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ERRATA

Fagina vii, 14", , linha: onde Ié-se “a maioria das espécies (49,7%) foi classificada como sempre-verde, 34%
como brevideciduas ¢ apenas 18,3% como caduciflias”, leja-se: “observou-se uma proporgio igual entre
espécies sempre-verdes e brevideciduas (43,9%), e apenas 12,2% de caducifélias”.

Pégina ix, 13° linha: onde 18-se ‘the majority of the species (49,7%) were classified as evergreen, 34% were
brevideciduous and 18,3% were deciduous”, leia-se: “an equal proportion (43.9%) of evergreen and
brevideciduous species were observed, and only 12.2% of them were classified as deciduous”.

Péagina 12, 1°, linha: onde 1&-se “sincronizador mais forte do outros”, leia-se “sincronizador mais forte do que
outros™;

Pagina 12, 19", linha: inclua-se ao final “(Morellato, 2001, comunicagio pessoal)”;

Pagina 19, 4%, linha: onde 1&-se “tem dificultado os estudos fenolégicos em florestas tropicais”, leia-se “tem
dificultado as comparagdes fenologicas em florestas tropicais;

Pagina 20, 19° linha: onde 18-se “O uso do termo aciclico como sindénimo de irregular irregular”, leia-se “O
termo aciclico foi usado como sinénimo de irregular”;

Pagina 50, 1" linha : onde 18-se “broitacio”, leia-se “brotaciio”;

Pagina 56, Tabela 5, 40°, linha (Virola gardneri (A, DC.) Warb.): onde lé-se “carnoso”, lei-se “ seco™:
Pégina 75, 9% linha do Resumo: onde 18-se “apenas em 13 os ciclos foram regulares, leia-se: “apenas em 11
os ciclos foram regulares para floragio e em 13 para frutificagio;

Pagina 75, 10° linha do Resumo: onde l&-se “11”, leia-se “seis”; onde 1&-se “4”, leia-se “dois”,

Pagina 75, 12° linha do Resumo: onde 18-se “quatro ¢ sete espécies”, leia-se “nove e 15 espécies™

Pagina 76, 6" linha do Abstract: onde 1é-se “13”, leia-se: “11 for flowering and 13 for fruiting™;

Pagina 76, 7° linha do Abstract: onde 18-se “11 species for flowering and 4 for fruiting”, leia-se “six species
for flowering and two for fruiting”;

Pagina 76, 9" linha do Abstract: onde 1&-se “ four and seven”, leia-se “nine and 15”.

Pagina 81, 16°. linha: onde 1é-se “1250.5 mmt”, leia-se “1249 mm”.

Pégina 85, 3°. linha: onde 18-se “x’= arcsen (0x)”, leia-se “x’= arcsen (Vx);

Pagina 87, 5°. linha: onde [é-se “mas em apenas 12 os ciclos foram regulatres”, leia-se “mas em apenas 11 os

ciclos foram regulares”,
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RESUMO

Este trabalho teve o objetivo de descrever os eventos fenoldgicos reprodutivos (floragio ¢ frutificagio) €
vegetativos (mudanga foliar) em arvores do dossel de uma floresta tropical estacional (mata de tabuleiros) no
nordeste do estado do Espirito Santo e relaciond-los com o clima. Foram feitas observacgies quinzenais de presenca
de botdes florais, flores, frutos, dispersio de frutos ou semenies, arvores desfothadas, emissfo de brotos com copa
madura, drvores com folthagem nova ¢ folhagem madura, em 5 individuos de 41 espécies arboreas, distribuidos em
uma grea de cerca de 15.000 ha de floresta, no periodo de maio de 1982 a dezembro de 1992, No mesmo periodo,
dados de clima foram tomados para a 4rea de estudos. Apesar de no minimo 5% ¢ 10% das espécies produzirem
respectivamente flores e frutos em qualquer ¢poca do ano, estes eventos predominaram em estages definidas do
anc. As fenofases botdes forais ¢ floraglio mostraram curvas bi-modais; um grupo de plantas apresentou botdes
florais na estagfio chuvosa, com antese na transigfio para a seca {maximo em abril), e outro produziu botdes na época
seca, com floragdo no inicio das chuvas (maximo em outubro). A frutificagfio predominou na época seca (junho -
julho), principalmente os frutos secos anemocoricos. A dispersdo predominou na transicio entre a estacio seca ¢ a
chuvosa (setembro), mas de abril a maio apenas 1% das espécies disperson sementes. Embora o clima na regifo sgja
estacional, com chuvas altamente concentradas de outubro a margo, a maioria das espécies (49,7%) foi classificada
como sempre-verde; 34% como brevideciduas e apenas 18,3% como caducifolias. A queda de folhas predominoun no
fim da estagio seca ¢ inicio da chuvosa, em cerca de 30% das espécies, as quais produziram folhas novas em
novembro € dezembro. A brotacio das espécies sempre-verdes predominou na estagiio chuvosa, de dezembro a
feverciro. Variaveis climdticas correlacionaram-se com a fenodindmica da comunidade O fotoperiodo
correlacionou-se positivamente com a florago, a brotagfo e a folhagem nova, e negativamente com a frutificacdio e a
folbagem madura. A insolagio corrclacionou-se positivamente com a frutificacio e a folhagem madima, ¢
negativamente com a queda de folhas ¢ a copa constituida por folhagem nova. A evaporagio mostrou correlagio
positiva com a queda de folhas e negativa com a frutificacio, a brotagdo ¢ a folhagem madura. A evapotranspiracdo
real comrelacionou-se positivamente com a brotagiio ¢ negativamente com a cueda de folhas. A temperatura média
do ar mostrou correlagio positiva com a floragio e negativa com a brotagdo. A deficiéncia hidrica, comrelacionou-se
negativamente com arvore desfolhada e positivamenie com a brotagio. A demanda evaporativa do ar mostrou
correlagiio positiva com drvore desfolhada e negativa com a frutificacio e a brotagdo,. A umidade relativa do ar

correlacionou-se positivamente com arvore desfothada. Considerando o conjunto todo de espécies, todas as fenofases



foram bastante sazonzais e mostraram ciclos semestrais (floracdo) ¢ anuais {demais fenofases) bem marcados. Em
cerca de 65% das espécies, a floragdo ¢ a frutificagio foram anuais, mas em menos da metade das mesmas os ciclos
foram regulares. Observou-se floragio continua em uma espécic, supra-anual em quatro ¢ infra-anual em nove
espécies, os dois Gltimos grupos com freqiiéncia na maioria irregular. A amplitude dos ciclos fenologicos tambeém
variou muito entre 0s anos, principalmente para frutificacio. Em alguns anos puderam ser detectadas influéneia de
anormalidades climaticas, que levaram 3 irregularidade na reproducio de muitas espécies, alterando os padres da
comunidade. Observou-se um aumento acentuado da atividade reprodutiva na comunidade de 1990 a 1992,
semelhante a episodios de floragio gregaria e frutificagio macica, acompanhando principalmente o aumento da
temperatura minima absoluta do ar e diminuicdo na deficiéncia hidrica do solo. A porcentagem de especies ¢
individuos na fenofase de drvore desfolhada aumentou nos anos com menor insolacdo e maior evaporagdo. A partir
de 1990 a proporcdo de arvores ¢ espécies com copa constituida por folhagem madura aumentou consideravelmente,
seguindo um aumento da temperatura minima absoluta do ar ¢ da insolagdio. Os resultados evidenciam a importancia
de estudos de longo prazo para uma methor compreensdo dos padrdes fenologicos das florestas tropicais. Muitas
questdes estdo ainda abertas & discussdo, principalmente aquelas concernentes 4 influéncia dos fatores bidticos nos

padres observados.



ABSTRACT

This paper aims at describing the periodicity of reproductive and vegetative phenological events of canopy trees in
a tropical lowland seasonal moist forest at Linhares, northeastern ES, and relating them to climatic seasonality.
Every two weeks, five individuals of 41 species, distributed within 15.000 ba of forest, were observed for the
occurrence of flower buds, flowering, fruiting, propagules dispersal, leaf shedding, flushing, and periods of canopy
dominance by either new leaves and mature leaves, from May 1982 to December 1992. At the same time, climatic
data were gathered for the same area. While at least 15% of the species were observed in flower and 10% in fruit at
any time of the year, these events predominated in certain defined periods of the year. Bi-modal curves for flowering
were observed: one group of trees produced flower buds in the rainy season (January and February) and fiowered at
the transition to the dry season {April); another produced flower buds in the dry season (June- July) and flowered at
the beginning of rainy season (October). Fruiting predominated during the dry season (June and July), mainly as a
consequence of strong fruiting seasonality of dry-fruited anemochoric species. Seed dispersal predominated in the
transition between the dry and rainy seasons (September), but from April to May only 1% of the species dispersed
their seeds. In spite of the strong rain seasonality , the majority of the species (49,7%) were classified as evergreen,
349, were brevideciduous and 18,3% were deciduous. Leaf shedding predominated from September to October, and
the new leaf canopy followed this phenophase, from November to December. The flushing of evergreen species
occurred during the rainy season, from December to February. Climatic variables were correlated to community
phenodynamics. Photoperiod was positively correlated with flowering, flushing and new leaf canopy, and negatively
with fruiting and mature canopy. Insolation was positively correlated with fruiting and the mature leaf canopy
phases, and negatively correlated with leaf shedding and new leaf phases. Evaporation was positively correlated with
leaf shedding and negatively correlated with fruiting, flushing and mature canopy. Actual evapotranspiration
correlated positively with flushing and negatively with leaf shedding. Average air temperature correlated positively
with flowering and negatively with flushing Water deficit, showed positive correlatino with flushing and negative
with leaf shedding All phenophases showed a high seasonality considering the whole set of species, and two
phenorythms were distinguished; semestral cycles (flowering) and annual cycles (other phenophases). Although the
majority of the species (65%) have flowered and fruited annually, only less than the half had regular cycles with a
well defined timing, Continuous (1 species), supra-annual (4 species) and infra-annual (9 species) flowering cycles

were detected. the latter groups in the majority being very irregular. The amplitude of the cycles was much variable



between vears, mainly for the fruiting and mature leaf phases. In some years the influence of climatic abnormalities
resulted in irregularity of reproduction in many species, aitering the patterns of the community. It was observed an
increase of the reproductive activity at the community from 1990 to 1992, similar to gregarious flowering and
massive fruiting episodes, following an increase in the absolute minimum air temperature and decrease in the soil
water deficit. The percentage of species and individuals with leafless trees increased in the drier years, influenced
mainly by an increase in evaporation and not directly by the soil water deficit. After 1990, the proportion of trees and
species with mature canopy leaves increased comsiderably, following an increase in absolute air temperature,
insolation and relative humidity. The results indicated that short term studies do not yield a clear picture of
phenological rthythms in tropical forests, especially when the objective is to understand the relationship between
phenodynamics and abiotic factors in tropical forests with different degrees of climatic seasonality. Many questions
are still open to discussion, among them those related to the importance of the biotic factors on the observed

patterns.
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l. INTRODUGCAO GERAL



Os estudos fenoldgicos s3o uma ferramenta importante que auxilia no conhecimenio do
funcionamentc dos ecossistemas florestais, das interagdes entre os seus componentes bidticos ¢ abidticos ¢
das funcbes das espécies ¢ populagbes na comunidade. Além disso, o conhecimenio da sazonalidade de
atividades reprodutivas e vegetativas das espécies vegetais em wma comunidade ajuda a responder questdes,
por exemplo, de como as plantas respondem a variaveis ambientais, principalmente o clima. Quiras questdes
da biclogia evolutiva, como a influéncia da competi¢io por agenies polinizadores na €poca de floracio, efeito
da herbivoria no brotamento, a disponibilidade de recursos para animais, estio freqlientemente ligadas a
estudos fenologicos.

A fenologia também € uma area do conhecimento fundamental para o manejo sustentivel das
florestas tropicais. O conhecimento das estratégias reprodutivas das espécies pode orientar a tomada de
decisdio, por exemplo, sobre niumero ¢ distribuicio de arvores porta - sementes em um sistema de manejo,
bem como da época mais adequada para a realizagio de desbastes e colheita florestal, visando a favorecer a
reproduciio dos individuos, manter populagbes vidveis ¢ garantir a regeneragio futura, A sazonalidade das
diferentes populagdes ¢ sintisias € um bom indicativo de espécies fornecedoras de recursos para a fauna em
época de baixa disponibilidade. O conhecimento da periodicidade de crescimento, produgfio € renovagio
foliar das espécies ¢ da comunidade como um todo € importante para o entendimento da dindmica florestal e
da ciclagem biogeoquimica de nutrientes, auxiliando na previsfo dos ciclos de corte e dos impactos do
manejo. O estudo fenoldgico de ecossistemas, por envolver interagSes complexas no sistema, pode fornecer
elementos para o monitoramento de florestas alteradas e para indicar a sustentabilidade de sistemas de
manejo,

Os estudos fenologicos em florestas tropicais sfo wm campo recente da ecologia, que tem se
intensificado sensivelmente nas tltimas 3 décadas. Entrefanto, a grande maioria deles sio estudos amplos, no
nivel da comunidade, com curta duragio, ndo evidenciando padrdes da dinimica fenoldgica de espécies nem
as variagdes interanuais nos ritmeos, o que limita a sua interpretagiio. Estudos de longo prazo, com mais de 10

anos de observacdo, sfo muito escassos na literatura,



A regifo de Linhares, no nordeste do Estado do Espirito Santo, € classificada de acordo com o IBGE
(1992) como de dominio de floresta ombrofila densa baixo-montana. Entretanto, seu regime anual de chuvas
ndo corresponde ao de clima ombrofilo, mas ao contrario, um clima tropical estacional, com estagdo seca bem
definida. O presente trabalho tem o objetivo de descrever a sazonalidade dos eventos fenoldgicos de uma
floresta tropical em Linbares, ES (mata atldntica de tabuleiros), durante um periodo de 11 anos, procurando
relacionar os padrdes observados com fatores abicticos e bidticos, enfocando a comunidade de arvores ¢
grupos de espécies com estratégias fenoldgicas semelhantes.

Para melhor apresentagiio ¢ discussio dos resultados, este trabalho serd dividido em 3 capitulos. O
primeiro apresenta uma discussdo sobre conceitos ¢ abordagens sobre fenologia de florestas tropicais; o
segundo descreve os padrdes gerais médios da comunidade (fenodindmica) e suas relaches com o clima; o
terceiro capitulo discute a periodicidade dos eventos fenolégicos da comunidade (feno-ritmos) no periodo de
11 anos (série temporal), os principais padrSes fenologicos reprodutivos encontrados nas espécies, e suas

relagdes com o clima do mesmo periodo.

(%]



Il. CAPITULOS



CAPITULO 1. ESTUDOS FENOLOGICOS EM FLORESTAS

TROPICAIS: CONCEITOS E ABORDAGENS

RESUMO

Este trabalho teve o objetivo de avaliar o estado atual de conhecimentos a respeito da fenologia de
florestas tropicais em geral ¢ identificar possiveis lacunas que precisam ser melhor estudadas. Conceitos de
fenologia foram discutidos no contexto da cronobiologia, e as principais gbordagens utilizados foram
apresentadas. Os estudos fenoldgicos em comunidades de florestas tropicais amidas e estacionais
semideciduais foram discutidos, e os diferentes tipos de ecossistema comparados, Foram abordadas as
estratégias ¢ os principais padrdes fenologicas das espécies tropicais em relagdo a reproducdo e mudanga
foliar. O trabalho reviu ainda as abordagens fisioldgicas e evolutivas na interpretacio dos padries
fenolégicos, e as causas proximas, ligadas a fatores do meio fisico, ¢ as remotas ou evolutivas. Evidencia-se
que, embora o nimero de estudos fenoldgicos em florestas tropicais tenha crescido muito nas tultimas 3
décadas, muitas questdes ainda estiio sem resposta, principalmente aquelas que demandam estudos de longo
prazo, e que envolvam estudos populacionais em especies arbdreas.

ABSTRACT

The aim of this paper was to evaluate the current state of knowledge on tropical forest phenclogy and
to identify possible gaps that need to be better understood. Phenology was examined in the context of
cronobiology, and the main concepts and approaches used were discussed. Phenologic studies in tropical
moist and secasonal semideciduous forest communities were discussed, and the different types of ecosystems
were compared. The phenological strategies of tropical species in relation to reproduction and leaf turnover
were discussed and the main patterns identified. The paper also reviewed the physiological and evolutionary
approaches to interpret phenological patterns- the proximate factors, related to the physical environment, as
well as remote or evolutionary causes. This paper has showed that, in spite of the increase in the number of
phenological studies in tropical forests in the last 3 decades, many questions remain to be answered, specially
ones requiring long term studies, and those involving tree populations.



1. INTRODUCAO

A fenologia ¢ wma ciéncia que auxilia no conhecimente do funcionamento dos ecossistemas (Lieth
1974). A compreensio dos mecanismos fenologicos € fundamental para o conhecimento da base de recursos
para ouiras populagbes, comunidades ¢ ecossistemas (Bullock & Sollis-Magallanes, 1990), ¢ parz o
monitoramento, manejo ¢ conservagio das florestas iropicais (Newstron et al, 1993). O conhecimento
fenologico ¢ de fundamental importincia para o entendimento da dindmica dos ecossistemas de florestas
tropicais, a2 biologia reprodutiva de suas espécies e interagbes ecologicas na comunidade (Morellato, 1992;
Morellato & Leitdo-Fitho, 1992). Estudos descritivos de fenologia de populagBes auxiliam outros estudos,
suporte a trabathos silviculturais ¢ de melhoramento genético (Alencar, 1988), como no campo da tecnologia
¢ fisiologia de sementes ¢ determinacao da €poca ideal para coleta de sementes em drvores matrizes. Além
disso, o conhecimento da sazonalidade de atividades reprodutivas e vegetativas das espeécies em uma
comunidade ajuda a responder outras questdes, por exemplo, como as plantas respondem a varidveis
ambientais, principalmente o clima (Alvim & Alvim, 1978; Alencar, 1994).

QOutras questfes, como a influéneia da competicfio por agentes polinizadores na época de floragdo,
efeito da herbivoria no brotamento, a disponibilidade de recursos para animais pariculares estdo
freqiientemente ligadas a estudos fenoldgicos ( Opler et al, 1991). O estudo dos padres fenologicos permite
conhecer a variagdo temporal da disponibilidade de recursos para polinizadores (Levin & Anderson, 1970;
Gentry, 1974; Opler et al,, 1976), dispersores e frugivoros (Smythe, 1970; Leigh & Windsor, 1982; Leighton
& Leighton, 1983) e herbivoros ( Basset, 1991; Aide, 1992) na comunidade. Por sua influéncia no sucesso
reprodutivo, a época de floragfio pode ser um fator de isolamento na especiagiio de plantas, enquanto a
sazonalidade de atividade de polinizadores ¢ dispersores pode Hrvitar a amplitude de distribvdcio das mesmas
{Newstron et al., 1994).

