Capítulo 1. Introdução Geral
Revisão bibliográfica e contextualização das questões abordadas

Em síntese, a ecologia de populações investiga como e por que o número de indivíduos de uma população de determinado local muda ou mantém-se constante ao longo do tempo (Harper 1977, Silvertown 1987). Para tanto, um estudo da dinâmica populacional requer o acompanhamento dos seus indivíduos, pois cada indivíduo protagonizará os processos (nascimento, crescimento, desenvolvimento, deslocamento, reprodução e morte) que resultarão nas taxas demográficas (Caswell et al. 1996, Caswell 2001). Estas taxas, por sua vez, definirão o status populacional, pois a partir delas pode-se concluir se a população aumentará ou entrará em declínio, se persistirá ou se extinguirá, se irá se expandir ou se contrair, se apresentará flutuações ou permanecerá estável (Caswell et al. 1996). 

Populações nas quais os indivíduos diferem nas suas contribuições para as taxas demográficas são denominadas populações estruturadas (Morris and Doak 2002, Gotelli 2007). A maioria dos organismos estudados em biologia apresenta populações estruturadas, porém, nem sempre os pesquisadores dispõem de dados de campo compatíveis com esta estruturação, pois estes são mais dispendiosos de serem obtidos, tanto em termos de tempo, quanto de recursos (Morris and Doak 2002, Doak et al. 2005). Uma população pode ser estruturada por idade, estágio ou tamanho (Gotelli 2007). Além destas, outras formas de estruturação menos comuns podem ser reconhecidas, tais como a estruturação fisiológica (Roos 1996). 
As árvores são exemplos de populações estruturadas, pois nestas em geral os indivíduos maiores têm maiores probabilidades de sobrevivência e reprodução (Harper 1977). Para árvores, e para plantas de um modo geral, o mais coerente é adotar-se uma estruturação por tamanho, pois esta apresenta maior afinidade com as diferentes fases ontogenéticas experimentadas pelos indivíduos ao logo do seu ciclo de vida 
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(Harper 1977, Silvertown et al. 1993, Gotelli 2007)
.
Dentre os modelos de dinâmica populacional para populações estruturadas, os modelos matriciais são considerados ferramentas poderosas para analisarmos o ciclo de vida dos organismos e ligarmos o que acontece no nível do indivíduo com suas conseqüências demográficas (Caswell et al. 1996, Caswell 2001). Uma das principais vantagens dos modelos matriciais reside no fato de serem mais simples matematicamente e de fácil aplicação, dentre os modelos para populações estruturadas (Caswell et al. 1996). Além disso, por incorporarem a estrutura, fornecem um diagnóstico mais acurado das populações e permitem dessa forma que as ações em conservação sejam tomadas de forma mais objetiva e direcional (Morris and Doak 2002). As principais desvantagens são o emprego de classes discretas (de tamanho, idade ou estágio), o emprego de transições discretas no tempo (Caswell et al. 1996) e a necessidade tanto de uma maior variedade de dados quanto de um maior número (Morris and Doak 2002). Dessa forma, para que estes modelos sejam um bom descritor do ciclo de vida das populações estudadas, as classes empregadas devem refletir de fato processos ontogenéticos e o intervalo de tempo considerado deve fazer sentido em relação ao tempo de vida do organismo, o que na maior parte das vezes é difícil de definir e ser colocado em prática.  
O balanço entre as vantagens e desvantagens no emprego dos modelos matriciais, no entanto, é positivo, de modo que eles estão entre as ferramentas mais empregadas atualmente para análises de viabilidade populacional, tanto em plantas quanto em animais (Doak et al. 2005).  Análises de viabilidade populacional é a denominação dada a um conjunto de métodos empregados na análise de dados populacionais que faz a ligação entre seus resultados e modelos de crescimento e declínio populacionais. Os modelos matriciais fazem parte de um grupo de modelos de análise de viabilidade populacional demográfica (Morris and Doak 2002).  

