ano-1) entre as populações 

estudadas no Parque Estadual Carlos Botelho, SP, Brasil. Af: Alseis floribunda, Ba: Bathysa australis, 

Cv: Chrysophyllum viride, Ee: Eugenia expansa, Gg: Garcinia gardneriana, Go: Guapira opposita, Hs: 

Handroanthus serratifolius, Im: Inga marginata, Qg: Quiina glaziovii, Mh: Myrsine hermogenesii, Rj: 

Rudgea jasminoides, Tg: Tetrastylidium grandifolium. 
 Ba Cv Ee Gg Go Im Qg Mh Rj Tg Hs 

Af < 0,05 ns ns < 0,05 < 0,05 ns ns ns ns ns < 0,05 

Ba - ns ns ns ns < 0,05 ns < 0,05 < 0,05 < 0,05 ns 

Cv - - ns < 0,05 < 0,05 Ns ns ns ns ns ns 

Ee - - - < 0,05 < 0,05 < 0,05 ns < 0,05 ns < 0,05 ns 

Gg - - - - ns < 0,05 ns < 0,05 < 0,05 < 0,05 ns 

Go - - - - - < 0,05 ns < 0,05 < 0,05 < 0,05 ns 

Im - - - - - - < 0,05 ns ns ns < 0,05 

Qg - - - - - - - < 0,05 ns < 0,05 ns 

Mh - - - - - - - - ns ns <0,05 

Rj - - - - - - - - - < 0,05 < 0,05 

Tg - - - - - - - - - - < 0,05 
 

 

4. DISCUSSÃO 

A alta concentração de mortalidade na menor classe de tamanho obtida neste estudo segue o 

padrão esperado para espécies tropicais [4, 5, 31, 32]. As florestas tropicais maduras apresentam 

predominantemente em seu interior condições de pouca luminosidade [8], nestas circunstâncias é 

comum entre as espécies intolerantes à sombra taxas de mortalidade superiores a 10%, no presente 

estudo, dentre as secundárias iniciais, apenas Myrsine hermogenesii apresentou mortalidade 

superior a 10%, as demais espécies do referido grupo apresentaram taxas de mortalidade 

inferiores a 10%, no entanto, superiores ao recrutamento, resultando em decréscimo populacional.  

O grupo das espécies clímax de dossel apresentaram um gradiente de respostas, quanto a 

mortalidade e o recrutamento, decorrente da diversidade de estratégias presente neste grupo [33, 

34]. As espécies Chrysophyllum viride e Tetrastylidium grandifolium apresentaram altas taxas de 

mortalidade acompanhadas de altas taxas de recrutamento, já a população de Quiina glaziovii, se 

manteve praticamente estacionada, pois apresentou baixa mortalidade associada a ausência de 

recrutamento no período. 

As espécies clímax de subosque apresentaram as menores taxas de mortalidade. Em estudos 

realizados com espécies de subosque em florestas tropicais, tem sido comum encontrar, entre as 

espécies tolerantes à sombra, taxas de mortalidade próximas de 2% [35]. Taxas de sobrevivência 

superiores a 90% são relativamente altas, sugerindo o status de espécies não pioneiras ou 

tolerantes à sombra [35, 36], fortalecendo a classificação realizada a priori das referidas espécies. 

Dentre as espécies clímax de subosque, apenas I. marginata, apresentou alta taxa de mortalidade, 

no entanto a taxa de recrutamento no período também foi elevada, resultando no seu incremento 

populacional. 

Seguindo o padrão que tem sido observado em florestas tropicais, o recrutamento não foi 

suficiente para contrabalançar a mortalidade da maioria das espécies estudadas [4, 5]. As 

principais causas de morte em uma população de plântulas e indivíduos jovens, na maioria das 

vezes são dependentes da distância e densidade em relação às plantas matrizes, causadas ora pela 

presença de patógenos, herbívoros, alelopatia, ou ainda pela competição entre plântulas ou entre 

plântulas e indivíduos adultos [1]. Howe (1990) [37] apontou ainda a seca, a predação e sobretudo 
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a baixa disponibilidade de luz, como principais fatores que afetaram o recrutamento de Virola 

surinamensis Warb. em um estudo realizado no Panamá. 