Além das aplicacbes diretas na silvicultura, fornecendo informages sobre ritmos de crescimento e
reproducdo, produtividade de espécies de interesse, interaglies com o clima e adaptabilidade, produgdo de
frutos e sementes dentre outras, € considerado importante para o manejo sustentdvel de florestas tropicais.

Bawa & Krugman (1991) consideraram que o manejo florestal racional e responsavel exige um bom nivel de



conhecimento sobre a biologia reprodutiva e estrutura genética das populagdes, o que exige informagdes sobre
a floragdo e frtificago, interagbes planta - polinizador, sistemas sexuais e de crizamento nos niveis de
individuos ¢ da comunidade. A deficiéncia de regeneracio em florestas manejadas ou alieradas ¢ devida, em
grande parte, a falbas no processo de dispersdo de sementes e estabelecimento das plintulas. Essas falhas
muitas vezes sdo decorrentes de aplicacio de técnicas silviculturais pelos manejadores, sem o conhecimento
da biologia reprodutiva ¢ da dindmica de frutificacdo ¢ floragio das espécies manejadas (Tbarra-Manriquez et
al., 1991; Janzen & Vasquez-Yanes, 1991).

Apesar de sua importdncia, durante muito tempo, os estudos fenologicos em regides tropicais ndo
despertaram interesse dos pesquisadores, pela crenga errdnea de que a auséncia de uma sazonalidade climatica
marcante nas regibes de baixas latitudes implicaria em uma sazonalidade fenologica tambeém baixa ou
ausente. Sio conhecidos exemplos de padrdes fenoldgicos pouco ou nfo sazonais em algumas florestas
tropicais ombrofilas, com a floragdo de arvores do dossel na Colombia (Hilty,1980), ¢ na Malasia (Putz,
1979). Entretanto, trabaihos mais recentes indicam que existe uma sazonalidade em maior ou menor grau na
brotagdo, queda de folhas, floragio ¢ frutificagio, nfio apenas em climas com uma estagdo seca pronunciada,
mas também em florestas tropicais {imidas, onde as condices variam apenas levemente ou de maneira
irregular (Longman & Jenik, 1987). Mesmo nas regides com menor sazonalidade climitica no mundo, ha
uma certa diferenciacdo estacional na comunidade, de eventos como floragfio, frutificagio e mmdanga foliar.
Em um estado realizado em uma das regides mais chuvosas do mundo, proxima ao equador, na regiio da
cosia do Pacifico na Coldmbia, foi observada maior frutificacfio no periodo mais chuvoso, e padrbes
fenologicos diferenciados ac longo do ano entre a comunidade de 4rvores do dossel ¢ sub-dossel (Hilty,
1980).

Os estudos fenologicos iniciaram-se no século XVI com Carl von Linée (Pires-O’Brien & O’Brien,
1995), mas somente a partir da segunda metade do século XX o comportamento fenolégico de plantas em
regides tropicais comegou a ser abordado, na forma de notas breves em irabalhos mais extensos, ou em
levantamentos floristicos, ou ainda em textos sobre espécies de importéncia econdmica (Frankie et al,, 1974b
e citagies). Entretanto, apenas a partir da segunda metade da década de 60 ¢ que estudos fenoldgicos

ganharam importincia em regides tropicais,



Embora os estudos fenoldgicos se baseiem na observagiio em plantas individuais, a sua inferpretagdo
pode variar desde espécies, ou variedade ou clone, até ecossisternas inteiros (Lieth, 1974). Destacam-se
estudos fenolégicos de diferentes espécies do mesmo género (Hopkins & Hopkins, 1983; Yap & Chan, 1990);
mesma familia (Wheelwright, 1986; Mori & Prance, 1987, Ashton et al.,, 1988; Adavanandan et al,, 1990;
Alencar, 1994; Whright & Calderon, 1995) ou de familias diferentes (Barros & Caldas, 1980; Carvalho, 1980,
Marangon, 1988;Knowles & Parrotta. 1998). Os estudos podem ser interpretados ainda sob diferentes niveis
de organizagdo biologica, desde orgdos ou ramos individuais (Borchert, 1983), individuos (Newstron &
Frankie, 1994), at¢ populagdes ( Mori & Kallunki, 1976; Perry & Starret, 1980; Montagner & Yared, 1983;
Alencar. 1988; Ramaltho & Marangon, 1989) e comunidades ( Frankie et al., 1974; Matthes, 1980; Carabias-
Lillo & Guevara-Sada, 1985; Heideman, 1989; Ibara-Manriguez et al, 1991; Morelatto, 1991, Pires-
O’Brien, 1993; Spina, 1997, Fonseca, 1998). Estudos que aplicam conceitos fenologicos na modelagem de
ecossistemnas (Lieth, 1974) e na compreensio da sua dindmica Morellato, 1992) também s3o corhecidos.

Apesar do grande avango da fenologia na dltimas décadas, muitas questdes permanecem ainda
abertas a discussdo, principalmente aquelas concernentes 4 importincia relativa de fatores biticos ¢ abiéticos
na evolugdo dos padrdes fenoldgicos nas florestas tropicais. Além disso, falta uma uniformidade de
terminologia € de métodos que permitam a comparagio de padrGes mostrados entre populacdes de diferentes
Tocais, entre espécies, ou entre comunidades e ecossistemas. O presente trabalho tem o objetivo de fazer uma
sintese dos principais conceitos usados em fenologia, discutir padries e examingr, de acordo com o

conhecimento gerado, os principais fatores condicionantes dos mesmos.

2. CONCEITOS BASICOS EM FENOLOGIA E SUA INTERPRETACAO

Para a discussdo dos eventos fenoldgicos ¢ interpretag@io correta de padrdes, torna-se importante a
uniformizacgio dos termos e conceitos, mas isso nem sempre ocorre entre os diferentes autores. Muitos dos
conceitos utilizados e termos basicos na fenologia vém da cronobiologia (Marques & Menna-Barreto, 1997),

mas freqiientemente sfo wtilizados de maneira impropria.



A cronobiologia € definida como o estudo sistematico das caracteristicas temporais da matéria viva,
em todos os seus niveis de organizacio (Rotenberg et al., 1997), incluindo os ritmos biologicos ¢ as mudancas
associadas ao desenvolvimento. A cronobiologia é um campo recente de estudos, tendo se desenvolvido na
década de 1960 (Bergé et al.; 1996). Dentro da cronobiologia, os ritmos bioldgicos constituem 0s aspectos
mais bem compreendidos e estudados (Rotenberg et al., 1977). A primeira descrigio detalbada de ritmos
biologicos, segundo os mesmos autores, data de 323 a.C,, e foi feita por Androstenes de Thasos, referindo-se
ao movimento periddico didrio de folhas de tamarindo.

A fenologia é definida como “estudo da época de ocorréncia de eventos biologicos repetitivos, de suas
causas em relacio a forgas bidticas e abidticas, ¢ inter-relagio entre fases da mesma espéeie ou de espeécies
diferentes, * {Lieth, 1974). A palavra fenologia deriva-se do grego "phaino", gue significa "mostrar” ou
“aparecer” (Rathcke & Lacey, 1985). Neste contexto, a fenologia pode ser entendida como um ramo da
cronobiologia que estuda a variacio temporal dos processos biologicos, especialmente aqueles que modificam
a aparéncia externa dos organismos. A fenologia, num sentido mais restrito, pode ser definida também como
o “estudo das relagles dos processos biologicos periddicos com o clima”™ (Aciesp, 1987).

Na cronobiologia, o estado ou tendéncia (aumentando ou diminuindo) de wm processe bidtico €
chamado de fase (Marques et al., 1997). Os estudos fenolégicos normalmente baseiam-se na observacdo de
plantas individuais. Considerando-se que a aparéncia extema (fendtipo) de um individuo varia continuamente
ao longo do tempo, para poder estudar esta variagho € copveniente classifici-la de modo discreto. Na
fenologia, fase ¢ uma aparéncia discreta observivel num individuo ¢ que pode ser distinguida objetivamente

de outras aparéncias apresentadas pelo mesmo individuo em tempos diferentes. O conceito de fenofase foi

definido por Monasterio & Sarmiento (1976) como “um estddio observivel do desenvolvimento da planta,
claramente circunscrito no tempo em um individuo, em um dado sitio e tipo de ecossistema, e durante um
periodo preciso de observagdo”. Logo, fenofase ¢ uma sindrome de caracteres observiveis externamente num
individuo, num certo tempo € que difere de outras sindromes observaveis no mesmo individuo em outros
intervalos de tempo.

Repetir-se de tempo em tempo €, por definiglo, wma caracteristica de qualquer fenofase. A

ocorréncia, isto €, a observagio de uma fenofase, pode ser chamada de evento ou episodio, conforme



Newstron et al. (1994), ¢ ¢ momento em gue esta mesma fenofase ndo ocorre é seu intervalo, segundo os
mesmos autores. Na cronobiologia, periodo € o imtervalo de tempo caracteristico em (ue wm processo
biologico varia (Bergé et al; 1996; Marques et al,, 1997). Na fenologia, ¢ tempo decorrido entre dois
epistdios (episédios mais o intervalo, de Newstron et al., 1994) de uma fenofase € o seu periodo. O periodo
de uma fenofase, portanto, pode ser medido considerando-se uma série temporal suficientemente longa, ¢ seu
estimador estatistico ¢ a periodicidade. O termo duracio foi definido por Newstron et al. (1993; 1994) como
o intervalo de tempo de um episodio fenologico, ou de sen intervalo.

Considerando-se que a variabilidade € wma caracteristica de qualquer fenbmeno ou material bidtico
que lhe permite ajustar-se as variacSes de curto prazo (em relagio a escala de tempo evolutivo) das condigdes
ambientais, nd0 s6 sua duracio mas também a sua expressdo varia enire categorias diferentes de organismos,
A medida da expressdo de um fendmeno bidtico ¢ a sua intensidade. Na fenologia, 4 intensidade de expressdo
de uma fenofase ou quantidade de atividade (como niimero de flores em um drvore, nimero de individuos em
flor de uma populacio ou ntimero de espécies em uma comunidade) foi chamada de amplitude por Newstron
et al. (1993; 1994).

A intensidade de uma fenofase pode também variar de modo periddico, de onde se deriva o conceito
de ciclo. Segundo ACIESP (1987), um ciclo ¢ um sistema recorrente de eventos que se repetem
periodicamente. A cronobiologia usa o conceito da Fisica, que define ciclo como uma série de fenémenos ou
estados de um sistema que se sucedem com ritmo, numa ordem determinada (Marques et al, 1997). A
cronobiologia descreve que, em um ciclo, os valores de uma variavel ritmica autmentam ¢ diminuem em wma
escala definida, dentro de uma determinada amplitude de variacio; ou seja, a varidvel indicativa do processo
bidtico passa pelo mesmo nivel duas vezes no mesmo ciclo, uma vez aumentando e outra diminuindo. Na
fenologia, um ciclo seria representado pela seqiiéncia temporal de valores de uma fenofase, na qual a sua
intensidade parte de uma valor minimo, atinge um maximo e volta, apés um periodo, ao valor minimo. A
diferenca entre os valores maximo ¢ minimo da varidvel € chamada de amplitude na cronobiologia, embora
este termo tenha sido usado por Newstron et al. (1993;1994) como sinénimo de intensidade. O conceito de
ciclo estd ligado a fenofases continuas, € neste caso € a sua intensidade que € periodica. nas fenofases

discretas este tambeém se aplica, com a diferenca de que, nos intervalos, a intensidade ¢ igunal a zero. Para uma
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determinada fenofase, define-se ainda a sua fregiiéncia, como o mimero de ciclos por unidade de tempo;
regularidade, como o grau de variagdo na duracdo ou periodicidade da mesma; data ou época , periodo do
calendirio em que 0 evento ocorre, em dias, meses ou estagdes; ¢ sincronismo, que € 2 ocorréncia simultinea
da mesma fenofase na maioria ou em todas as unidades de estudo consideradas (Ratcke & Lacey, 1985,
Newstron et al., 1994},

Na cronobiclogia, ritmo ¢ definido como a variagio periddica regular no curso de qualquer processo
bidtico, e os adjetivos ritmico e periédico sdo considerados sindnimos para designar processos que se repetem
a intervalos regulares (Marques et al., 1997). O Diciondrio Aurélio Basico da Lingua Portuguesa (1988) traz a
defini¢do de ritmo como “uma sucessdo de movimentos ou situagdes gue, embora nfo se processem com
regularidade absoluta, constituem um conjunto fluente ¢ homogéneo no tempo”. Na fenologia, a unidade
tempo bésica € o ano solar, ¢ o ritmo anual das fenofases, para um dado periodo de observacio de “n” anos €
definido como feno-ritmo (Momnasterio & Sarmiento, 1976). Os mesmos autores definiram fenodindmica
come o ciclo anual dos eventos fenologicos, dados pela sucessdo ou sobreposiciio das diferentes fenofases; a
fenodindmica pode ser entendida simplesmente como uma seqiéncia de fenofases ao longo do tempo tendo
como base o ano solar.

O termo sazonalidade, foi definido como a “ocorréncia de certos eventos bidticos e abidticos, ou
grupos de eventos, dentro de um periodo ou periodos de tempo definido no ano solar” (Lieth, 1974), ou seja, ¢
a associacfio temporal de eventos fenologicos com uma estagio climdtica reconhecivel (Morellato, 1992;
Newstron et al., 1994). Logo, os ritmos fenoldgicos sdo sazonais quando podem ser relacionados a uma
determinada estagio do ano.

Qutro conceito da cronobiologia que tem relagio com conceitos fenologicos € o de arrastamento.
Conforme definido na croncbiologia (Rotenberg et al, 1997, Marques et al, 1997), arrastamento € a
harmonizacio dos ritmos biologicos (internos) com os ritmos ambientais (externos); isto ocorre quando um
ritmo bioldgico ajusta sua fase ou freqiiéncia 4 de um ou mais fatores ambientais. Define-se como fatores de
sincronizacdo o conjunto de fatores fisicos cujas variagbes periodicas sdo capazes de arrastar os ritmos
biologicos de periodo proximo ao seu (Bergé et al.; 1996). Em ambientes naturais os organismos estao

submetidos 2 varios tipos de sincronizadores, e para uma determinada espécie um fator ambiental pode ser um
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sincronizador mais forte do outros. Em florestas tropicais, principalmente em ambientes pouco sazonais,
dificilments ocorre uma sincronizac@io perfeita enire os ritmos fenolégicos ¢ ambientais, ¢ na maioda das
vezes os fatores ambientais agem apenas como desencadeadores de um evento fenologico. Na fenologia, os
fatores ambientais que podem influenciar os ritmos ou padrdes fenoldgicos sdo chamados de causas proximas
(Ratcke & Lacey, 1985; Pires-O’Brien & O'Brien, 1995; Talora & Morellato, 2000), enquanto os fatores que
desencadeiam um evento fenologico tém sido descritos como sinais ou estimulos ambientais (“environmental
cues”, conforme Ng, 1976; Augspurger, 1982; Ratcke & Lacey, 1985; Ashton et al, 1988; Wright,
1991;1996).

O termo padrio fenologico € extensamente utilizado na literatura fenoldgica (Gentry, 1974; Ratcke
& Lacey, 1985; Morellato, 1992; Reich, 1994; Wright & Calderon, 1995; Talora & Morellato, 2000). A imica
definicio explicita na literatura € a de Monasterio e Sarmiento (1976), que descreve padriio fenoldgico como
“um conjumnto de feno-ritmos semelhantes mostrado por varias espécies em uma comunidade”™. Este conceito
pressupde o agrupamento de espécies com comportamento fenoclogico semelhante, que foi a abordagem
adotada na maioria dos trabathos acima. Em outros trabalhos, o termo padrio fenologico ¢ utilizado como
sindnime de época de ocorréncia de um evento fenologicos ou sazonalidade (Estabrook et al,, 1982; Fleming
& Partridge, 1984). Entretanto, o termo padrdo fenolégico pode ser entendido dentro de um significado mais
geral, com o sentido de comportamento fenoldgico de uma populagdo, espécie. grupo de espécies ou
comunidade, que ¢ normalmente descrito através de diagramas e graficos construidos para um determinado

intervalo de tempo de observacles de no minimo um ano.

Monasterio & Sarmiento (1976) definiram o termo espectro fenologico, como sendo o conjunto total

de padrdes fenoldgicos que caracterizam uma comunidade. e cuja representagdo grafica ¢ o fenograma,
podendo conter informagdes quantitativas ou qualitativas.

Muitos trabalhos wutilizam © termo estratégia fepoldgica para agrupar espécies quanto ao seu
comportamento fenologico (Perry & Starret, 1980; Longman & Jenik, 1987; Morelato et al., 1990a; 1990b;
Moreliato, 1992). Estratégias sfo definidas como conjunto de adaptagSes a variagdo ambiental no espago ¢
tempo (Levins, 1968). As estratégias adaptativas sfio programas geneticamente fixados pela evolugio a

variagfes sistematicas e repetitivas no ambiente; quando a variacdo ambiental ndo ¢ previsivel, a plasticidade
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fenotipica do organismo é que determina 2 sua resposta individual (Begon et al., 1990). Considerando que as
caracteristicas fenol6gicas de um organismo podem afetar sua adaptabilidade, ¢ possivel, portanto, que a
sazonalidade ambiental promova a evolugic de estratégias adaptativas em grupos de organismos que
apresentardo, como conseqiiéncia, feno-ritmos semelhantes. Segundo Monasterio & Sarmiento (1976),
estratégia fenologica ¢ a relagdo entre a fenodindmica ¢ as condigbes ambientais ¢ competitivas sob as quais
as espécies ajustam seu ciclo anual, Este conceito de estratégia fenologica considera os processos fenologicos
como formas alternativas de otimizar a reprodugio ¢ a sobrevivéncia das espécies (Oliveira, 1998). Segundo o
mesmo autor, 0 comportamento fenoldgico deve ser conmsiderada como fruto de um processo de selegdo
natural, em que estratégias de alocagdo de recursos para as diversas fases do ciclo de vida propiciam taxas
diferenciadas de sucesso reprodutivo € nio apenas um ajuste fortuito das planias is mudancas ambientais. O
termo estratégia também tem sido utilizado para designar tipos de comportamento das especies quanto a
abiscisio e mudanca foliar, considerando-s¢ gue estes tragam alguma vantagem adaptativa para as mesmas
(Addicot, 1978; Jackson, 1978).