Nos modelos matriciais, as taxas de natalidade, crescimento, mortalidade e reprodução, que descrevem o movimento dos indivíduos através do ciclo de vida e resumem, portanto, seu desempenho na população, são conjuntamente denominadas taxas vitais (Caswell 2001, Morris and Doak 2002). Algumas destas taxas vitais constituem diretamente entradas nas matrizes de transição, enquanto outras são parâmetros que têm influência direta no cálculo de entradas destas matrizes (Caswell 2000).
O emprego como análise de viabilidade populacional é dado por um dos principais produtos gerados pelos modelos matriciais, a estimativa da taxa intrínseca de crescimento populacional (λ), pois, a partir desta, define-se objetivamente se a população está crescendo (λ>1), decrescendo (λ<1) ou estável no tempo (λ=1) (Caswell 2001, Morris and Doak 2002). Além da taxa de crescimento, outro conjunto de análises com uma aplicação direta em conservação, e que é empregado na maioria dos trabalhos com modelos matriciais, são as análises de perturbação, consideradas atualmente uma ferramenta padrão em estudos demográficos (Caswell 2000). De um modo geral, as análises de perturbação, como o próprio termo sugere, respondem à questão de como parâmetros populacionais (principalmente o λ) respondem a mudanças nas taxas vitais 
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(Horvitz et al. 1996, Caswell 2000)
. Dessa forma, dependendo das questões que o pesquisador pretende responder, ele simula perturbações nas taxas vitais e prevê através destas análises como será a resposta em termos populacionais, uma ferramenta particularmente interessante, por exemplo, para se propor planos de manejo (Morris and Doak 2002). 
As análises de perturbação podem ser divididas em dois grupos: análises prospectivas as análises retrospectivas, de acordo com o tipo de manipulação que fazem no modelo e, conseqüentemente, com as questões que respondem (Caswell et al. 1996). As análises prospectivas (sensibilidades e elasticidades) respondem “como o λ mudaria em resposta a mudanças específicas em uma ou mais taxas vitais” (Caswell 2000), enquanto que as retrospectivas (experimentos de resposta de tabela de vida) analisam o λ calculado e “quantificam as contribuições de cada taxa vital para a variabilidade em λ” (Horvitz et al. 1996).
Através de análises de elasticidade, (Silvertown et al. 1993) compararam 66 espécies de plantas de hábitos variados com relação à fase do ciclo de vida de maior influência para λ. Os autores encontraram um padrão para as plantas arbóreas florestais, no qual as taxas de crescimento populacional dependem primariamente da sobrevivência de adultos estabelecidos. Este padrão corrobora outro estudo, segundo o qual em organismos de vida longa, crescimento indeterminado e reprodução tardia, o recrutamento, comparativamente à sobrevivência de indivíduos maiores, é menos importante para a definição da taxa de crescimento populacional (Gotelli 1991). Até o momento, a maioria dos estudos realizados com árvores e palmeiras florestais confirmou esta predição, exceto para uma árvore pioneira (Anexo 1). 
A busca por estes padrões tem implicações diretas na compreensão da dinâmica de florestas. Em florestas tropicais, diante da carência de dados sobre a dinâmica populacional das espécies arbóreas, as teorias geradas até o momento para explicar a elevada diversidade baseiam-se em padrões obtidos a partir de dados coletados para a comunidade, como é o caso da Teoria Neutra (Hubbell 2001) e das hipóteses sobre o nicho de regeneração (Grubb 1977). No entanto, à medida que os estudos de dinâmica populacional são gerados, os pressupostos destas teorias podem ser colocados à prova, emergindo, eventualmente, inconsistências. Nesse sentido, a dependência no nicho de regeneração (Grubb 1977) para o modelo conceitual de dinâmica de florestas é questionada (Batista et al. 1998), diante da baixa importância do recrutamento em comparação à sobrevivência de adultos das espécies arbóreas 
 ADDIN EN.CITE 

(Gotelli 1991, Silvertown et al. 1993, Batista et al. 1998)
, como mostra o Anexo 1. Além das árvores, este padrão está presente em espécies herbáceas de sub-bosque 
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(Horvitz and Schemske 1995, Bruna 2003)
, sugerindo que características associadas com a sobrevivência de indivíduos de grande porte de sub-bosque freqüentemente estejam sob alta pressão seletiva (Caswell 2001). 
Embora a resposta para a questão da contribuição das fases do ciclo de vida para λ em árvores mostre-se pouco variável até o momento (Anexo 1), a dinâmica de populações de plantas de ciclo de vida longo ainda é pouco estudada comparativamente ao número de espécies existentes. Na Floresta Atlântica, em particular, apenas 3 trabalhos empregando análises de viabilidade populacional (todos com palmeiras) foram encontrados (Anexo 1). 