A mortalidade foi maior do que o recrutamento para dez das doze espécies estudadas. Esse 

fato pode estar associado ao curto período analisado, que não possibilitou observar o período pós-

reprodutivo da maioria das espécies (Alseis floribunda, Chrysophyllum viride, Eugenia expansa, 

Garcinia gardneriana, Guapira opposita, Quiina glaziovii e Handroanthus serratifolius). Muitas 

espécies tropicais apresentam reprodução supra-anual, com intervalos irregulares [32]. Essa 

possível irregularidade somente é revelada após estudos de longa duração [1]. As causas 

implícitas deste fenômeno podem ser uma resposta às condições climáticas ou a estratégias 

reprodutivas [38]. 

Das espécies em que foi observado o período pós-reprodutivo, Bathysa australis, Inga 

marginata, Myrsine hermogenesii, Rudgea jasminoides e Tetrastylidium grandifolium, apenas 

duas apresentaram incremento populacional, I. marginata e R. jasminoides, ambas clímax de 

subosque. Para as espécies B. australis, M. hermogenesii e T. grandifolium a mortalidade foi 

superior ao recrutamento.  

O crescimento nulo, tanto em diâmetro, como em altura é uma característica de espécies de 

crescimento lento, tolerantes à sombra [7]. Plântulas e jovens de espécies típicas de subosque, sob 

condições de baixa luminosidade, destacam-se por apresentar habilidades para sobreviver nesses 

ambientes, frequentemente com baixo crescimento [39]. A ausência de incremento neste estádio 

reflete a capacidade dos indivíduos sobreviverem a longos períodos de supressão formando um 

banco de plântulas e indivíduos jovens [34, 40]. Taxas de crescimento nas florestas tropicais 

evidenciam uma considerável variação intra e interespecífica [2]. Em estudos demográficos, esta 

variação é frequentemente negligenciada ou considerada ao acaso [41]. A variação nas taxas de 

crescimento intraespecífica, entretanto, não é distribuída ao acaso, mas sim, consequência de 

características genéticas, associadas aos fatores ambientais que fazem com que algumas árvores 

apresentem melhor performance do que outras [42]. 

A importância relativa de diferentes componentes que contribuem para essa variação é difícil 

de investigar [38]. Muitos estudos em florestas tropicais revelam uma relação inversamente 

proporcional, sob baixa luminosidade, entre o crescimento e a tolerância à sombra [8, 43]. Neste 

estudo, o incremento em altura e diâmetro não pode ser relacionado com a tolerância à sombra, 

uma vez que apenas entre as espécies clímax de dossel não houve diferenças significativas, 

rejeitando-se, desta forma, a hipótese de que o crescimento em altura e diâmetro diferem entre as 

espécies com diferentes níveis de tolerância à sombra. Clark & Clark (2001) [2] concluíram, a 

partir de um estudo na Costa Rica, que 16 anos de medição foram insuficientes para determinar o 

padrão de crescimento das árvores, sendo necessárias medidas contínuas por mais anos.  

Outros aspectos que devem ser considerados são apontados por Dalling et al. (2001)[44], em 

um estudo realizado com Alseis backiana, preliminarmente classificada como pioneira, apresenta 

algumas características de espécies tolerantes à sombra, como a permanência de um grande 

número de jovens no subosque com baixa taxa de mortalidade, decorrente de adaptações 

fisiológicas e morfológicas, incluindo eficiente interceptação luminosa, não sobreposição de 

folhas, tolerância a danos físicos e alta capacidade de rebrota. A convergência desses resultados 

indica que a classificação em grupos ecológicos não avalia toda a extensão possível de 

combinações dos atributos ecológicos das plântulas e indivíduos jovens encontrados nas florestas 

tropicais. 

5. CONCLUSÕES 

O grupo das espécies clímax de subosque apresentaram baixas taxas de mortalidade e apenas 

este grupo exibiu espécies com incremento populacional, condizente com a resposta esperada para 

espécies tolerantes à sombra. Já as espécies secundárias iniciais e clímax de dossel evidenciaram 

um contínuo de respostas, quanto à mortalidade e o recrutamento, indicando que os referidos 

grupos podem ocultar diferenças inter e intraespecíficas, quanto à tolerância à sombra. 

Já o crescimento em altura e incremento em diâmetro não indicaram padrões para as espécies 

do mesmo grupo ou diferenças entre os mesmos. 
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