A distingio entre padrio e estratégia fenologica geralmente ndo ¢ feita de forma expliciia na maioria
dos trabalhos da literatura. Na pratica, esta distingo ¢ dificil. Geralmente, o termo padrio fenolégico € usado
para designar uma representacio grifica do comportamento de uma espécie, comunidade, ou grupos de
espécies semelhantes. Usa-se o termo estratégia quando € dada uma interpretagdo evolutiva aos padrGes
fenologicos observados, Entretanto, seriam necessarios estudos que demonstrassem expetimentalmente que
houve evolugdo de adaptaces fenoldgicas como resposta a fatores ambientais ritmicos, bioticos ou abidticos
(Ratcke & Lacey, 1985), o que ¢é dificil. As variaghes nos padrdes fenologicos em populagies naturais podem
ser reflexo de fatores ambientais heterogéneos, diferencas genotipicas ou plasticidade fenotipica . Além disso,

nem sempre o fator que ocasionou a adaptagio ¢ também o mesmo sinal que provoca a resposta fenoldgica

(Ratcke & Lacey, 1985},
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3. ESTUDOS FENOLOGICOS EM COMUNIDADES DE FLORESTAS

TROPICAIS

A grande maioria dos estudos fenologicos nas ultimas trés décadas foi desenvolvida com wma
abordagem ampla, em nivel da comunidade florestal. Muitos deles comparam diferentes comunidades quanto
4 sua fenodinAmica e feno-ritmos Com esta abordagem, a fenologia comparativa € uma ferramenta eficiente
para a caracterizacdo e classificagdo dos ecossistemas (Lieth, 1974).

No leste da Etiopia, Burger (1974) comparou a periodicidade de floracio em 4 niveis altitudinais de
floresta sempre-verde montana, mostrando que acima de 2200 m de altitude, a floragdo se concentra na
estacio seca, © abaixo concentra-se na estagdo chuvosa. Na Costa Rica, Frankie et al. (1974) compararam a
floresta ombréfila densa da regifio atlaotica (1.a Selva) com florestas secas da regifio pacifica, na provincia de
Guanacaste. Nio s6 foram encontradas diferencas marcantes quanto & proporgio de espécies caducifélias,
quanto também 3 época ¢ duragdo dos eventos fenoldgicos de queda de folhas, brotagdo, floragio e
frutificagdo. Espécies comuns aos dois ambientes tenderam a seguir os padres gerais do ecossistema em que
se localizavam. Nos mesmos locais, Opler et al. (1980) encontraram que a floragio de arbustos ¢ arvoretas
ocorreu na época seca do ano e no inicio das chuvas, respectivamente, na floresta ombrofila e na floresta seca.
Nesta altima, houve boa correlagio entre os fatores fisicos do mejo, principalmente chuvas, e a floragio,
queda de folhas ¢ a brotagio, enquanto na floresta ombréfila os padrfes foram menos sazonais. Também o
periodismo das fenofases reprodutiva ¢ vegetativa de uma floresta tropical dmida no México foi investigada
em trés sitios, sendo um deles capoeira, encontrando-se diferencas marcantes quanto & proporgio de espécies
caducifolias, época de ocorréncia das fenofases e sua correlacio com eventos climaticos (Carabias-Lillo &
Guevara-Sada, 1985). Na regifio dos Lhanos, na Venezuela, Monasterio & Sarmiento (1976) encontraram
padrdes fenologicos distintos entre espécies vegetais de savanas e floresta semidecidua e enfatizaram o amplo
espectro de estratégias fenologicas encontradas pa flora das duas formagfes, explicado como resposta ao
maior fator Hmitante, que € a sazonalidade das chuvas.

No Brasil, destacam-se os estudos realizados na serra do Japi ¢ na Amardnia. Na serra do Japi, em

Jundiai, SP, existem diferengas marcantes nos ritmos de brotamento, queda de folhas, floracio e frutificacio

14



entre a floresta de altitude e a floresta mesofila semidecidua (Morellato et al, 1989), bem como nas
estratégias fenologicas predominantes em cada comunidade (Morelatto et al,, 1990a; 1990b ). Na Amazdnia,
Alencar (1990) comparou os padrSes fenologicos de espécies lenhosas de ecossistema de campina sombreada
campina aberta e transicdo entre campina aberta ¢ sombreada, encontrando que o ambiente mais aberto € o
transicional mostraram-s¢ muito diferentes dos padrdes conhecidos para floresta tropical imida. Na campina
sombreada a floragio ocorreu na estagio seca e na aberta ocorreu na estagio chuvosa e transi¢do para seca,
sendo que na transicdo entre campina aberta e sombreada esta foi bimodal. Por outro lado, um estudo
comparando arvores de 8 comunidades florestais na regido do Rio Jari, na Amazdnia, nio revelou diferencas
significativas no periodisme reprodutivo ou vegetativo, a ndo ser pela maior freqiiéncia de espécies deciduas
nos solos mais arenosos (Pires-0’Brien, 1993}

Outros estudos em comunidades de florestas tropicais ocuparam-se com as diferencas fenolégicas
entre sinusias ou formas de vida , ou entre estratos do dossel, em uma mesma comunidade. Este tipo de
abordagem é importante para dar uma idéia das interagdes existentes entre os componentes da floresta, ¢ da
disponibilidade diferencial de recursos para herbivoros (Foster, 1982). Em uma floresta ombrofila nas
Filipinas, cuja estacionalidade nfio foi muito pronunciada considerando-se a comunidade como um todo, as
arvores apresentaram-se mais sazonais que outras formas de vida, concentrando 2 floracio na estagao seca e
inicio da chuvosa e a frutificagio, na primeira metade da estagdo chuvosa (Heideman, 1989). No México, em
uma floresta ombrofila, tanto as drvores quanto as lianas floresceram na época de menor precipitagio, mas a
frutificagdo das 4rvores predominou na época mais seca € quente, enquanto as lianas frutificaram na época
mais chuvosa e com temperaturas mais baixas (Tbarra-Manriquez et al,, 1991). No Brasil, dois estudos
destacam-se com esta abordagem. Em Campinas, SP, Morellato (1991) mostron que os padrles de
florescimento e frutificacdo de rvores, arbustos ¢ lianas eram totalmente diferentes, e que existia um grande
assincronismo na época de frutificagdo e floragio entre lianas e arvores (Morellato & Leitdo Filho, 1996). Em
Botucatu, SP. numa floresta estacional semidecidua, Fonseca (1998) encontrou diferencas nio sé entre
arvores, arbustos ¢ lianas, mas também entre os estratos da floresta ¢ entre 4rvores em diferentes ambientes

(clareira - centro ¢ borda, e fase madura).



Os estudos realizados em dreas tropicais e subtropicais mo mundo tém revelado padrbes
relativamente consistentes, quando se considera o especiro fenolégico da comunidade como um todo. E geral
a observacio de eventos de floragfo, frutificagdo e mudanga foliar/brotacdo durante todo o ano. Em florestas
onde a sazonalidade climdtica ndo ¢ muito pronunciada, nio ocorrem maximos muito evidentes nos episédios
fenolégicos das drvores ac longo do ano (Croat, 1969; Hilty, 1980; Opler et al., 1980); ou estes ocorrem de
maneira gregaria ¢ maciga em intervalos irregulares de virios anos, fendmeno intensivamente reportado no
sudeste asiatico (Ng, 1977; Putz, 1979; Appanah, 1985; Ashton et al., 1988; Corlett, 1590).

Entretanto, na maioria das florestas estudadas, ha uma época do ano em que se observa maior
atividade reprodutiva e/ou vegetativa. Em florestas onde a época seca nfio € muito intensa, existe uma
tendéncia de floracio na estacio seca ou infcio da chuvosa, frutificagio no fim da estac8o seca ou na estagio
chuvosa, brotagio ¢ queda de folhas na estagdo seca ( Daubenmire. 1972, Frankie et al., 1974a, ¢ Poole &
Rathcke, 1979, na Costa Rica; Wright & Calderon, 1995, no Panama; Carabias-Lillo & Guevara-Sada, 1985,
Bullock & Sollis-Magallanes, 1990, e Tbarra-Marnriquez et al,, 1991, no México, Monasterio & Sarmiento,
1979, na Venezuela, Heideman, 1989, nas Filipinas; Boojh & Ramakrishnan, 1981, Newton, 1988, ¢ Ansari,
1989, na india).

No Brasil, padries semelhantes também foram observados na Amazdnia por Alencar et al. (1979),
Pires-O’Brien (1993) e Knowles & Parrotta (1997);, no sul da Bahiz por Mori et al. (1982); no sudeste por
Jackson (1978), Morellato (1991, 1992), Spina (1997) e Talora & Morellato (2000). Entretanto, estudos na
Amdérica do Sul indicam que, em climas mais estacionais, a floragfio tende a apresentar uma curva bimodal,
coincidente com as duas épocas mais secas (Croat, 1969), com as épocas seca ¢ chuvosa (Monasterio &
Sarmiento, 1976), ou com os dois periedos equinociais (Matthes, 1980, Fonseca, 1988).

A queda de folhas e brotagio também apresentam uma sazonalidade marcante em regiGes onde as
chuvas tém uma distribuicio mais concentrada em determinada época do ano. Em Santa Rita do Passa Quatro,
SP, a Mata da Capetinga foi caracterizada como semidecidua em fungdo de 33,27% do indice de Valor de
Importincia (IVI) total das espécies arboreas ser representado por espécies deciduas, o que pode ser explicado
pelo ritmo anual de deficiéncia hidrica no solo (Martins, 1982). Na serra do Japi, regido de Jundiai, SP

(Morellato, 1992), cerca de 40% das espécies foram classificadas como deciduas ou semideciduas na floresta
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mesofila e de altitude e o maximo de queda de folhas ocorreu no fim da estagio seca (agosto a setembro) em
ambas as formacdes; mas o brotamento foi mais sazonal na floresta mesofila, concentrando-se no inicio das
chuvas, Na floresta estacional semidecidua de Campinas, SP (Morellato, 1991} e Botacatu, SP (Fonseca,
1998), respectivamente 70 e 60% das espécies perderam total ou parcialmente as folhas no fim da estacio
seca {agosto-setembro) ¢ brotaram no inicio das chuvas, de setembro a outubro.

Em florestas mais secas, ocorrem geralmente padrdes diversos dos descritos acima. Nessas florestas,
a floracdo € a brotagdo ocorrem na época mais chuvosa, ou no inicio das chuvas, possiveimente devido as
restricBes ao crescimento na época seca (Frankie et al., 1974; Burger, 1974, Monasterio & Sarmiento, 1976;

Alencar, 1990; Murali & Sukumar, 1994).

5. PADROES E ESTRATEGIAS FENOLOGICAS

Existe maior diversidade de padrdes fenologicos nos ambientes de florestas tropicais tmidas que em
outros tipos de florestas (Moreilato et al.. 1990a; Bullock & Sollis-Magallanes, 1990; Reich, 1985; Wright,
1996). Em florestas estacionais, a diversidade de estratégias fenologicas ¢ menor (Monasterio & Sarmiento,
1976; Morellato et al, 1990b). A diversidade de estratégias fenologicas nas florestas tropicais amidas
explicaria, em parte, a manutencfo da diversidade de espécies (Wright, 1996). Duas grandes linhas de
estudos tém procurado explicar a diversidade fenolégica das florestas tropicais ( Pires- O'Brien & O Brien,
1995; Wright, 1996): a escola evoluciondria, que enfoca as relagfes bidticas como fatores seletivos; ¢ a escola
fisioldgica, que procura os fatores abidticos que limitam ou estimulam respostas nas plantas. Embora os
trabalhos mais recentes indiquem um papel maior do clima na determinagiio dos padrles fenoldgicos (van
Schaik et al., 1993), faltam ainda abordagens integradas neste campo de estudo ( Wright, 1996).

Na interpretagio do periodismo dos ciclos fenologicos, freqientemente as espéeies sdo agrupadas de
acordo com a similaridade de seus feno-ritmos, possibilitando a interpretacdo de padrfes fenelégicos da
comunidade. A sbordagem de estudo de estratégias fenologicas enfoca a relagio entre os padrfes fenologicos

dessas espécies e as condicdes ambientais e competitivas sob as quais as mesmas ajustam, através da
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evolugiio, 0 seu ciclo amnal, em determinado ecossistema, podemos definir estratégias fenoldgicas. A
abordagem de estudo de estraiégias fenolégicas inclui as possiveis causas evoluciondrias e conseqiiéncias de
diferentes padrGes fenologicos. Em muitos trabalhos, os conceitos de padrio e estratégia fenologica siio
usados de maneira indistinta. Logo, os principais padrOes e estratégias fenoldgicas descritos na literatura serfio
discutidos em conjunto, em cada fenofase.
Floracdo

Como os ciclos de florago sfo os que apresentam maior diversidade, irregularidade e complexidade
na comunidade e devido a sua ligagfio mais direta a forgas scletivas (Bawa & Krugman, 1991), esta fenofase
tem merecido atengdo de muitos autores, que buscam um sistema adequado de classificagdo dos padrdes de
floracio observados. Segundo Newstron et al (1993; 1994), muitos trabalhos t8m descrito padrGes
fenologicos de espécies em diferentes comunidades de florestas tropicais; mas, a interpretagio dos padries é
dificultada pela auséncia de vniformidade no uso de termos e critérios para a classificacfio das espécies.

Frankie et al. (1974a) classificaram as espécies da floresta tropical dmida na Costa Rica nos padries
de floracio “sazonal” e “estendido”. As espécies com padriio sazonal florescem em uma Unica ou em duas
estagdes njo consecutivas; nas de padric estendido, a duragio da floragio abrange duas ou mais estagles
consecutivas. Esta classificac@io mistura conceitos de sazonalidade, ou seja, associagdo da ocorréncia de uma
fenofase 2 uma estagdo do ane, com duragdo (padriio estendido) e freqiiéncia dos ciclos de floragiio, pois na
mesma categoria das espécies classificadas como sazonais ha floragdo com fregiiéncia anual e sub-anual
Qutros sistemas de classificacio de padrfes fenolégicos sdo baseados na duracfo e intensidade do evento,
Angspurger (1983) classificou a floracio de arbustos na Costa Rica como “massiva”, caracterizada por um
grande nimero de flores produzidas em um curto intervalode tempo, em um individuo, e “continua” , com
produgio de um pequeno numero de flores num intervalo de tempo longo. Entretanto, o termo floracio
massiva, usado também para frutificacdo, foi usado por outros autores para designar o fendmenc de muitas
espécies florescerem ¢ frutificarem sincronicamente e com grande carga de flores, em iniervalos irregulares
de um a muitos anos, durante semanas até muitos meses (Medway, 1972; Janzen, 1974; Ashton et al., 1988).
Este padrio de floragéio, caracteristico das florestas pouco sazonais do sudeste asiatico, também € chamado de

floragio gregaria (Ng, 1977, Ashton ct al.. 1988; Bawa & Ng, 1990; Yap & Chan, 1990) ou floragio geral
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(Appanah, 1985; 1990) e pode abranger uma unica populagiio, espécie, varias espécies do mesmo género,
familia ou grupos com representantes de diferentes familias. A falta de uniformidade de nomenclatura para
designar o mesme padric ou de um mesmo nome referindo-se a padrdes distintos, envolvendoe diferentes
nivels de organizacio bioldgica e classes de duragfo, tem dificultado os estudos fenologicos em florestas
fropicais.

E comum também as classificagbes misturarem diferentes niveis de organizagio bioldgica. Muitas
vezes, a similaridade de comportamento fenoldgico entre duas espécies pode representar fendmenos
ocorrendo em diferentes niveis (Monasterio & Sarzniento, 1976; Newstron et al., 1994). Por exemplo, Alvim
(1964) dividin as planias tropicais em quatro grupos, de acordo com a periodicidade de floracdo: plantas de
floracdo continua produzem flores durante o ano todo; plantas de floracio nfo sazonal apresentam grande
variagdo entre individuos cu ramos do mesmo individuo, podendo-se encontrar flores em qualquer €poca do
ano, mas nfio continuamente na mesma planta; plantas de floracio gregaria florescem em qualguer época do
ano, mas a florago é simultinea em todos os individuos da espécie; e plantas de floragfio sazonal florescem
em uma estacio do ano. As classes de florag3o continua ¢ nfo- sazonal representam, na verdade, o mesmo
fendémeno, mas ocorrendo em diferentes niveis de organizagio: individuo e populagio. Além disso, o autor
misturou conceitos de fregiiéncia e sazonalidade,

Uma das classificages de estratégias de floracfio mais conhecidas € a de Gentry (1974), que se
baseou nos sistemas de polinizagio das Bignoniaceae da América Central e que tem sido adoetado em outros
estudos (Morellato et al, 1990a; 1990b; Knowles & Parrotta, 1997). Segundo este autor, as diferengas
fenolégicas entre grupos de espécies permitiriam o uso simultineo ¢ efetivo dos mesmos recursos Hmitados
de polinizadores. Dentro do maior grupo, aquele das espécies polinizadas por abelhas, Gentry (1976)
considerou que as diferentes estratégias de floragdo possibilitariam a atragfio dos polinizadores ¢ definiriam,
juntamente com sazonalidade de floracio e tipos de polinizadores, os nichos de polinizacio. Foram
reconhecidos cinco tipos ou padrdes fenoldgicos. O “tipo 1” representa as espécies polinizadas por morcegos,
com produgfio continua de flores ao longo do ano. Os outros padrbes estdio associados a polinizagdo por
abelhas. O “tipo 2, denominado de “steady-state” (equilibrio), inclui as plantas que produzem um pequeno

nimero de flores por dia, durante um periodo longo de tempo, geralmentc um més ou mais, As plantas do
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“tipo 37, ou “cornucopia”, produzem um grande nimero de flores por um periodo de varias semanas, atraindo
um amplo espectro de polinizadores potenciais; este € o padrio mais comum (Gentry, 1974; 1976). O “tipo
4" ou “big-bang” (floraglo explosiva), ¢ a estratégia em que um grande niimero de individuos da mesma
espécie produzem flores a0 mesmo tempo, por um periodo de poucos dias, atraindo polinizadores
especialistas. No “tipo 5°, ou estratégia “multiple bang” (explosiva miltipla), as plantas mostram vérios
episodios de floragio por poucos dias distribuidos ao longo do ano e de forma sincrbnica na populaco; essas
espécies geralmente nfo possuem disco nectarifero ¢ mimetizam outras flores produtoras de néctar que
florescem na mesma época. Segundo Newstron et al. (1994), esta classificagio mistura critérios, como
amplitede (intensidade de floragfio num mesmo individuo), época, duracio da floragio e sincromismo
populacional.

Pires-O’'Brien & (FBren (1995) descreveram seis padrfes de floragio nas drvores da floresta
amazdnica, divididos entre; (1)sazonais ou ciclicos (anual, bienal e plurianual) € (2) aciclicos ou nfo sazonais:
gregario, com floracio aleatdria e sem sincronia; massivo-extensivo, floragio sincronizada na populacio; rara
ou espacada, floragio de pequena intensidade com periodicidade de trés ou mais anos, incluindo monocarpia.
Apesar de esta classificacdo ilustrar a diversidade de padres de floracio das drvores neotropicais, 0s autores
confundiram varios conceitos; o conceito de sazonalidade ¢ confundido com periodicidade oun freqiiéncia, € os
padrdes classificados como aciclicos misturam diferentes niveis de organizacio, como individuo e populagdo.
Além disso, por definicdo a fenologia trata de fendmenos biolégicos repetitivos ou ciclicos. O uso do termo
aciclico como sinfnimo de irregular irregular.