A Floresta Atlântica apresenta um contexto de paisagem extremamente fragmentada e alterada, restando apenas 5% da cobertura original (Morellato and Haddad 2000). A maioria desta cobertura remanescente na verdade são florestas regeneradas (secundárias) em diferentes estádios sucessionais, sendo pouquíssimos remanescentes de floresta primária. Diante desta realidade, a importância das florestas secundárias para a conservação é evidente e cresce à medida que as florestas primárias sofrem com a pressão antrópica (Guariguata and Ostertag 2001). 
A heterogeneidade de habitats causada pelas variações no histórico de perturbação e no tempo de sucessão presente nas paisagens de Floresta Atlântica acrescenta maior complexidade aos estudos de dinâmica nestas florestas. Poucos trabalhos até o momento investigaram as relações entre as variações na estrutura e na dinâmica das populações e a heterogeneidade estrutural dos fragmentos florestais 
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(Souza and Martins 2004, Arroyo-Rodrigues et al. 2007)
. Na Floresta Atlântica um estudo encontrou variações na fase do ciclo de vida mais importante para λ conforme o estádio sucessional do fragmento estudado (Souza and Martins 2004) (Anexo 1). Em uma paisagem tropical com histórico semelhante ao da Floresta Atlântica, foram demonstradas as relações existentes entre a estrutura populacional de uma palmeira abundante com parâmetros estruturais da floresta e com métricas de ecologia da paisagem (Arroyo-Rodrigues et al. 2007). Estes trabalhos representam uma nova abordagem nos estudos que enfocam a dinâmica de populações e a fragmentação de florestas.

Por um longo período, os estudos sobre os efeitos da fragmentação alicerçaram-se nas predições fornecidas pela Teoria da Biogeografia de Ilhas, mas atualmente novas abordagens têm mostrado que esta teoria já é bastante simplista (Laurance 2008). Um exemplo são os trabalhos que relacionaram a riqueza ou o tamanho de populações à área do fragmento 
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(Laurance et al. 2002)
. Para a Floresta Atlântica já foi demonstrado que essa abordagem é insuficiente para elucidar os processos envolvidos (Santos et al. 2007). Em uma recente abordagem, foi demonstrado que os estudos em fragmentação diversificaram-se muito, incluindo áreas da Ecologia da Paisagem à Dinâmica de Metapopulações, da Conservação Genética às Análises de Viabilidade Populacional (Laurance 2008). 

Neste contexto, diversos trabalhos com árvores tropicais já demonstraram que os processos em nível populacional são alterados pela fragmentação, porém, os estudos em plantas de um modo geral focam os processos de recrutamento e fecundidade (Girao et al. 2007), mas pouco se sabe sobre os processos em termos de Análises de Viabilidade Populacional (Hobbs and Yates 2003). Além disso, conforme já comentado, a maioria dos estudos considera nessa avaliação o contraste fragmento versus floresta contínua, sem ponderar a heterogeneidade estrutural das florestas, que é uma questão particularmente relevante na Floresta Atlântica e em outras paisagens florestais tropicais com histórico semelhante.  
Dessa forma, um avanço no entendimento dos processos determinantes da dinâmica florestal na Floresta Atlântica depende diretamente da reformulação das abordagens vigentes, sendo ampliados os estudos com enfoque populacional e incorporadas as florestas secundárias e sua heterogeneidade. Nesse sentido, o presente estudo pretende determinar os principais mecanismos que regem a dinâmica populacional de espécies arbóreas comuns em florestas em distintos estádios sucessionais (ou graus de estruturação). Mais especificamente, pretende-se responder às seguintes questões:
1. Como a estrutura e a dinâmica de populações arbóreas comuns variam em florestas secundárias em diferentes estádios sucessionais/graus de estruturação?
Previsões:

Espécie de sub-bosque (umbrófila): 

· Maior crescimento populacional (λ>1) quanto mais estruturada a floresta.
· Relação negativa do recrutamento com a abertura do dossel.
Espécie de sub-dossel/dossel (secundária inicial a umbrófila):

· Maior crescimento populacional (λ>1) quanto menos estruturada a floresta.
· Relação positiva do recrutamento com a abertura do dossel.
Premissas: 
· A diferenciação na ocupação do estrato na floresta (sub-bosque ou sub-dossel/dossel) e o grupo ecológico ou categoria sucessional em que cada espécie é classificada (umbrófila, secundária inicial a umbrófila) refletem seus requerimentos de luz ao longo do seu ciclo de vida.
· O grau de abertura do dossel está diretamente relacionado ao grau de estruturação da floresta, sendo inversamente proporcional a este. 

2. Qual é a fase mais crítica do ciclo de vida das populações estudadas? 
Previsão:

A sobrevivência de adultos é a fase que mais contribui para a taxa de crescimento populacional (λ), como na maioria dos trabalhos realizados até o momento (ver Anexo 1).
3. Essa fase varia em função do grau de estruturação da floresta? 
Previsão: apenas um estudo abordou essa possibilidade (ver Anexo1), de modo que faltam elementos na literatura para elaborarmos alguma previsão.
Área de estudo
O projeto está sendo desenvolvido no Planalto de Ibiúna, o qual faz parte do Planalto Atlântico Paulista. Esta região, situada acima das Serras do Mar e de Paranapiacaba, está sob embasamentos cristalinos, entre 800 e 1.100 m.n.m. (Ponçano et al. 1981). O clima, segundo a classificação de Köppen é do tipo Cfb, nas maiores altitudes, ou Cfa, mais próximo da Depressão Periférica, sendo a precipitação média anual em torno de 1.300 mm (SABESP 1997). A vegetação florestal que cobria originalmente a região é classificada como Floresta Ombrófila Densa Montana e locais de transição entre esta e a Floresta Estacional Semidecidual (Veloso et al. 1991).

A área de estudo é uma das “paisagens” (12 km x 9 km) delimitadas a partir de imagens de satélite pela equipe do Laboratório de Ecologia da Paisagem e Conservação (LEPaC) do Instituto de Biociências da USP para o desenvolvimento de pesquisas com enfoque na Ecologia da Paisagem, sob a coordenação do Prof. Dr. Jean Paul Metzger. Esta paisagem apresenta-se como um mosaico de fragmentos florestais em variados estádios sucessionais (42%), áreas de agricultura e residências (Figura 1). Nesta, os fragmentos florestais selecionados para o presente estudo (Figura 1) pertencem aos municípios de Tapiraí e Piedade; suas principais características são apresentadas na Tabela 1.
Tabela 1. Características dos fragmentos florestais selecionados para o presente estudo. A densidade, área basal e altura médias são baseadas na amostragem de 0,1 ha para indivíduos com perímetro à altura do peito igual ou superior a 15 cm (método descrito no Capítulo 2). 
	
	
	
	
	

	Fragmento 
Florestal
	Área (ha)

	Densidade média de 

árvores


	Área basal média de árvores
	Altura média do dossel



	1 (Jeanzão)

	23,3

	27,5±5,9
	10211,4
±12010,0
	9,4±2,8

	2 (Osasco)

	29,3


	25,1±6,1
	18654,8

±26720,5
	8,9±3,0

	3 (Médico)

	91,4

	29,4±5,6
	13676,0

±16651,1
	9,4±2,8

	4 (Odorico)

	146,0

	24,9±7,1
	15454,8

±21557,3
	9,6±3,1

	5 (Teomar)

	115,9

	19,5±3,3
	24583,1

±46340,6
	10,4±3,4

	6 (Bicudinho)