Morellato (1991) agrupou as estratégias de floragio observadas na Reserva de Santa Genebra, em
Campinas, SP, nos seguintes grupos, adaptados de Newstron et al. (1993): (A) aperi6dica; tipo I (continuo},
(B) periddica, subdivididas em episodica sub-anual, ocorrendo em mitiplas fases de floragio com baixa
previsibilidade; ritmicas anuais (podendo se explosiva ou breve, sazonal ou cornucOpia, abrangendo uma
estacdo ou transi¢io entre estagles, ou longa, com mais de 4 meses de duragio) e supra-anual, com intervalos
maiores que 1 ano. Esta classificacfio apresenta alguns problemas. Uma fenofase pode ser discreta, ¢ neste
caso € definida por um episodio seguido de imtervalo, onde assume valor zero (Newstron et al., 1994);; se a

fenofase é contimua, ela pode ser observada 3o Jongo de todo o ano, mas sua intensidade € varidvel e varia de
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modo periodico. Em ambos 0s casos, hd ritmos e ciclos definidos pelo periodo. Além disso, dentre os padrdes
classificados como periddicos, mistura-se freqiiéncia com duragfo e época de uma fenofase.

Newstron et al. (1993; 1994) propuseram uma classificaclio dos padrbes de floracdo que se aplica
qualquer evento fenoldgico ¢ também 2 qualgmer nivel hierdrquico, desde ramos individuais da mesma
planta até a comunidade. Segundo os autores, a fenologia tropical necessita de termos consistentes ¢
explicitamente definidos para descrever padrdes fenologicos. Estes autores recomendaram que, em estudos
fenologicos, devem ser evitados termos que possam gerar confusio com outras areas de estudo, como:
periodo, periodico e fase. O termo fase foi substituido pelos termos episédio ¢ intervalo (Newstron et al.
1994), entretanto, episddio ¢ intervalo s& se aplicam a fenofases discretas. O critério primario de
classificaciio foi a freqiéncia, ou mimero de ciclos por ano, originande as classes: continua, floracio
interrompida apenas por intervalos curtos esporddicos; sub-anual, com mais de um cicle por ano; anual,
apenas um ciclo por ano; e smpra-anual, ciclos com intervalos maiores de um ano. As classes foram
subdivididas quanto 4 regularidade, duragfio, amplitude, época e sincronia. Propuseram também a separacio
hierarquica de cada nivel de estudo, desde flores individuais até a comunidade e distinguiram quatro tipos
bdsicos que podem ser aplicados a qualquer nivel: padrio continuo, sub-anual, amual e supra-amual. Os
autores propuseram também esquemas para a representacdo grafica dos padrfes. Este sistema pressupde
estudos envolvendo séries temporais mais longas, ¢ que ndo € o caso da maioria dos trabathos da literatura,

Oliveira (1998) apresentou umn sistema de classificacio de estratégias fenologicas para as espécies
de savanas tropicais, modificado de Sarmiento & Monasterio (1983), baseado primariamente na forma de
assimilac@o de carbono, crescimento e floracfo. A assimilagio de carbone pode ser sazonal ou continua.
Neste segundo grupo, o crescimento pode ser continuo ou quase, ou sazonal. Em cada grupo, a floragéio
pode ser precoce (inicio das chuvas), retardada (fim das chuvas), tardia (estagio seca) ou oportunista (ligada
a acontecimentos fortuitos ¢ Iocalizados). Segundo Oliveira (1998), a diversidade de estratégias fenologicas
em savanas € resultado do ajuste seqaiencial das fenofases ao periodo de estabelecimento das plantulas. Esta
¢ a época mais critica em ambientes de savanas fropicais, sendo rigidamente determinado pelas condigbes
ambientais. As demais fenofases dependeriam do periodo ideal de estabelecimento das plantulas, ajustando-

se a este periodo, ndo sendo determinadas dirctamente pelas mudangas sazonais do ambienie,
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As estratégias de fioragio predominantes podem variar de wma comunidade pars outra. Segundo
Gentry (1974), o tipo mais comum entre Bignoniaceae da América central € o tipo cornucépia. Na Serra do
Japi, o padrdo explosivo predomina na floresta mesofila ¢ o padrio cornucépia na floresta de altitude
(Moreliato et al.,1990a; 1990b). Morellato (1991} encontron predominincia do padrio comucopia entre as
espécies arboreas, arbustivas e de lianas de uma floresta estacional semidecidual em Campinas, SP.

As estratégias fenologicas, juntamente com a época de floragdo e tipos de agentes polinizadores
determinam nichos de polinizagio {Gentry, 1976). O antor mostrou que na Costa Rica, as espécies simpatricas
de Bignoniaceae apresentaram estratégias de florag#o distintas e nfio sobrepuseram épocas de floragho,
evitando a competicio por polinizadores, num padrio de floracio seqilencial. Mantovani & Martins (1988 )
mostraram que, no cerrado de Moji Guacu, SP, flores com diferentes cores e sindromes de polinizagdo
apresentaram ¢pisodios distintos, cada cor predominando em diferentes épocas do ano. Em Campinas, SP, a
floragio de uma floresta estacional semidecidual diferiu entre sistemas de polinizagdo (Morellato, 1991):
espécies polinizadas por beija-flores floresceram seqiiencialmente ao longo do ano; nas espécies polinizadas
por morcegos houve maior sobreposi¢io dos ciclos de floragdo; as espécies polinizadas por abelhas tiveram
seu maximo de floracio na estagio umida, de outubro a dezembro, cnguanto as polinizadas por diversos
pequenos insetos, na €poca seca. Segundo Morellato (1991), as variagles fenologicas observadas enfre
espécies de diferentes sistemas de polinizagdo apontam os polinizadores como fator importanie na
determinacio dos padrdes da comunidade.

Frutificagiio e dispersio

Os padrbes de frutificaglio das arvores tropicais foram divididas por Janzen (1978) em (a)
“frutificacdo massiva”, em que a populacdo de arvores de uma comunidade apresenta um ciclo supra-anual
sincronizado; (b} “massiva monocdrpica”, com um #inico evento de floragio ¢ frutificagdo ao longo de todo o
ciclo de vida, sincronizada na populago; (¢} "anual”, frutificacdo durante nma época determinada do ano,
com a mesma intensidade todos os anos e por toda a populacdo de adultos; (d) “repetida dentro da estagio”,
ou “sub-anual”, com mais que um episédio de frutificagio no ano; () “supra-anual ndo sincronizada”, onde

nem todos os individuos da populagio fnaificam ao longe do ano.  Esta classificacio apresenta os mesmos
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problemas ja discutidos para a floragio ¢ a maioria dos trabathos a mesma classificacdo das estratégias de
floracdo para agrupar as espécies quanto a fratificaciio.

As espécies podem também ser classificadas quanto as sindromes de dispersiio, ¢ revisdes tém sido
feitas sobre o assunto, como em Howe & Smallwood (1982) e Howe (1983). Sindromes sfo definidas como
caracteristicas morfoldgicas dos didsporos (unidades da planta que estdo sendo dispersas), permitindo
adaptagdo aos vetores de dispersdo, que incluem animais (zoocoria), vento (anemocoria), forga da gravidade
(barocoria), ou autocoria, didsporos com deiscéncia explosiva (Van der Pijl, 1969; Howe & Smallwood, 1982,
Baker et al., 1983; Morellato & Leitdo-Filho, 1992). As sindromes de dispersio parecem influir na época de
frutificacdio das espécies. Muitos trabalhos mostram que ndo hd sincronismo na época de frutificacdo e
dispersdo de didsporos entre espécies com frutos de diferentes sindromes. Geralmente, frutos zoocoricos $30
produzidos ao longo de todo o amo, com um leve predominio na epoca mais chuvosa; as espécies
anemocoricas ¢ autocoricas tém sua frutificagio bem mais concentrada na época mais seca do ano (Matthes,
1980; Foster, 1982; Morelatto, 1991, Moreliato & Leitdo-Filho, 1992, Knowles & Parrotta, 1997,
Fonseca,1998). As espécies zoocoricas com sementes grandes tendem a frutificar de maneira sazonal e mais
sincronica do gue as de sementes peguenas, cujos frutos amadurecem seqiiencialmenie ao longo do amo
(Baker et al., 1993). Grupos de espécies com dispersores comuns podem apresentar frutificacio seqiiencial,
sem sobreposicdo de épocas, evitando competicio por agentes dispersores (Morellato & Leitdo-Fitho, 1992).
Em matas de varzea ¢ igapds na Amazdnia, Kubitzi & Ziburski (1994) observaram que a época de maxima
frutificagio coincidin com a época das cheias, em que o nivel das dguas estava mais alto, havendo
mecanismos especiais de disperso (hidrocoria, ictiocoria), dorméncia e existéncia de condiges favordveis
para a germinagio, apds a descida do nivel da dgua. Os trabalhos descritos sugerem uma adaptagio das
espécies 4 disponibilidade de agentes dispersores, embora esta interpretagfio ainda mereca cautela, dada a
auséncia de dados que comprovem experimentabmente tal hipdtese (French, 1992; Willson, 1992; Pires-
(’Brien & O’Brien, 1993).

Mudanca foliar
Quanto & mudanca foliar, as espécies podem ser agrupadas em relagSo a época de produgio e queda

de folhas. Monasterio & Sarmiento (1976) descreveram trés estratégias fenologicas distintas para arvores de
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floresta estacional na Venezuela: 1) sempre-verdes com crescimento ritmico, com queda de folhas e brotacio
na estacio seca, simultaneamente 2 floracio; 2) deciduas, com queda repentina de folhas na transicdo entre a
estacio chuvosa e a seca e brotagio na transicdo entre a estagio seca e a chuvosa; 3) sempreverdes e
brevideciduas, agrupadas conjuntamente pela pequena diferenca no intervalo entre formacfic € derrubada de
folhas, ambas brotando continuamente ao longo do ano. Nas brevideciduas, a floragdo ocorre
simultancamente 4 mudanca foliar, ao passo que, nas sempre-verdes, nfo ha sincronismo entre floragdo e
queda de folhas. Segundo Longman & Jenik (1987), existe confusdo na Literatura a respeito da distingio entre
espécies deciduas ¢ sempre-verdes em florestas tropicais, pois o fato de uma drvore ou ramo permanecer
desfolthado durante um certo tempo € funcfo da longevidade foliar e da época relativa de rebento das gemas e
abiscisdio foliar, que podem ainda ser modificadas por outros fatores, como herbivoria. O reconhecimento de
categorias estritamente deciduas ¢é dificultado também pela auséncia de sincronismo entre os ramos de uma
arvore € entre as arvores de uma populagio. Longman & Jenik (1987) propuseram quatro categorias amplas,
baseadas no reconhecimento de diferentes estratégias de crescimento, ¢ que podem ser aplicadas 2 qualquer
nivel (ramos, individnos, populagfio): a) crescimento periodico e deciduas: a queda de folhas ocorre bem antes
do rebento das gemas, longevidade foliar de 4-11 semanas ¢ a drvore permanece desfolhada por um mtervalo
de tempo definido; b) crescimento periédico e trocadoras de folhas: a queda das folhas ocorre ao mesmo
tempo que o rebento das gemas ¢ brotamento; longevidade foliar entre 6 ¢ 12 meses e a arvore permanece
desfolhada por no maximo uma semana; ¢) crescimento periddico ¢ sempre-verdes: a queda de folhas ocorre
bem apds o rebento de gemas e brotamento; longevidade foliar de 7-15 meses ou mais; d) crescimento
continuo e sempreverdes: a formagio e a perda de folhas sdo continuas ao longo do ano; longevidade foliar
variando de 3 a 15 meses.

A proporgio de espécies sempreverdes e deciduas nas florestas tropicais muda em fungdo da
sazonalidade climatica. Em florestas vmidas, a maioria das espéeies arboreas € sempreverde com crescimento
continuo ou periddico, enquanto em climas com estagdo seca mais intensa, ocorre uma variagfo maior de
comportamentos (Reich, 1995). A proporgdo de espécies deciduas pode variar de 5 até 96%, dependendo do

regime de chuvas (Martins, 1982; Morellato et al., 198%; Morellato, 1991; 1992; Reich, 1995; Fonseca, 1998).
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Jackson (1978) apresenion um modelo em que as estratégias de mudanga foliar em drvores tropicais (queda de

folhas e brotamento) s3o determinadas pela combinacio da sazonalidade da temperatura e da precipitagéo.

5. PROCESSOS FISIOLOGICOS ENVOLVIDOS NO CONTROLE DA

FENODINAMICA DE ARVORES TROPICAIS

Nas arvores, de modoe geral, a fenodindmica € resuitado de seu desenvolvimento global, ou seja,
estadio de desenvolvimente e arquitetura, e ¢ influenciada por fatores bitticos, climaticos ¢ edaficos
(Borchert, 1983). Segundo o mesmo autor, os ritmos fenoldgicos nas drvores sfo mais dificeis de interpretar
que em ocutros grupos vegetais, pois estdo submetidas a wm maior espectro de variaghes ambientais durante o
seu ciclo de vida, dada sua maior longevidade, e maior complexidade morfoldgica ¢ arquitetural.

Considerando a auséncia de limitacGes climaticas extremas nas latitudes intertropicais, como as que
ocorrem nas regiGes temperadas, foi comum a idéia de que ndo haveria periodicidade marcante dos eventos
fenologicos em arvores tropicais, e que sua ocorréncia estaria ligada a fatores internos da prépria planta, ndo
mostrando relagio direta com o ano solar (Alvim, 1964; Alvim & Alvim, 1978; Reich, 1995). Em florestas
estacionais semideciduas e em florestas secas, fatores enddgenos tais como © potencial hidrico dos tecidos ¢ a
capacidade de anmazenamento e reciclagem interna de dgua, estiio associados 4 renovagio foliar (Borchert,
1994; Reich, 1995).

830 descritos na literatura exerplos da influéncia da sazonalidade da precipitago no ritmo de
crescimento e na floracio de espécies arboreas tropicais (Alvim, 1964; Opler et al, 1976 Alvim & Alvim,
1978), o que Alvim (1964) chamou de “hidroperiodismo. Entretanto, a interpretaco fenoldgica com base
apenas no clima mostra-se mmitas vezes limitada, e¢ muitos fatores enddgenos também influem na
periodicidade das fenofases. Segundo Borchert (1983; 1992) e Reich (1994), os ritmos de desenvolvimento
nas arvores sio controlados por processos de aclimatagio fisiologica a sazomalidade climatica, ¢ nfo por

estimulos ambientais diretos. Estudos feitos em populagdes de arvores sob gradiemtes crescentes de seca
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estacional levaram a conclusio de que a periodicidade do crescimento vegetativo € primariamente endogena e
nio pode ser explicada por um fator ambiental particular (Borchert, 1992). Para este autor, a periodicidade do
crescimento vegetativo depende da perodicidade da mudanca de folhas, que, por sua vez, ¢ fungfo da
longevidade foliar. A longevidade foliar, segundo Kikuzawa (1986), ¢ determinada pelo balanco enire o
custo de producio de novas folhas mais o de sua manutencio ¢ o beneficio do ganho fotossintético. As folhas
de espéeies pioneiras, por exemplo, teriam menor longevidade foliar que as das nfo pioneiras ¢ a longevidade
foliar seria méxima nas espécies de sub-bosque. Em nivel de populagfo, a maioria das espécies de florestas
tropicais tmidas apresentaria ritmos fenoldgicos independentes e drvores da mesma espécie teriam
comportamento assincrdnico com respeito a producio e derrubada de folhas (Reich, 1995) ¢ ramos diferentes
de um mesmo individuo apresentam potencial de crescimento diferente, dependendo de sua posigiio na arvore
(Borchert, 1983).

A estacionalidade pluvial passa a ser um fator importante se a deficiéncia hidrica for suficiente para
bloquear a expansio € o crescimento celulares (Wright, 1996). Em ambientes com uma estagdo seca
proounciada, as limitagles impostas ao crescimento na época desfavoravel acabam sincronizando o ritmo
endogeno das arvores com a hidroperiodicidade climatica. No entanto, esta sincronizagio ¢ perdida
gradualmente na auséncia de seca, por causa da variacfo da longevidade foliar maxima entre individuos da
populacdo (Borchert, 1992).

Em ambientes ndo sazonais, a existéncia de espécies com crescimento ritmico ¢ considerada wna
conseqiiéncia do balanco entre os sistemas adreo e subterrineo (Borchert, 1973). O crescimento maximo da
parte aérea ¢ a expans3o foliar ripida levam ao desenvolvimento de déficits hidricos internos, decorrentes da
incapacidade de o sistema radicular manter um suprimento adequado de dgua ¢ a planta perde fothas e/ou para
o crescimento da parte aérea, at€ que o equilibrio se restabeleca. Indicacles fortes existem de gue o potencial
hidrico da planta e sua interagfio com o potencial hidrico do ambiente sdo os principais fatores que controlam
sua fenodindmica (Reich & Borchert, 1984). O potencial hidrico imtemo depende, por sua vez, da capacidade
da arvore de armarzenar agua no tronco (relacdo com a densidade da madeira) ¢ da profundidade de seu

sistema radicular, dando ou nio acesso ao lengol freatico (Borchert, 1994),
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O controle da indugiio floral depende de niveis de carboidratos e do balango de reguladores de
crescimento em gemas vegetativas, bem como da posigio da infiorescéncia no ramo e da arguitetura da arvore
(Borchert, 1983). Segundo o mesmo autor, a inducio de meristemas vegetativos em reprodutivos em arvores ¢
determinada principalmente por fatores internos., e o desenvolvimento floral inicial ¢ estimulado por
condigBes que inibem o crescimento vegetativo e favorecem um alte nivel de carboidratos na regidio
merisiematica. Em arvores com inflorescéncias terminais (hapaxantia), a inducio floral ocomre quando a
arvore para de crescer em fungdo de seu ritmo enddgeno. Em plantas pleoninticas, com inflorescéncias
laterais, ha relacdo do florescimento com a queda. Como a maior parte das espécies arbdreas tropicais tem
gemas florais prolépticas, ou dormentes, o potencial hidrico na planta € o fator primario mais importante para
o conirole da antese, pela sua relagfio com as taxas de expansdio celular {Borchert, 1983). Segundo Wright
(1996), a floragdo (antese) ¢ brotacfo geralmente coincidem com a época de maxima fotossintese, pois do
ponto de vista energético € mais vantajoso para a planta translocar fotossintatos recém produzidos que
armazena-los ¢ depois utiliza-los.

Estudos da relagio dos ritmos enddgenos de crescimento vegetativo e controle do florescimento em
arvores tropicais de climas estacionais revelaram que a floragio pede ocorrer antes, durante ou apds o
brotamento. Segundo Borchert (1992), a floragSio pode ser o resultado direto do brotamento, nio estando
associada a estimulos ambientais; neste caso a iniciacdo floral ocorre em ramos novos, durante a brotacio ¢
antese se d4 antes da expansio total das folhas. Um outro caso seria o das arvores cuja iniciagdo floral
bloqueia o crescimento vegetativo, as flores geralmente sfo dispostas em inflorescéncias terminais e se
desenvolvem ¢ abrem depois que as fothas estio completamente expandidas e maduras, bem antes da queda
foliar. As gemas florais podem também serem induzidas durante o crescimento dos ramos e permanccerem
dormentes por longo periodo; a antese é inibida pela presenca de folhas, e ocorre durante ou apos a sua
queda, segundo O mesmo autor.

Também a frutificagio em muitos casos esti correlacionada ao crescimento vegetativo e, portanto,
sujeita a ritmos internos da planta. Por exemplo, na orquidea 7ipularia discolor, foi encontrada uma relagdo
negativa entre producio de flores e frutos € crescimento vegetativo: cada fruto produzido significou uma

reducdo de 2% da area foliar no ano seguninte ¢ menor probabilidade de florescer. {(Snow & Whigham, 1989).
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Na Costa Rica, as variagBes anuais de precipitacio e temperatura nfio explicaram a grande variagfo existente
na producdo anual de frutos entre espécies. populagles € individuos de Lauriceas, mas o crescimento

vegetativo relacionou-se negativamente com a frutificacdo (Wheelwright, 1986).

6. RELACAO ENTRE EVENTOS FENOLOGICOS E FATORES ABIOTICOS

Na fenologia, ¢ comum fazer distingio entre fatores remotos ou evolutivos ¢ fatores imediatos ou
proximos. Os fatores remotos sdo representados pelo o conjunto de condi¢Ses ecologicas as quais wma espécie
adapta seus feno-ritmos através da evolucdo, enquanto fatores imediatos funcionam como sinais ambientais
gue estimulam uma mudanga particular no desenvolvimento vegetal (Longman & Jenik, 1987; Van Schaik et
al., 1993; Pires-O’Brien & O’Brien, 1995; Wright, 1996; Talora & Morellato, 2000). Os fatores abidticos,
principalmente a sazonalidade climdtica, provocam nio s6 efeitos diretos no crescimento das plantas, mas
afetam também outras populagdes que interagem com elas (Wright, 1996). Assim, muitas vezes esta distingdo
torna-se dificil ou arbitraria (Longman & Jenik, 1987, Wright, 1996). Segundo Van Schaik et al. (1993), a
época de ocorréncia  de um evento fenolégico estaria mais associada ao clima. enquanto a amplitude ou
intensidade de resposta estaria relacionada a fatores bidticos.

As estacBes do ano s3o determinadas primariamente pela latitude, movimento orbital da Terra e seu
eixo de inclinagdo em relagdo ao Sol. Dentro da zona de convergéncia intertropical, o ar aquecido pelo Sol em
posicio zenital expande-se adiabaticamente, formando nuvens e gerando precipitacdo; esta zona se move
latitudinalmente aproximadamente dois meses apds a passagem do Sol zenital sobre wn determinado local e
seu movimento traz estacBes secas ¢ chuvosas para grande parte dos tropicos (Walter, 1971; Van Schaik et al,,
1993; Wright, 1996). Precipitagio, cobertura de nuvens, irradidncia, déficit de saturagio de vapor de 4gua na
atmosfera , velocidade do vento e evapotranspiragdo potencial covariam sazonalmente em decorréncia deste
movimento (Wright, 1996). Segundo Van Schaik et al. (1993), nas regides tropicais hd uma primavera

definida, embora nfo haja inverno.
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Muitos autores atribuem respostas fenologicas de Arvores e/ou comunidades a fatores do meio
abiético, como disponibilidade hidrica, luz, nutrientes minerais (Wright & Van Schaik, 1994; Wright, 1996).
Segundo Van Schaik et al (1993), as hipoteses que ligam a ocorréncia das fenofases 2o clima formam trés
classes gerais: (1) os ritmos estacionais em plantas estariam ligados & presenca de animais essenciais ao
processo reprodutivo; (2) floragdo ¢ frutificagio ocorreriam em condiges meteorologicas mais favordveis
para a polinizagfo, dispersio ou germinacdo, (3) os ritmos fenoldgicos estariam relacionados & variagdo
temporal dos fatores ambientais que limitam a produgio vegetal. Esta ltima abordagem sera enfocada nesta
secao.

Nem sempre é facil associar a floragdo a fatores ambientais, pois raramente € possivel precisar
exatamente a época em que ocorren 2 indugio das gemas florais nos individuos, posto que pode ocorrer
inducdo floral varios meses antes da antese (Longman & Jenik, 1987). Os fatores que estimulam o
desenvolvimento de gemas florais podem ndo ser os mesmos que desencadeiam a antese. A inducio das
gemas esta ligada ao fotoperiodo ou temperatura ¢ plantas tropicais com resposta fotoperiddica sfo
geralmente de dias curtos (Opler et al., 1976; Alvim & Alvim, 1978). Ashton et al. (1988) demonstraram que
a inducdo floral ¢m dipterocarpiceas na Asia, levando ao fendmeno da floragdo gregaria em intervalos
irregulares de vario anos, foi provocada pela queda de 2 ° C na temperatura minima noturna por um periodo
de 3 noites, associada ao fendmeno “El Nifio”.

Um dos fatores isolados considerados mais importantes na floragdo em florestas estacionais € a
precipitacio. Em florestas sob climas fracamente sazonais, ou seja , com precipitacdo média mensal do més
mais seco maior que 60 mm, a precipitacio assume menor importincia na floragio (Wright & Cornejo,

1994). Em florestas tropicais estacionais, a antese pode ser estimulada pela precipitacdo e a ocomréncia de
chuvas apos um periodo seco aumenta a sincronia de florescimento nas populacdes de muitas espécies
tropicais (Opler et al, 1976; Augspurger, 1982; Borchert, 1983). Muitas espécies tropicais apresentam
“hidroperiodismo” para floragio ¢ a ocorréncia de chuvas apds um periodo seco seria necessaria para quebrar
a dorméncia de gemas e induzir a antese, como no café, em Gallesia scorodendrum ¢ em Cariniana
estrellensis ( Alvim, 1964; Alvim & Alvim, 1978). Espécies com floragio sub-anual geralmente t8m resposta

hidroperiodica (Opler et al., 1976).
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Outros estudos mostram resultados diferentes. Hopkins & Graham (1989) concluiram que a
distribuico sazonal das chuvas ¢ uma indicagfio inadequada da disponibilidade de 4dgua para crescimento e
reproducdo nas florestas tropicais. Em ambientes menos sazonais, a precipitagdo tem relagio negativa ou néo
se relaciona com a floragdo (Alencar, 1978; Matthes, 1980; Mori ¢t al., 1982; Carabias-Lillo & Guevara-Sada,
1983; Alencar, 1994; Wright, 1996). Wright & Cornejo (1990) ¢ Wright (1991), irrigande parcelas de
floresta tropical estacional no Panama, durante toda a estacio seca, em confronto com parcelas comtrole,
demonstraram que o hidroperiodismo ndo explicou a brotagio nem a quebra de dorméncia de gemas
reprodutivas, tanto em espécies do sub-bosque quanto de dossel. Para esses autores, a scca atmosférica
(umidade relativa do ar) afetou mais a floracfo e a brotacio que a umidade do solo.

Muitos estudos €m relacionado a floragfo ¢ a brotagdo & época do ane de maior insolagio (Matthes,
1980; Alencar, 1994; Reich, 1995; Van Schaik et al, 1993;Wright, 1996). Wright & van Schaik (1994),
analisando arvores de diferentes procedéncias, concluiram que, quando a 4gua ndo € um fator limifante, como
em florestas pluviais ¢ em arvores com raizes profundas, a producdo de folhas e flores esta ligada ds épocas
do ano com maior irradidncia.

A relagio do fotoperiodo com a floragfio e o crescimento vegetativo de espécies arboreas também
tem sido demonstrada (Stubbleline et al., 1978; Talora & Morellato, 2000). Para Hymenaea courbaril,
enquanto o florescimento ¢ a producgfio de folhas novas sio estimulados por dias curios., o crescimento
vegetativo (expansio de folhas e alongamento caulinar) responde a dias longos (Stubbleline et al., 1978).
Segundo os mesmos autores, 0 tipo de estimulo ndo parece envolver o sisterna fitocromo, com respostas
fotorreversiveis, mas o sistema de alta epergia, em que as respostas sdo correlacionadas positivamente com a

intensidade da Juz

7. HIPOTESES EVOLUTIVAS RELACIONADAS A FENOLOGIA

A selecdo da época mais oportuna do ano para a ocorréncia de um episédio reprodutive ou

vegetativo depende de pressfes seletivas, podendo as plantas responder 2 diferentes estimulos ambientais e
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expressar uma fenofase no periodo mais oportuno as suas atividades (JANZEN, 1967). Os trabathos que
associam causas evolutivas ou remotas para os ritmos fenolégicos de arvores tropicais geralmente reportam-se
4 polinizacfo, frugivoria ¢ dispersdo de sementes, e relagbes entre plantas ¢ herbivoros.

Segundo Van Schaik et al. (1993), as mudanca fenologicas representam adaptacfes ac ambiente
biotico ¢ abidtico: os fatores bidticos podem atuar selecionando tanto parz a sincronizacio gquantc para a
ocorréncia seqiiencial de uma fenofase em espécies individuais de plantas. Refere-se como ocorréncia
seqiiencial quando uma fenofase ocorre em seqiiéncia no tempo entre espécies ou individuos, de maneira ndo
simultdnea, sem sobreposico das épocas de ocorréncia. Segundo Van Schaik et al. {1993), as hipoteses que
discutem a floracdo ou frutificacdo seqilencial de diferentes espécies relacionam este fenfmeno 2 selegdo para
evitar a competicio por vetores de pélen ou sementes; jd a sincronizacfio de atividades fenoldgicas entre
diferentes espécies pode ser explicada pela existéncia de uma época favordvel para maior atividade de
polinizadores on dispersores, ou de menor abundincia de herbivoros. Também a maior atragio de
polinizadores e saciedade de predadores de sementes ou herbivoros tém sido destacados como fatores de
sincronizagio, segundo 0 mesmo autor.

Uma das hipdtese freqiientemente associadas aos padrbes de floragdo € a do escape da competigio
por polinizadores (Levin & Anderson, 1970). Segundo esta hipbtese, espécies simpatricas e que compartilham
de uma mesma guilda de polinizadores tenderam a reduzir a sobreposicio de suas épocas de floragio,
resultando em um padrio de florag@o seqiiencial, a fim de diminuir 2 competicdo por vetores de pdlen ou
sementes (Stiles, 1975; Gentry, 1976; Cole, 1981; Ashton et al., 1988; Appanah, 1991; Bawa & Krugman,
1991). Em outros casos, a competi¢io por um polinizador raro pode induzir a falta de sincronismo
populacional (Howe & Wetsley, 1986).

Snow {1966), estudando o género Miconia, propds a hipotese de que a frutificagfo segiiencial de
espécies simpétricas zoocdricas com 0 mesmo conjunto de diminuiria a competicio por dispersores (hipdtese
da fuga da competicdo por dispersores). Ha poucos fatos experimentais que apoiem a hipotese da fuga da
competicio por dispersores, que foi refutada por Gautier-Hion (1990) e Pires- O'Brien & O’Brien (19935).
Gautier-Hion (1920) e Terborgh (1990) salientaram que a existéncia de uma estacSio 6tima para 3 maturagio

dos frutos, represeniada pela época mais favordavel para a dessecagfo da parede externa de frutos secos e para
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o acimulo de fotossintatos em frutos cammosos, deve ser preponderante na determinagfio da época da
frutificacio em florestas de climas, desde que as taxas de herbivoria e predacio de sementes na comunidade
sejam baixas.

Come as relagbes entre planta ¢ polinizador sSo muito mais estreitas que as relagbes entre plantas e
dispersores, a hipdtese de escape da competicdo se aplica muito mais 3 polinizacio (Van Schaik et al., 1993).
Para a polinizagdo, esta hipotese tem sido comprovada em alguns estudos na América Central e no Sudeste
Asiatico (Stiles, 1975; Gentry, 1976; Cole, 1981; Ashton et al, 1988; Appanah, 1991; Bawa & Krugman
1991).

A predominéncia da época de floragdo ¢ frutificacdo das espécies arboreas de florestas tropicais
baixo-montanas na América Central na estaco seca tem sido interpretada como resultado de forgas seletivas
ligadas 2 maximizacdo do uso de polinizadores ¢ dispersores (Janzen, 1967, 1978). Dentre as forgas seletivas
discutidas por Janzen (1978) destacam-se a concentragio de recursos para polinizadores; maior atividade de
polinizadores, principalmente beija-flores ¢ insetos; maior concentragio do neéctar, maior facilidade de
visualizagdo das flores e frutos; menor predacio de flores, frutos ¢ sementes pela menor atividade de
herbivoros, ambiente fisico mais favoravel 4 matura¢do e dispersio de frutos secos. O autor considerou
estacdo seca como um “periodo de virias semanas ou mais que se repete annalmente, em que a precipitacdo €
reduzida ao ponto de provocar reagles no comportamento de plantas € animais”; isso incluiu meses com
precipitacdo média mensal de 150 mm.

Tem sido sugerido por alguns estudos que a abundincia de polinizadores varia sazonalmente ¢ que
isso pode influir na selegdo para um maior sincronismo de floragfo (Van Schaik et al., 1993). De acordo com
Wright & Van Schaik (1994), uma abundincia minima de flores ¢ necessdria para atrair polinizadores, o que
pode ser conseguido através da sincronia € agregacdo espacial das populagBes. Estes autores encontraram que,
no sudeste da India, em floresta estacional, as drvores polinizadas por passaros mostraram uma floragdo
altamente sincronica € concentrada na época seca, enquanto nas polinizadas por insetos ¢ vento a floracho
ocorreu, Tespectivamente, 2 meses antes das chuvas e na estagio chuvosa, sem sincronismo populacional
(Murali & Sukumar, 1994). Os autores consideraram ser a época seca, quando as drvores estdo desfolhadas,

favoravel a visualizagio das flores pelos pdssaros; nas plantas polinizadas por insetos a disponibilidade
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hidrica seria um fator mais importante que a atragfo de polinizadores. Entretanto, este assunto ainda gera
controvérsia, e outros autores consideram mais provavel que a abundincia de polinizadores sgja efeito da
maior disponibilidade de recursos e da atividade fenoldgica das plantas, do que o contrario (Ratcke & Lacey,
1985; Zimmerman, 1988).

De acordo com Primack (1987), em florestas tropicais ricas em espécies, wm dos fatores que
determina a ¢poca de floragio e fnaificaciio € a necessidade de os individuos dentro da populagio
coordenarem  sua reprodugdo atraindo polinizadores ¢ garantindo a fecundag@io cruzada ¢ para, ao mesmo
tempo, atrair dispersores e saciarem ou evitarem predadores de sementes, minimizando custos metabélicos.
Janzen (1978) considerou que a predagio de sementes ¢ uma das forgas seletivas mais importantes gue
determinam a €poca e 3 vanancia de frutificacio ac longe do ano e entre anos, em espécies tropicais. Segundo
Van Schaik (1993), as plantas conseguem saciar predadores pela produgfio sincrénica e massiva de Orgios
vulnerdveis, se diferenies espécies possuem predadores comuns, a selesdio deve favorecer sincronia
interespecifica na atividade fenologica considerada. Um fendmeno bastante descrito na literatura para
florestas pouco estacionais do Sudeste Asidtico ¢ o da floragfio gregaria ndo sazonal, seguida de frutificacdo
massiva, que ocorre em imtervalos irregulares de um 2 mmitos anos, envolvendo varias espécies das
dipterocarpiceas ¢ também de outras familias, em grande sincromia. A hipdtese da saciedade de predadores
de sementes ¢é aceita para explicar a ocorréncia desse fendmeno (Hopkins & Hopkins, 1983; Howe &
Wetsley, 1986; Ashton et al, 1988; Terborgh, 1990). Entretanto, espécies vulnerdveis a predadores de
sementes especialistas (invertebrados) nfo se beneficiam necessariamente da sincronizacdo da reprodugio,
enquanto aquelas atacadas por predadores generalistas mostram maior sincronia na frutificacdo (Van Schaik,
1993).

Gautier-Hion (1990), trabalhando em floresta estacional no Gabdo, nio encontrou diferencas na
sazonalidade de frutificagfio de plantas que sofriam e que nfo sofriam predagio de sementes amtes da
dispersdo, concluindo que, neste caso, os fatores abiéticos seriam mais importantes na determinacio da
época de frutificacio. A época mais favoravel para a germinagfo de sementes pode influenciar na €poca de
floragio ¢ frutificacfio, particularmente em espécies que ndo possuem dorméncia de sementes ¢ em habitats

com uma estagio seca mais pronunciada (Primack, 1987; Oliveira, 1998),
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O tamanho da semente se relaciona com a sazonalidade de frutificacdo. De acordo com Smythe
(1970}, espécies cujos frutos possuem sementes pequenas, que podem ser engolidas inteiras, frutificam
assincronicamente (hiptese de escape da competigio por dispersores), espécies com sementes grandes e
nutritivas frutificam ao mesmo tempo (hipdtese da saciedade de predadores de sementes, principalmente
cotias).

Quanto a mudanga foliar, as relagbes planta - herbivoro também sio importantes na determinacfo da
sazonalidade de brotagfo, expansio foliar e gqueda de folhas. A disponibilidade de folhas novas ¢ fundamental
no sistema inseto - planta (Basset, 1991), sendo 2 abundancia de artropodos menor no meio da época mais
chuvosa, quando a abundancia de folhas novas ¢ menor { Leigh Jr. & Windsor, 1982; Boinski & Fowler,
1989). As folthas produzidas durante o maximo de brotagfo sofrem menos danos por herbivoria que aguelas
produzidas em outras épocas (Aide, 1988). Em florestas em que a estagio seca ndo chega a ser limitante para
o crescimento, a brotagio na estacio seca também estd relacionada ao escape da herbivoria pela menor
abundancia geral de herbivoros generalistas, e ocorrendo com alto sincronismo na popuiacio favorece a

saciedade do herbivoro especifico (Aide, 1992),

34



CAPITULO 2. FENODINAMICA DA COMUNIDADE DE ARVORES
DO DOSSEL DE UMA FLORESTA TROPICAL EM LINHARES, ES.