	24,5

	17,8±5,2
	34308,1
±69849,9


	11,4±4,0


 SHAPE  \* MERGEFORMAT 



Figura 1. Localização do Planalto Atlântico no estado de São Paulo, da paisagem fragmentada neste (12 km x 9 km) e dos fragmentos selecionados pela equipe do LEPaC (hachurados). Os fragmentos selecionados para o desenvolvimento deste projeto estão indicados pelas setas, onde 1 = Jeanzão, 2 = Osasco, 3 = Médico, 4 = Odorico, 5 = Theomar e 6 = Bicudinho.
Espécies estudadas

As duas espécies selecionadas para os estudos populacionais são muito comuns na Floresta Atlântica (Scudeller et al. 2001). Apesar de não ter sido encontrado nenhum levantamento específico nas proximidades das áreas de estudo, em levantamentos referentes à mesma formação florestal em uma região adjacente (município de Ibiúna), as duas espécies estão entre as mais freqüentes e abundantes 
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(Alves and Metzger 2006, Catharino et al. 2006, Durigan et al. 2008)
, situação semelhante ao observado na paisagem estudada (observação pessoal). Além disso, ambas são de fácil reconhecimento em todas as fases do ciclo de vida, inclusive quando plântula. 
Guapira opposita (Vell.) Reitz (Nyctaginaceae), é uma espécie de ampla distribuição na Floresta Atlântica, ocorrendo desde a Bahia até o Rio Grande do Sul 
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(Reitz 1970, Scudeller et al. 2001, Oliveira-Filho et al. 2006)
. Apresenta elevada plasticidade ecológica, pois ocorre em todas as formações florestais que fazem parte do Domínio Atlântico (Oliveira-Filho and Fontes 2000), sendo muito comum também em levantamentos em formações florestais secundárias (Catharino et al. 2006). Em florestas primárias ocupa o sub-bosque, como no caso das Florestas Ombrófila Densa de Terras Baixas (Guilherme et al. 2004) e Submontana (Souza 2008), enquanto que nas florestas secundárias ocupa o sub-dossel e dossel (observação pessoal). É uma espécie zoocórica 
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(Alves and Metzger 2006, Catharino et al. 2006)
, cuja classificação em grupos ecológicos ou categorias sucessionais reflete sua plasticidade, pois é classificada tanto como secundária inicial (Gandolfi 2000), ou seja, uma espécie que tem uma dependência intermediária da luz, que desenvolve-se em bordas, clareiras e no sub-bosque, mas preferencialmente em áreas menos sombreadas, estando ausente em áreas de sombra densa; quanto como umbrófila, quer dizer, uma espécie que completa todo o seu ciclo de vida à sombra de outras árvores (Catharino et al. 2006). Alguns autores a classificam quanto ao modo de regeneração como secundária tardia (Alves and Metzger 2006), mas na prática a sua definição é a mesma da empregada para espécies umbrófilas (Catharino et al. 2006). Conhecida popularmente como “maria-mole” (Reitz 1970), não possui madeira de interesse comercial (Souza and Lorenzi 2008), não sendo retirada em caso de corte seletivo. Também em função de sua madeira mole, apresenta elevada freqüência de danos à copa e/ou caule (observação pessoal). 
Rudgea jasminoides (Cham.) Müll.Arg. (Rubiaceae), é uma arvoreta de sub-bosque popularmente conhecida como “jasmim-do-mato” (Zappi 2003). Apresenta ampla distribuição nas florestas úmidas no sul e sudeste do Brasil, passando pelo Mato Grosso e chegando até a Argentina e o Paraguai (Zappi 2003). A espécie é polimórfica, apresentando diversos ecótipos que são reconhecidos em um nível subespecífico (Zappi 2003). Assim como Guapira opposita é classificada quanto à síndrome de dispersão como zoocórica 
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(Alves and Metzger 2006, Catharino et al. 2006)
. Com relação à categoria sucessional, é classificada como umbrófila (Catharino et al. 2006), o equivalente à secundária tardia para outros autores (Alves and Metzger 2006).
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