RESUMO

Este trabalho teve o objetive de descrever a sazonalidade dos eventos fenologicos reprodutivos
(floracio e frutificacdo) ¢ vegetativos (mudanca foliar) em 4rvores do dossel de uma floresta tropical
estacional baixo-montana (mata de tabuleires) no nordeste do estado do Espirito Santo, e relacionar os
padrdes encontrados com algumas varidveis climaticas. Foram feitas observages quinzenais de ocorréncia de
botdes florais, floracdo, frutificagdo, dispersdo, drvore desfolhada, brotagio, folhas novas e folhagem madura
em 5 individuos de 41 espécies arbdreas, distribuidos em uma drea de cerca de 15.000 ha de floresta, de maio
de 1982 a dezembro de 1992. No mesmo periodo, dados de clima foram tomados para a Reserva. Apesar de
no minimo 5% das espeécies produzirem flores em gualquer época do ano e 10%, frutos, a floracio ¢ a
frutificagdio predominaramn em épocas definidas. As fenofases botles florais ¢ floragiio mostraram curvas
bimodais, indicande haver um grupo de plantas que produzem botdes florais na estagio chuvosa, com antese
na transigio para a seca (maximo em abril), e outro que produz botdes na época seca, com foracdio no inicio
das chuvas {(maximo em outubro). A proporgio média de espécies com flores nos periodos de miximo foi até
2,20 vezes maior que nos meses precedentes, e para frutificaco este valor foi de 1,5 vezes maior. A
frutificacdo predominou na época seca (junho - julho), ¢ a fenodindmica do conjunto de drvores foi
determinada principalmente pelos frutos secos anemocéricos. A dispersio predominou na transicfo enire a
estacdo seca a chuvosa (setembro) , ¢ mostrou uma época desfavoravel de abril a maio, onde apenas 1% das
espécies dispersou seus propagutos. Quanto a mudanca foliar, observou-se uma proporgdo igual entre espécies
sempre-verdes ¢ brevideciduas (43,9%), ¢ apenas 12,2% de caducifolias. A queda de folhas predominou no
fim da estacio seca ¢ inicio da chuvosa em cerca de 30% das espécies, as quais produziram folhas novas em
outubro a dezembro. A brotagio das espécies sempre-verdes predominou na estagio chuvosa, de dezembro a
fevereiro. Foram observadas comrelacles entre as varidveis climdticas e a fenodinAmica das drvores. O
fotoperiodo correlacionou-se positivamente com a floragdo, brotagio ¢ folhagem nova e negativamente com
frutificacdo ¢ folhagem madura. A insolagdo correlacionou-se positivamente com a frutificacio e folhagem
madura, ¢ negativamente com a gueda de folhas e folhagem nova. As outras varidveis importantes foram: a
evaporagdo, com correlagdo positiva com a queda de folhas e negativa com a frutificacfo, brotagio ¢
folhagem madura; a evapotranspiragio real, correlacionada positivamente com brotacio e negativamente com
queda de folhas; a temperatura média do ar, com correlagdo positiva com floracdo ¢ negativa com brotagio; ¢
a deficiéncia hidrica, que s¢ correlacionon negativamente com arvore desfolhada e positivamente com
brotagdo; a evaporagdo mostron correlagdo positiva com drvore desfolhada e negativa com frutificacio e
brotagio.



ABSTRACT

"The aim of this paper was to describe the seasonality of reproductive and vegetative phenological events of
the canopy trees in a tropical lowland moist forest at Linhares, northeastern ES, and to relate them 1o some
climatic variables. Every two weeks, five individuals of 41 species, distributed within 15,000 ha of forest,
were observed for the occurrence of flower buds, flowering, fruiting, propagules dispersal, leaf shedding, leaf
flushing, and periods of canopy dominance by either new leaves and mature leaves, from May 1982 o
December 1992. At the same time, climatic data were gathered for the study area. While at least 15% of the
species were observed i flower and 10% in fruit at any time of the year, these events predominated in certain
defined periods of the year. Bi-modal curves for flowering were observed: one group of trees produced
flower buds in the rainy season (January and February) and flowered at the transition to the dry season
(April); another produced flower buds in the dry season (June- July) and flowered at the beginning of rainy
season {October). Up to 2.2 times more species flowered during the peak flowering months than in the other
months, This proportion was 1.5 times for fruiting. Fruiting predominated during the dry season (June and
July), and was determined due mainly to the strong fruiting seasonality of dry-fruited anemochoric species.
Seed dispersal predominated in the transition between the dry and rainy seasons (September). and an
unfavorable period was detected from April to May, when only 1% of the species dispersed their propagules.
An equal proportion (43.9%) of evergreen and brevideciduous species were observed. and only 12.2% of
them were classified as deciduous. Leaf shedding predominated from September to October, and the new leaf
canopy followed this phenophase, from November to December. Leaf flushing of evergreen species was
during the rainy season, from December to February. Climatic variables were correlated to the tree
community phenodynamics. Photoperiod was positively correlated with flowering, leaf flushing and new leaf
canopy, and negatively with fruiting and mature canopy. Insolation was positively correlated with fruiting and
the mature leaf canopy phases, and negatively correlated with leaf shedding and new leaf phases. Other
important climatic vanables were: evaporation, positively correlated with leaf shedding and negatively
correlated with fruiting, leaf flushing and mature canopy; actual evapotranspiration, positively correlated with
leaf flushing and negatively correlated with leaf shedding; average air temperature, positively correlated with
flowering and negatively with leaf flushing and water deficit, positively correlated with leaf flushing and
negatively correlated with leaf shedding. In spite of the relationship between phenologic events and abiotic
factors observed, many questions are still open to discussion, among them those related to the importance of
the biotic factors in the evolution of the observed patterns.
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1. INTRODUCAO

Os estudos fenoldgicos em florestas tropicais sdo uwm campo recente da ecologia, que tem se
intensificado nas Gitimas 3 décadas, a maioria dos mesmos com abordagem ampia no nivel da comunidade
florestal. Os estucdos realizados em Areas tropicais e subtropicais tém revelado padrdes relativamente
consistentes, quando se considera o espectro fenolégico da comunidade como um todo. Eventos de floragdo,
frutificacio ¢ mudanga foliar/brotagio ocorrem durante todo o ano. Em florestas onde a sazonalidade
climatica ndo é muito pronunciada, ndo ha grande variagfo nos episodios fenoldgicos ao longo do ano (Hilty,
1980; Opler et al., 1980); ou estes ocorrem de maneira gregdria ¢ macica em intervalos irregulares de varios
anos, fendmeno intensivamente reportado no sudeste asidtico (Ng, 1977, Puiz, 1979; Appanah, 1985, Ashton
et al, 1988; Corlett, 1990). Em florestas estacionais onde a época seca € pouco intensa, existe uma tendéncia
de floracdo na estagfo seca ou inicio da chuvosa, frutificacéio no fim da estagdo seca ou na estagdo chuvosa,
brotagio ¢ queda de folhas na estagdo seca (Frankie et al, 1974a; Carabias-Lillo & Guevara-Sada, 1985,
Bullock & Sollis-Magallanes, 1990; Ibarra-Manriquez et al,, 1991; Wright & Calderon, 1995). No Brasil,
padrdes semelhantes também foram observados na Amazdnia por Alencar et al. (1979), Pires-O’Brien (1993)
e Knowles & Parrotta (1997); no sul da Bahia por Mori et al. (1982); na regido Sudeste por Jackson (1978),
Morellato (1991, 1992), Spina (1997) e Talora & Morellato (2000). Em florestas sob climas mais estacionais
a floragdio tende a apresentar uma curva bimodal, coincidente com as duas €pocas mais secas (Croat, 1969),
com as épocas seca ¢ chuvosa (Monasterio & Sarmiento, 1976), ou com os dois equindcios (Matthes, 1980;
Fonseca, 1988). A queda de folhas e brotagio também apresentam uma sazonalidade marcante em regides
onde as chuvas tem uma distribui¢do estacional, estando a primeira concentrada no fim da época seca ¢ a
Segunda, no inicio da chuvosa (Morellato et al,, 1989; Moreliato & Leitido Filho, 1990; Morellato, 1991;
Fonseca, 1998).

A diversidade e a complexidade de padrdes fenoldgicos nas florestas tropicais ¢ maior que nas
temperadas (Borchert, 1983; Ratcke & Lacey, 1985). A sazonalidade da producfio e senescéncia de folhas ¢
da reprodugdo das espécies em geral mostra padres de variagio geografica e temporal muito mais diversos
nas florestas tropicais umidas que qualquer outro tipo de bioma (Bullock & Sollis-Magallanes, 1990;

Morellato et al., 1990a; Wright, 1996). Em florestas estacionais, a diversidade de estratégias fenologicas €
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menor (Monasterio & Sarmiento, 1976; Morellato et al, 1990b). A variedade de padrdes fenologicos é
considerada importante para a manutengdo da riqueza de espécies ( Gentry, 1974, 1976; Wright, 1996).

Duas grandes linhas de estudos tém procurado explicar a diversidade fenolégica das florestas
tropicais { Pires- O'Brien & O’Brien, 1995; Wright, 1996; Talora & Morellato, 2000): a escola evolucionaria,
que enfoca as relagbes bidticas como fatores seletivos; chamados de fatores remotos, € a escola fisiologica,
que procura os fatores abidticos que limitam ou estimulam respostas nas plantas, chamados fatores préximos.
Segundo Janzen (1967), a seleclio da época mais favoravel do ano para a ocorréncia de um evento fenoldgico
depende também de pressies seletivas, € ndo apenas de processos fisiologicos imutiveis ligados a
determinadas ¢épocas do ano. A distincdo entre fatores remotos ¢ préximos & dificil, pois o ambiente fisico
inflii na atividade de agentes bioticos, como polinizadores, dispersores ¢ herbivoros. Embora muitos dos
trabaihos mais recentes indiquem um papel maior do clima na determinagfo dos padrdes fenol6gicos (Van
Schaik et al., 1993), faltam ainda abordagens integradas neste carmnpo de estudo { Wright, 1996).

A despeito de um grande aumento no volume de informagbes fenoldgicas sobre florestas tropicais
nos wtimos anos, sio raros os estudos fenoldgicos na regiio de dominio da mata atldntica no sudeste
brasileiro. A maioria destes concentram-s¢ no interior; destacando-se apenas os de Jackson {1978), em
floresta montana no sul do Espirito Santo, ¢ de Talora & Morellato (2000), em floresta de planicie costeira em
S3o Paulo.

A regido de Linhares, no nordeste do estado do Espirito Santo, ¢ classificada pelo IBGE (1992) como
de dominio de floresta ombrofila densa. Nesta regifio ocorre a maior 4rea de floresta continua do estado,
concentrando cerca de 25% de sua cobertura florestal primitiva. A Reserva Natural de Linhares, administrada
pela Companhia Vale do Rio Doce desde a década de 1950, mantém cerca de 18.000 ha de florestas em uma
area total de quase 22.000 ha (Jesus, 1987). Entretanto, a regifio nfio corresponde ao clima ombréfilo,
possuindo uma combinagfio de pluviosidade média anual relativamente baixa com estaciio seca moderada, o
que ¢ um dos fatores que, segundo Peixoto & Gentry (1990), contribuem para sua altissima riqueza floristica.
Espera-se, portanto, que npa floresta de Linhares exista uma maior sazonalidade do que em outras sreas de
floresta atlantica com clima ombrdfilo, como em Jackson (1978), Costa et al. (1992 b) ¢ Talora & Morellato

(2000).

38



Este trabalho teve o objetivo de descrever a fenodindmica dos eventos fenologicos reprodutivos
(floragdo e frutificagdo) e vegetativos (mudanca foliar) em espécies arboreas do dossel da Reserva Natural
de Linhares, através de um estudo de longo praze. A questio de trabatho € verificar se a ocorréncia das
fenofases, nas espécies estudadas, predomina em épocas bem determinadas do ano, e se ha relagiio destas com
a sazonalidade climatica local.

2. METODOS

2.1. Area de estudos
O presente estudo foi realizado na Reserva Natural de Linhares, pertencente 2 Companhia Vale do
Rio Doce, no nordeste do estado do Espirito Santo, enire os municipios de Linhares ¢ S3o Mateus, entre

19°06' ¢ 19°18'S ¢ 39°45' ¢ 40°19'W (Figura 1). A Reserva tem uma superficie total de 21.787,00 ha, dos

quais cerca de 72,1% apresenta cobertura florestal (Jesus, 1987).

Clima: segundo Jesus (1987), o clima € do tipo Awi {classificacio de Kdppen) ., quente e imido, com estagio
chuvosa no verdo e seca no inverno. Na classificacio de Thomthwaite (1948), baseada no balango hidrico da

Reserva de 1975 a 1992, o clima pdde ser classificado como Cs r A’ 2°, sub-imido, com deficiéncia d’agua

pequena, megatérmico € evapotranspiracdo potencial acumulada no verdo menor que 48% do total. De acordo

com dados climatolbgicos fornecidos pelo Posto meteoroidgico "Classe A", instalado em 1975, a temperatura

média amual € de 23°C, com média do més mais quente de 25.6°C (fevereiro) e do més mais frio 19,9°C
(julho) e a precipitacdo media anual de 1249 mm (Figura 2 ¢ Tabela 1). A estacionalidade da distribuicdo das
chuvas durante o anc € marcante. Em média, 83,3% do total anual de chuvas precipita de janeiro a marco ¢ de
outubro a dezembro, € apenas 16,7% precipita entre abril a setembro. A precipitagio média mensal do més
mais chuvoso ¢ de 196,6mm (janciro), € a do més mais seco, 32,2mm (junho). O diagrama climatico da
Reserva (Figura 2) mostra um periodo seco curto, apenas no més de julho. Embora nfo revelado no diagrama
climatico, o balango hidrico quinzenal indica dois periodos relativamente secos no ano (Figura 3). Em

fevereiro, ocorre uma diminuigdo das chuvas e um periodo curto em qgue ha retirada de dgua do solo, mas sem
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haver deficiéncia hidrica; ocorre deficiéncia hidrica de maio a setembro, época que se caracteriza como
estagdo seca. A deficiéncia hidrica € relativamente pequena na estago seca (26 mm anuais), e ocorre um
excedente de 106 mm na estacdo chuvosa, que vai do inicio de dezembro ao fim de fevereiro (Figura 2). Duas
época transicionais podem ser definidas, a primeira compreendendo o periodo que vai do fim de fevereiro ao e
inicio de maio, quando se alternam periodos curtos de retirada ¢ reposigdo hidrica no solo; e outra que vai do

fim de setembro ao inicio de dezembro, caracterizando inicio das chuvas e reposicdo hidrica no solo.

Geomorfolegia, solos e hidrografia:. O relevo se caracteriza por planicies formadas por sedimentos argilo-
arenosos, tabuleiros terciarios da série Barreiras, pontilhados de lagoas e pintanos com altitude média de 28 a
65 m (Peixoto & Gentry, 1990). Os solos sdo profundos e a formagio de uma camada endurecida por 6xidos
de ferro ¢ aluminio a cerca de 1 m da superficie ¢ comum. O tipo de solo predominante ¢ o Podzolico
Vermelho Amarelo Distrofico Alico ( Jesus & Garcia, 1992). As caracteristicas fisicas ¢ quimicas do solo
indicaram teores de nutrientes, capacidade de troca de citions e saturaciio em bases baixos, ¢ textura média
{Tabela 2). A reserva ¢ cortada por 46,7 km de cursos d'agua de forma dendritica dicotdmica. O rio Barra
Seca € o de maior volume ¢ possui leito largo (em alguns trechos atinge mais de 400m) e raso, coberto por

vegetagio higrofila (JESUS, 1987) e desaguando no Geeano Atléntico.
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Figura 1. Localizagdo da Reserva Natural de Linhares, ES (no alto, a esquerda), e mapa da Reserva,
adaptados de Jesus (1987). As 4reas de mata estdo realgadas em cor escura; indica-se também a distribuicdo
espacial dos individuos observados (os mimeros de 1 a 41 referem-se aos codigo das espécies, conforme
Tabela 3). Escala aproximada 1: 22.000.
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Figura 2. O clima da Reserva Natural de Linhares, ES. Em (A), diagrama climdtico segundo Walter (1973)
para o periodo de 1975 a 1992. (B): valores do fotoperiodo médio quinzenal calculados com dados obtidos em
Mota (1981), para uma latitude de 20° $; setas cheias ¢ vazias indicam, respectivamente, os equindcios ¢
solsticios locais . Em (C) e (D), médias quinzenais das varidveis, calculadas para o periodo de janeiro de
1982 a dezembro de 1992,
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Figura 2. O clima da Reserva Natural de Linhares, ES (contimaco...). Em (C) ¢ (D), médias quinzenais das
variaveis, calculadas para o periodo de janeiro de 1982 a dezembro de 1992,
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Figura 3. Balanco hidrico anual da Reserva Natural de Linhares para o periodo de 1975 a 1992. Célculos
feitos a partir de meédias quinzenais das varidveis, entre todos os anos de estudo. As linhas verticais ¢ os
nimneros acima do eixo das abscissas indicam: (1) estagfo chuvosa; (2) estagio transicional seca — chuvosa;
(3) estacdo seca; (4) inicio das chuvas e transi¢io entre estacdo seca e chuvosa.
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Tabela 2. Caracterizacdo fisica e quimica dos solos de floresta de reserva Florestal de Linhares, ES. Amostras
retiradas em 10 locais de mata primdria alta. Analises realizadas no Laboratorio de Fertilidade de Solo do
Departamento de Recursos Naturais da UNESP, Faculdade de Ciéncias Agrondmicas, Botucatu, SP.

Variavel Unidade Profundidade
0-20 cm  20-40 cm  40-60 cm

Ph (CaCly) 4.0 39 40
MO % {peso seco) 3.2 2,0 1.4
P(ug/iem®) uglom3 6.2 3,9 26
H AP meq/100 cm3 7.7 4,9 3,0
K meq/100 cm3 0,1 0,1 0.1

ca” meq/100 cm3 1,1 06 0,5
Mg meq/t00 cm3 C.4 0,3 0,2
Soma de Bases meg/100 cm3 1,7 0.9 0,8
CT.C meq/100 em3 83 59 3.8

Saturacao em bases (V%) % 31.0 21.8 20,2
Areia % 42.0 404 36,7
Silte % 13,0 89 114
Argila % 22,2 15,7 208

Vegetaciio: a vegetagio da reserva ¢ classificada dentro do dominio de floresta ombréfila densa baixo-
montana pelo IBGE (1992). Segundo Peixoto & Gentry (1990), a vegetagio da drea apresenta-se com
caracteristicas fisionomicas ¢ floristicas distintas da floresta atlintica na sua forma mais tipica, apresentando
mais semelhanca com a floresta amazdnica ¢ enquadrando-se no extremo sul da tipologia florestal da "Hiléia
Bahiana”. Este tipo de floresta € conhecido também como mata de tabuleiros, devido ao relevo tipico da
regifio (Peixoto & Gentry, 1990). Segundo Jesus (1987), a floresta € semidecidua. com uma estacio de
deciduidade muito curta. Algumas espécies podem ultrapassar os 45m de altura: Cariniana estrellensis,
Lecythis pisonis, Paratecoma peroba, Manilkara bella, Caryocar edule. O sub-bosque ¢ ralo, e a sinisia
arbérea ¢ formada por 2 a 3 estratos superpostos ¢ as drvores ndo atingem grandes diimetros. Em um
levantamento realizado em 0,1 ha, Peixoto & Geniry (1990} encontraram 443 individuos com DAP (diimetro
i altura do peito) ignal ou maior que 2,54 cm, pertencentes a 216 espécies, das quais 66 representavam
individuos com DAP acima de 10cm. Segundo 0s mesmos autores a riqueza de espécies € muito alta, muito
maior do que a de outras com pluviosidade semelhante. A area basal média € de 34 m?/ha e somente 15

individuos por hectare sio encontrados com DAP maior que 8Ccm (Jesus, 1987). Uma das espécies com
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maior densidade populacional é a bomba-d'dgua (Hidrogaster trinervis, Tiliaceae), com média de 5.1
individuos/ha, e outras como a bicuiba (Virola gardneri, Myristicaceae), boleira {(Joamnesia princeps,
Euphorbiacea) e pelada (Terminalia brasiliensis. Combretaceae) ocorrem com mais de 2 individnos por
hectare. (Jesus, 1987). As familias com maior riqueza de espécies sdo: Leguminosae; Myrtaceae; Sapotaceae;
Bignoniaceae, Lauraceae. Hippocrateaceae, Euphorbiaceae, Annonaceae ¢ Euphorbiaceaea, sendo a familia
Myrtaceae particularmente rica(Peixote & Gentry, 1990). Além de floresta alta, a Reserva conta com ouiros
tipos de fitofisionomias. Segundo Jesus (1987), 63% de sua area esta coberta com floresta densa de cobertura
uniforme; 3,1% correspondem a floresta densa com distirbios antrdpicos; 4% a matas de varzea; 7,9% a
restinga arborea (“mussununga”); 6% a restinga herbécea (campo nativo) e 1,2 % a capoeira. Apesar de ndo
haver registros de interferéncia antrdpica nas dltimas décadas em areas de floresta densa de cobertura
uniforme, ha véarios indicios de distirbios no passado: estradas e trilhas abandonadas, sinais de antigas
clareiras formadas pela exploracio madeireira (Engel & Prado, 1992). A despeito de sua grande superficie, a
Reserva possui uma forma bastante recortada, o que lhe confere uma grande relagdo perimetro-area, além de
ser toda cortada por wma extensa rede de estradas (Figura 1); esta configuraciio. segundo WaldorfT & Viana,
(1993) favorece um grande efeito de borda e provoca distarbios na sua estrutura e dindmica. Portanto, embora

tenba uma grande superficie ¢ esteja protegida a varias décadas, esta mata € bastante alterada.

2.2, Escolha de espécies e amostragem

Foram estudadas 41 especies pertencentes a 28 familias (Tabela 3). As espécies foram selecionadas
com base na sua importincia econdmica ¢ potencial silvicaltural, freqiéncia na mata e representatividade
taxondmica, conforme Alencar et al. (1979) e Menandro & Jesus (1982). Essas representavam uma proporgo
de cerca de 10% do total das espécies conhecidas para a Reserva na época do inicio do trabaltho; atualmente o
nimmero aproximado de espécies arboreas do dossel € de 500 (Repato Momaes de Jesus, comunicagio pessoal).
Foram coletadas amostras botinicas das espécies e o material depositado no Herbario UEC (Unicamp,
Campinas, SP). Das 41 espécies, 23 sdo classificadas como freqiientes, 13 sio ocasionais e 5 sdo raras, de
acordo com Mucller-Dombois & Ellemberg (1974). Esta classificagio foi feita com base apenas na
experiéncia pessoal da equipe de campo ¢ “mateiros” da Reserva. Nio foram considerados critérios

sucessionais na selecdo das espécies estudadas, embora a grande maioria seja de estadios finais da sucessfio e
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caracteristicas do dossel da mata primdria. Apenas Eugenia microcarpa Berg., Myrtaceae, e Simira rubescens
Schum., Rubiaceae) sdo do sub-dossel. Duas espécies raras na mata sfio freqilentes na vegetacio de
“mussununga”: Qualea multiflora Mant., Vochysiacea, ¢ Kielmevera albopunctata Sadd., Guttiferae.

Para a selecio dos individuos foram abertas trilhas em diregfo ao interior da mata a partir de pontos
conhecidos nas estradas da Reserva. De cada espécie foram localizados ¢ marcados cinco individuos adultos e
reprodutivamente maduros (Figara 1). O critérios para a selegdo dos individuos foram o seu fendtipo superior,
como caracteristicas de forma, e condigdes fitogsanitirias e fisioldgicas, conforme descrito em  Alencar et al.
(1979}, Menandro & Jesus (1982). Ao todo, foram ¢studados 203 individuos distribuidos em toda a drea de
ocorréncia de “floresta densa de cobertura uniforme nfo interferida”, de acordo com a classificagdo feita por
Jesus (1987). Apenas um individuo de Qualea muitiflora ¢ dois de Kielmeyera albopunctate estavam
focalizados em ambiente transicional para mussunga. Embora a amostra tenba sido pequena, a inclusdo de um
mimero maior de individuos por espécie inviahilizaria o trabalho: para a observacgio de todos as arvores, em
cada periodo de coleta de dados eram gastos aproximadamentie 4 dias, percorrendo-se um total de cerca de 30
km de estradas e trithas. A despeito da selegfio rigorosa e devido ao longo periodo de observagbes, alguns

individuos de diferentes espécies morreram durante o estudo e foram substituidos por outros.

2.3, Coleta e analise dos dados

Em cada individuo foram feitas observages sobre a ocorréncia de 8 fenofases, abrangendo floragio,
frutificaciio ¢ mudancga foliar (Tabeia 4). O conceito de fenofase adotado foi o de Monasterio & Sarmiento
(1976) e Alencar et al. (1979). definido como um estadio observavel do desenvolvimento da planta,
claramente circunscrito no tempo em um individuo, durante um periodo definido de observagio, num
determinado local e ecossistema. As cbservagbes foram apenas qualitativas, baseadas na presenga ou
auséncia, nfo se levando em conta a intensidade de cada fenofase no individuo. As fenofases foram
caracterizadas de acordo com Alencar et al. (1979). O estudo estendeu-se de maio de 1982 até dezembro de
1992 com periodicidade quinzenal. Cada coleta de dados durou aproximadamente 4 dias de percurso nas
trilhas. As observagles foram feitas em cada individuo com binéculo ¢, em caso de divida a respeito da
ocorréncia ou nfo de uma determinada fenofase, subia-se em uma drvore vizinha para confirmagio. Mesmo

assim, a distinglo entre botbes florais ¢ gemas vegetativas foi dificil em alguns casos, principalmente no
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inicio do trabalho e, em algumas ocasides, os botdes nio haviam sido observados em arvores que floresceram.
No caso da dispersdo, em algumas espécies era dificil separd-la da frutificacdo, pois muitas apresentavam
frutos duranie muito tempo e sua dispersdo nfo era percebida durante os intervalos de observagdo, ou a
dispersdo ocorria simultaneamente com a frutificacfo. Com as tabelas de campo indicando presenca/auséncia
das fenofases em cada individuo, os valores para cada uma das espécies foram obtidos computando-se o
niimero médio (para os 11 anos) de individuos que apresentavam a fenofase em cada quinzena.

Simultaneamente, dados meteorolégicos diarios foram coletados no mesmo periodo na Estacdo
Meteorologica “Classe A” da Reserva Natural de Linhares. A partir dos dados didrios foram computadas as
médias quinzenais de temperatura média do ar ¢ umidade relativa do ar (%), o valor das maximas ¢ das
minimas absolutas (° C) temperaturas e os totais quinzenais médios de evaporacdo do tangue “Classe A”
{demanda evaporativa do ar, cm’), precipitacdo (mm) ¢ insolagdo didria (horas), considerando-se os 11 anos
de estudos. A evapotranspiragio potencial quinzenal média foi estimada de acordo com o normograma de
Thomthwaite-Camargo (apud Tubelis & Nascimento,1988), utilizando-se valores do fator de ajuste “g” de
acordo com o fotoperiodo médio de cada quinzena. A evaporagiio real e a deficiéncia hidrica quinzenal meédia
foram estimadas pelo balango hidrico calculado pelo método de Tornthwaite, de acordo com Tubelis &
Nascimento (1988). Para o cilculo do balango hidrico foi considerada uma capacidade de 4gua disponivel no
solo de 202 mm, calculada com base na sua textura, de acordo com Arruda et al. (1987),

Foram conastruidos fenogramas representando o espectro fenologico, definido como o conjunto total
de padres fenologicos que caracterizam a comunidade, segundo Monasterio & Sarmiento (1976). Os
fenogramas foram construidos considerando-se a média quinzenal em 11 anos de estudo da proporcdo de
espécies (independentemente do niimero de individuos) e da proporgdo de individuos (independentemente do
nimero de espécies) observados em cada uma das fenofases. Os fenogramas permitiram observar
graficamente a amplitude (aqui definida como a quantidade de atividade ou resposia fenologica), duracdo
(intervalo de tempo em que se observam os eventos fenologicos) e época (periodo do ano calendirio em qué i}
evento ocorre) das fenofases, de acordo com definicdes adaptadas de Monasterio & Sarmiento (1976) e
Newstron et al. (1994), bem como a sua sazonalidade, ou associagio temporal de eventos fenoldgicos com
uma estagdo climdtica reconhecivel (Morellato, 1992). As estagbes do ano foram definidas de acordo com a

distribuicio das chuvas e disponibilidade hidrica no solo (Figura 3). Foram calculados “indices de
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sazonalidade™ para floragdo, frutificaciio, queda de folhas e broitagdo, como a raziio entre a proporgio média
de espécies que apresemtavam a fenofase considerada nos seis meses de maixima amplitude ¢ seis meses de
minima amplitude (Longman & Jenik, 1987}, Para a floracio foram considerados os trimestres de maxima
amplitude em relagfo aos trimestres precedentes, uma vez que esta fenofase apresentou um padriio bimodal.

As proporgles quinzenais, respectivamente, de individuos e de espécies em de floracdo, frutificaciio,
gqueda de folbas, brotagdo, folbas novas e folhas maduras foram relacionados as variaveis climaticas:
temperatura do ar (média, maxima e minima absoluta), precipitacio, evapotranspiracio real, umidade relativa
do ar, insolagdo, deficiéncia hidrica e evaporagio, através de andlise multivariada (anglise de componentes
principais). de acordo com Pia (1986), utilizando-se o pacote estatistico Statistica® Versio 5.0. Andlises
adicionais de correlaces multiplas entre porcentagem média quinzenal de espécies ¢ de individuos nas
fenofases e as variaveis climiticas (temperatura média do ar, precipitacio, evapotranspiracdo real, umidade
relativa do ar, insolagdo, deficiéncia hidrica, evaporagio e fotoperiodo médio quinzenal) foram realizadas.
Para essas andlises, como os dados fenologicos nfo apresentavam distribuigio normal, foi utilizada a
transformagdo x’= arcseno (x ** ), de acordo com Zar (1984). Testes de Kolmogorov-Smirnov (Zar, 1984)
foram posteriormente aplicados aos dados transformados, a fim de testar sua normalidade, e apontaraﬁ
valores nio significativos em 5% de probabilidade.

Os frutos de cada espécie foram classificados entre secos e carnosos, e também de acordo com sua
sindrome de dispersdo, entre anemocéricos, zoocoricos e autocOricos (incluindo fitos secos deiscentes,
explosivos e barocoricos), de acordo com Van der Pijl (1969).

Para as fenofases de mudanca foliar (Tabela 4), adotou-se uma classificacio modificada de Longman
& Jenik (1987). Feram reconhecidos trés grupos: (1) espécies deciduas: perdem as folkas no fim da estagiio
seca ¢ brotam na chuvosa, ficando desfolhadas por varias semanas ; (2) espécies trocadoras de folhas ou
brevideciduas: a queda de folhas ocorre ao mesmo tempo que o rebento das gemas ¢ emissiio de folhas novas,
geralmente no inicic da estagio chuvosa, ficando totalmente desfolhada por no maximo uma semana, ou
parcialmente desfolhada por um periodo maior; (3) espécies sempre-verdes: queda de folhas ocorre bem apos

a brotagdo, on entio a formac3o e perda de folhas s3o continnas ao longo do ano.
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Tabela 3. Listagem das espécies e familias abrangidas pelo estudo fenoldgico em Linhares, ES.

N2, Nome Vulgar Espécie Familia
1 Aderne Astronium graveolens Jacq. Anacardiaceae
2  Aracga-branco Myrcia fineata (Berg.) Barrgso Myrtaceae
3 Batinga- branca Eugenia microcarpa Berg. Myrtaceae
4 Bicuibha Virota gardneri (A.DC.) Warb. Myristicaceae
5 Boleira Joannesia princeps Vell. Euphorbiaceas
% HBomba- d'agua Hidrogaster trinervis Kuhiman Tiiiaceae
7 Braona- preta Melanoxyion brauna Schott. Casesaipiniaceae
8 Canela- amareia Ocotea conferta Coe-teixeira Lauraceae
g Canela- preta Qcotea organensis Mez. Lauraceae
10 Caxeta Simarouba amara Aubl. Simaroubaceae
11 Cedro-rosa Cedrela odorata L. Meliaceae
12 Faia Emmotum nitens (Benth) Miers lcacinaceae
13 Farinha- seca Pterygota brasifiensis Fr. AL Sterculizceze
14 Garapa Apuieia iejocarpa (Vog.) Macbr. Caesalpiniaceae
15 Gongaic- alves Asfronium concinum Schotl. Anacardiaceae
16 Guaiti Licania safzmannii (Hookf} Fritsch Chrysobalanaceae
17 |mbaubdo Schefflera morotetoni {Aubl.)Naguirre, Araliaceae
Steymark, Frodin
18  Imbirugd Eriotheca macrophyfia (Schum.) A. Robyns Bombacaceae
1¢ lpé-amaraio Tabebuia riodocensis A.Gentry Bignoniaceae
20 .Jacaranda- cavidna Dalbergiz nigra (Vell.) Fr.All. Ex Benth. Fabaceae
21 Jequitibé- rosa Cariniana legalis (Mart.) O.Kize Lecythidaceae
22 Jueirana- vermetha Parida pendula (Willd) Bent.ex Walp. Mimosaceae
23 Louro- pardo Cordia trichotoma Vell. Boraginaceae
24 Macanaiba- mareta Diplotropis incexis Rizz et Mattos F. Fabaceae
25 Macanaiba- pele-de- sapo Bowdichia virgilivides HBK. Fahaceae
26 Macaranduba Maniliara salzmannii (A.DC.) Lam. Sapctacese
27 Nagib Kielmeyera albopunctata Sadd. Guttiferae
28 Oiticica Clarisia racernosa Ruiz et Pav. Moraceae
2¢ Qreiha-de-onga Zollernia ilicifolia Vog. Caesalpiniaceae
30 Parajl Manilicara bella Monach. Sapotaceae
31 Pelada Terminalia Kuhimanij Aiwan & Stace Combretaceae
32 Pequi-liso Qualea multifiora Mart. Vochysiaceae
33 Pequi- vinagreiro Caryocar edule Casar. Caryocaniaceas
34 Peroba-amarela Paratecoma peroba (Record.} Kuhim. Bignoniaceae
35 Peroba-ossc Aspidosperma cylindrocarpon M. Arg. Apocynaceae
36 Pitomba-amarela Talisia intermedia Radik. Sapindaceae
37  Quina-preta Ziziphus platyphyfla Reissek Rhamnaceae
38 AQuina-rosa Simira rubescens Schum. Rubiaceae
49 Roxinho Pelfogyne angustifolia Ducke Caesalpiniaceae
40 Sapucaia-vermelha Lecythis pisonis Carmb, Lecythidaceae
41 Vermelhinha Qualea magna Kuhimann Vochysiaceae
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Tabela 4. Descrigio das 8 fenofases observadas em 41 espécies arbdreas em Linhares, ES, e respectivos
cadigos de observacdo, baseadas em Alencar et al. (1979) e Menandro & Jesus (1982).

CODIGO_FENOFASE DESCRICAO DOS EVENTOS
REPRODUCAO

i botdes florais poucas ou nenhuma flor cm antese

2 floracdo carga maxima de flores em antese

3 frutificacio frutos j4 completamente desenvolvidos

4 dispersio didsporos maduros sendo dispersos
MUDANCA FOLIAR

5 queda de folhas arvore total ou quase totalmente desfolhada

6 brotagio™’ predomindncia de folhas maduras na copa, emissdo de folhas novas
7 folhas novas copa total ou quase totalmente constituida por folhagem nova

8 folhas maduras copa coberta totalmente por folhagem madura

) Embora as fenofases 6 ¢ 7 se refiram a um mesmo fendmeno, na pratica houve distingdo entre elas: a
fenofase 6 foi observada exclusivamente nas drvores sempre-verdes nas quais a emissdo de folhas novas
ocorreu sem haver derrubada simultdnea de folhas; ja nas arvores caducifolias ou brevideciduas, duranie a
brotacio houve renovagio total das folhas e somente nestas a fenofase 7 foi observada. Embora nfio houvesse
uma imtenco de separar estes dois grupos de arvores previamenie, a maneira como as fenofases foram
definidas e a exisiéncia de um nimero relativamente alio de espécies caduciftlias levaram naturalmente a esta

separagdo.



3. RESULTADOS

3.1 Floracédo e frutificacdo

Embora houvesse episddios de floragio e frutificacic ao longo de todo ¢ ano (Figura 4), estas
predominaram em épocas definidas, tanto considerando a proporgdo de espécies como a de individuos. A
estago chuvosa e o fim da estagdo seca foram as duas épocas bem marcadas de maior proporgdo de espécies
¢ individuos com botes florais (Figuras 2 ¢ 3). Cerca de 17% de todas as espécies estudadas apresentaram
botdes florais na primeira quinzena de fevereiro e 7% dos individuos na seganda metade de janeiro (Figura
4). Um outro maximo de botdes florais (cerca de 15% das espécies) ocorreu na estacio seca (agosto), periodo
de dias mais curtos € temperaturas médias ¢ minimas absolutas mais baixas (Figura 2 ¢ 3),

A floragdo mosirou uma curva bimodal, apresentando maximos equivalentes, de igual amplitude, no
primeiro (fevereiro a abril) e segundo (setembro a outubro) semestres (Figura 4), coincidentes com as duas
estagBes transicionais (Figura 3), ¢ aproximadamente com as duas épocas de zénite solar na regido. O més de
fevereiro caracterizou-se pela ocorréncia de “veranicos”, com temperaturas altas e pluviosidade relativamente
mais baixa em comparagio aos demais meses <a estacio chuvosa (Figara 2); neste m&s ocorre normalmente
retirada de dgua no solo (Figura 3), com reposicdo em marco. O inicio do amo, até o firn de abril,
caracterizou-se também por uma insolagfio mais alta ¢ comprimentio do dia em declinio (Figura 2). Em
setembro ¢ outubro ocorren a menor insolacdo no ano, com temperaturas e comprimento do dia em elevagdo,
além de reposicdo de agua no solo (Figuras 2 e 3).

As curvas de espécies ¢ individuos para floragio nfo apresentaram sobreposiciio perfeita. Esta
diferenca deveu-se  falta de sincronismo entre individuos da mesma espécie, ¢ 4 variagdo individual dentro

Os indices de sazonalidade de Longman & Jenik (1987) mostraram valores de 1,40 (margo a maio) ¢
2.34 (setembro a novembro) para floracdo e 1,47 para frutificacfio (margo a agoste). A frutificago mostrou
uma menor sazonalidade quando comparada a floragdo, pois pelo menos cerca de 10% das espécies
apresentaram frutos em qualquer época do ano (Figura 4). Entretanto, ocorreu um maximo mais acentuado ¢
de maior duracio duramie a estacfio seca, indo do fim de abril ao fim de julho (Figura 4), coincidindo com 0

periodo de maior evaporagio e menor evapotranspiragio potencial (Figura 2), e de deficiéncia hidrica no solo
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(Figura 3). Considerando-se os individuos de todas as espécies indistintamente, a frutificaclo foi
relativamente baixa, ndo passando de 14%. No caso da proporgio de individuos, o maximo de fratificagio
ocorreu da segunda quinzena de maio até o inicio de julho, mostrando um decréscimo acentuado deste valor
do final de agosto a inicio de outubro.

Ao analisarmos as curvas de frutificagio de grupos de espécies em relagdo ao tipe de fruto,
verificamos que ndo existiram grandes diferengas de sazonalidade entre fnos secos ¢ camosos (Figura 5A).
A maior proporgio de espécies frutificando ocorren na estagio seca, tanto para espécies com frutos secos
como com frutos carnosos. Emiretanto, um segundo maximo ocorreu no meio da estagio chuvosa para as
espécies com frutos secos, e no inicio da mesma, para espécies com frutos carnosos. O inicio da estagdo
chuvesa foi uma época em que uma pequena proporcido de espécies com frutos secos frutificou. Ao
separarmos os frutos secos € carnosos gquanto a sua sindrome de dispersdo, verificamos que exisiem
diferencas na sazonalidade (Figura 5B e Tabela 5). As espécies com frutos secos autocdricos concentraram
seu periodo de frutificagio na €poca seca do amo, de junho a setembro. A frutificacio das espécies
anemocoricas predominou na transigio para estacio seca (abril 2 maio) ¢ na estagfo seca (junho-jutho), uma
grande porcentagem destas frutificon também na época churvosa.(dezembro a margo). Os frutos carnosos,
todos zooctricos, mostraram  dois maximos, no meio da estagio seca ¢ no inicio da chuvosa, As espécies que
apresentaram maior sazonalidade de frutificagfo, entretanto, foram as de frutos secos zoocoricos (Figura 5B e
Tabela 5), que se conceniraram na estacio chuvosa, com proporgdo decrescente na transico entre a estagio
chuvosa ¢ a seca.

A época de maior dispersdo foi o final da estacdo seca (Figura 6 ). Houve um maximo no fim da
estacdo seca e outro de menor amplitude na estagfo chuvosa. Um periodo de baixa intensidade de dispersio
ocorren na transicdo da estagio chuvosa para a seca. As espécies que dispersaram nesta €poca foram:
Carvocar edule, Clarisia racemosa, Emmofum nitens e Ocolea organensis. As espécies anemocoricas
dispersaram seus frutos principalmente na estacdo seca; as zoocdricas dispersaram tanto na chuvosa quanto

na seca e as autocoricas dispersaram na transicdo para seca e na chuvosa (Figura 6).
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Tabela 5. Epoca de floragdo, classificagiio dos didsporos e época de frutificagio para as espécies arboreas da
Reserva Natural de Linhares. As épocas de floragdo e frutificagiio correspondem aos meses de maximo para a

especie.
Espécie Floracio Frutificacdo Tipo de fruto  Dispersic
Apuleia ieiocarpe (Vog.) Machr, out; mai nov; jul sech autocoria
Aspidosperma cylindrocarpon M. Arg, Jui2-out dez-marl S8C0 anemocoria
Astronium concinum Schott. set ow-nov seco anemowcoria
Astronium graveolens Jacg, set set-out SeCo anemocoria
Bowdichia virgilioides HBK. nov-dezl dez seco autocoria
Cariniana legalis (Mart.) O0.Kize fev abr-ago seco autogoria
Carryocar edkie Casar. Jan fev-mar camoso zZoocoria
Cedrela odorata L. mar-abr mai-ago seco anemocoria
Clarisia racemosa Ruiz ¢t Pav. out-nov jan-fev CATNOS0 zoocoria
Cordia trichotoma Vel mar-abr mai-jun seco anemocoria
Dalbergia nigra (Vell.) Fr.All. Ex Benth. nov-dez jan seco anemocoria
Diplotropis incexis Rizz et Mattos F. dez jan seco autocoria
Emmotum mitens (Benth) Miers fev-abr abr-set camoso Zoocoria
Eriotheca macrophylia (Schum.) A. Rebyns nov-jan jan~fev sec0 anemocoria
Exgenia microcarpa Berg, fev-mar abr-mai CAINOSC zoovoria
Hidrogaster trinervis Kublman mar-abr Jun 5200 autocoria
Jognnesia princeps Vell, set-out nov-dez $800 zoocoria
Kielmeyera albopunctata Sadd. mar Jun-pul 5200 anemocoria
Lecythis pisonis Cannb. dez jan-mar $8C0 Zoocoria
Licania salzmannii (Hookf.) Fritsch se-nov dez CATROSO Zoocoria
Manilkara bella Monach. jul-ago jul-ago camoso Zoocoria
Manilkara salzmarmii (ADDC.) Lam. julago out-pov MOS0 ZooCoTia
Melanoxylon brauna Schott. mar-abr jul-ago seco autocoria
Muyrcia lineata (Berg, ) Barroso mai Jun-jul Camoso zoocoria
Ocotea conferta Coe-teixeira out-dez jan camoso zoocoria
Qcotea organensis Mez. set-nov jan camoso zoocoria
Paratecoma peroba (Record.) Kuhlm, nov mar-abr seco anemecoria
Parkia pendula (Willd) Bent.ex Walp. set-dez out-dez SEC0 200C0TIA
Peltogyne angustifolia Ducke out-nov jun-jul s€c0 autocoria
Pterygota brastliensis ¥r. Al out-nov fev-mar $eC0 anemocoria
Oualeg magna Kuhlmann mar-abr jul-ago seco anemocoria
Qualea multiflora Mart. Jjan-mar mai-jun seco anemocoria
Schefflera morototoni (Aubl.)Nag,,St., Frodin ago-set nov Camoso Zo0Coria
Simarouba amara Aubl. set-out BOV cROSe Z00SOTiA
Simira rubescens Schum. mar-abr mai-jun camoso zZogooria
Tabebuia riodocensis A.Gentry out ot SE200 anemocoria
Talisia intermedia Radlic. set-out out-nov camoso Zoocoria
Terminglia Kuhimanii Aiwan & Stace set-out dez $800 anemocoria
Virola gardneri (A.DC.) Warb. jan-fev mai-jun CATROSO Zoocoria
Ziziphus platyphyila Reissek Jan-fev mai-jun camoso ZO0CoTia
Zollernia ilicifolia Vog mar-abr Jjumn-ago seco autocoria
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Figura 5. Variagio anual média da frutificacdo de drvores do dossel na Reserva Natural de Linhares, ES, em
relagio ao tipo de fruto (A) ¢ sindrome de dispersdo (B), durante o periodo de maio de 1982 a dezembro de
1992
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Figura 6. Vara¢do anual média da dispersdo na Reserva Natural de Linhares, ES, em funciio das diferentes
sindromes de dispersdo, no periodo de maio de 1982 a dezembro de 1992.

3.2. Mudanca foliar
Dentre as 41 espécies estudadas, houve proporgdes iguais (43,9%) de espécies classificadas como

sempre-verdes e brevideciduas, ¢ apenas 12,2% das mesmas foram classificadas como caducifdlias (Tabela
6). Em media, cerca de 30% das espécies e 15% dos individuos mostraram queda total ou quase total de
folhas na transi¢io entre as estacOes seca € chuvosa, de setembro a outubro (Figura 7). Uma proporgio
semelhante foi encontrada com folhas novas na estagdo chuvosa, cerca de dois meses apds o maximo de
sueda de folhas (Figura 7). A diferenca entre as proporgies de espécies ¢ individuos desfolhados deveu-se ao
baixo sincronismo entre individuos da mesma espécic para esta fenofase. Qutro fator importante foram as
diferengas de atividade vegetativas entre anos mais umidos e mais secos {veja Capitulo 3 deste volume). Nos
anos mais secos, alguns individuos de espécies classificadas como sempre-verdes perderam suas folhas, ¢ as

brevideciduas permaneceram mais tempo sem folbhas. O resultado foi que, na média, a proporgio de
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individuos que apresentaram a fenofase queda de folhas foi bem menor do que 2 porcentagem de espécies.
Isto se repetiu para folhas novas.

Nas espeécics brevideciduas a brotagio concentrou-se na transicio entre 3 estacio seca e chuvosa; 3
espécies deste grupo brotaram também na transicio entre estagfo chuvosa e seca ( Cedrela odorata, Clarisia
racemosa ¢ Kielmeyera albopunctata ); apenas 4 espécies deste grupe (Astromium concinum, Manilkara
beila, Melonoxyion brauna ¢ Ziziphus platyphyiia) brotaram na estagdo chuvosa; Parkia pendula brotou
irregularmente ao longo do ano., menos na estagfio seca (Tabela 6). As espécies caducifolias brotaram estacio
seca e na transigio entre as estagdes seca e chuvosa. (Tabela 6). Nas espécies sempre-verdes a brotagio
predominou na estacio chuvosa, embora algumas espécies brotassem quase continnamente ao longo do ano
(Aspidosperma cylindrocarpon; Emmotum nitens, Licania salzmanii; Manilkara salzmanii, Simarouba
amara, Simira rubescens ¢ Zollernia ilicifolia). Apenas trés especies brotaram na transigio entre estagfo seca
¢ chuvosa: Pterigota brasiliensi ., Virola gardneri (ocasionalmente também na estacio seca) ¢ Schefflera
morototoni, esta Gltima brotando também na estacdo seca nos anos em que nio se reproduziu.

Na maior parie das espécies, as fenofases queda de folhas (fenofase 5) e folhas novas (fenofase 7)
estavam associadas, ou seja, as espécies com folhagem totalmente nova numa determinada €poca do ano
foram as que perderam total ou guase totalmente as folhas pouco antes. Nestas a fenofase 6 (predomindncia de
folhagem madura com brotacio de folhas novas) em geral ndo foi observada, pois a emissdo de folhas novas
ocorreu sempre apos ou durante a queda de folhas. Entretanto, em algumas ocasiGes, nos anos mais Gmidos
que o normal, a atividade de brotagio (fenofase 6) foi mais intensa, levando a renovacdo total da copa e
subseqiiente ocorréncia da fenofase 7 em espécies sempre-verdes, como Plerigota brasiliensis, Clarisia
racemosa e Aspidosperma cviindrocarpon,.

A atividade de mudanca foliar das espécies estudadas mostrou-se bastante sazonal O indice de
sazonalidade de Longman & Jenik (1987) para queda de folhas foi de 4,0, considerando-se os scis meses de
maxima amplitude (setembro a dezembro) em relaco aos demais. A brotagio (fenofase 6) apresenton o maior
indice de sazonalidade (periodo de novembro 2 margo), sue foi 5,26. O indice de sazonalidade para folhas
novas (fenofase 7) foi de 2,51. Considerando-se a brotagio das espécies sempre-verdes, deciduas e

brevideciduas em conjunto (soma das fenofases 6 ¢ 7), 2 sazonalidade foi menor, com indice de 2,08,
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‘Tabela 6. Categorias de mudanca foliar ¢ estacio de brotagio das espécies arboreas da Reserva Natural de
Linhares. Epocas de brotagio, definidas de acordo com ¢ balango hidrice (Figura 3): (1) estagio chuvosa; (2}
transicdo entre estacdo chuvosa ¢ seca; (3) estacio seca; (4) transicio entre estagdo seca e chuvosa.

Espécie Categoria de Epoca de brotagio
mudanca feliar 1 2 3 4

Apuleia leiocarpa (Vog.) Macbr. caducifolia X X
Aspidosperma cylindrocarpon M. Arg. sempre-verde X
Astronium concinum Schott. brevidecidua X
Astronium graveolens Jacq. caducifolia X
Bowdichia virgilioides HBK. brevidecidua X
Cariniana legalis (Mart.) O.Ktze brevidecidua X
Carryocar edule Casar. brevidecidua X
Cedrela odorata L. brevidecidua X X
Clarisia racemosa Ruiz et Pav. brevidecidua X X
Cordia trichotoma Vell. caducifélia X X
Dalbergia nigra {Vell) Fr.All. Ex Benth. brevidecidua X
Diplotropis incexis Rizz et Mattos F. sempre-verde X X

Emmotum nitens (Benth) Miers sempre-verde X X X
Eriotheca macrophyila (Schum.) A Robyns brevidecidua X X
Eugenia microcarpa Berg. sempre-verde X

Hidrogaster trinervis Kuhlman sempre-verde X

Joannesia princeps Vell. brevidecidua X
Kielmeyera albopunctata Sadd. brevidecidua X X
Lecythis pisonis Carmb. brevidecidua X
Licania salzmannii (Hookf.) Fritsch sempre-verde X X X
Manilkara bella Monach brevidecidua X X

Manilkara salzmannii (A.DC)) Lam. sempre-verde X X X
Melanoxylon brauna Schott. brevidecidua X

Myrcia lineata (Berg,) Barroso sempre-verde X

Ocotea conferta Coe-teixeira sempre-verde X X
Ocotea organensis Mez. sempre-verde X X

Paratecoma peroba (Record.} Kuhlm. brevidecidua X
Parkia pendula (Willd) Bent.ex Walp. brevidecidua X X
DPeltogyne angustifolia Ducke brevidecidua X
Pterygota brasiliensis Fr. Al sempre-verde X
Qualea magna Kuhlmann sempre-verde X X

Qualea multiflora Mart. brevidecidua X
Schefflera morototori (Aubt.)Naguirre, Steymark, sempre-verde X X
Frodin

Simarouba amara Aubl. sempre-verde X X X

Simira rubescens Schum. sempre-verde X X X X
Tabebuia riodocensis A Gentry caducifolia X
Talisia intermedia Radlk sempre-verde X X

Terminalia Kuhlmanii Aiwan & Stace caducifélia x X
Virola gardneri (A.DC.) Warb. sempre-verde X X
Ziziphus platyphylla Reissek brevidecidua X

Zollernia ilicifolia Vog, sempre-verde X X X
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Figura 7. Variagdo anual média da intensidade da mudanga foliar de drvores do dossel da Reserva Natural de
Linhares, ES. As proporcles apresentadas referem-se a porcentagem média de ocorréncia quinzenal de
espécies e individuos com as fenofases: arvore desfolhada (queda de folhas), emissdo de folhas novas com
copa madura (brotacdo), copa constituida por foihagem totalmente nova (folhas novas), ¢ copa constituida
por folhagem madura (folhagem madura), no periodo de maio-82 a dezembro-92.
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3.3. Relacdo da fenodindmica com o clima.

A anilise de componentes principais para as varidveis fenolégicas ¢ climaticas é mostrada na Figura
g e Tabela 7. Considerando-se a proporcio de espécies que apresentaram cada fenofase, o eixo 1 separou
brotagio, folhas novas e floracio (2 direita) de queda de folhas, frutificacio e folthas maduras (3 esquerda). O
eixo 2 separou a frutificacdo . brotacio e folhas maduras (acima) da queda de folhas, floragio ¢ fothas novas
(abaixo), Figura 8A  Para propor¢io de individuos, os padrSes foram semethantes, com posigio invertida
quanto ao eixo 2 (Figura 8B). Os dois primeiros fatores em conjunto, que explicaram 71,9% da variancia total
(Tabela 7), associaram a frutificagfio e folhas maduras 4 deficiéncia hidrica do solo; a floragdio ¢ folhas novas
& precipitacfo e ao fotoperiodo, € o brotamento as temperaturas do ar, evaporagdo ¢ cvapotranspiragdo real. A
queda de fothas ficou oposta 4 insolacgfio € 4 ¢ umidade relativa do ar.

E possivel observar, pelas figuras 3 € 4 ¢ Tabela 7 que a frutificacdo teve seu maximo coincidente
com a época de deficiéncia hidrica do selo, o que € mais evidente nas curvas de proporcio de individuos. A
andlise de componentes principais também foi consistente ao associar folhas novas & precipitagio, ¢ a
brotagio as temperaturas do ar, evapotranspiragio real e demanda evaporativa do ar (Figura 8 ¢ Tabela 7) e
separar queda de folhas de insolagdo. Para queda de folhas, o maximo (Figura 7) coincidiu com a época de
minima insolac@o ( Figura 2 ¢ Tabela 1).

A floragdo aparece na Figura 8 associada a precipitagio, embora a primeira ndo apareceu como
componente importante na extragio dos 3 primeiros fatores (Tabela 7). A temperaturz do ar mostrou
correlagdo positiva com a floragdo (Tabela 8). A floragio correlacionou-se positivamernte com o fotoperiodo
@ negativamente com a evapotranspiracio real.

Uma das varidveis climaticas que mostrou correlagdo com maior namero de eventos fenolégicos em
Linhares foi a insolagdo, influindo positivamente na frutificacdo e presenca de folhagem madura ¢
negativamente na queda de folhas e copa constitdda por folhagem nova,  As ocutras varidveis importantes
foram: o fotoperiodo (correlagio positiva com floragfo, brotago e folhagem nova, e negativa com folhagem
madura), a evaporacio (demanda cvaporativa do ar), com correlagio positiva com a queda de folhas e
negativa com a frutificago e folhagem, madura; a evapotranspiragio real (positiva com brotagio e negativa
com a queda de folhas); a deficiéncia hidrica, que se correlacionou negativamente com arvore desfolhada e

positivamente com brotagdo, ¢ a umidade relativa do ar (correlagfo positiva com queda de folhas), conforme
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Tabela 8. Nesta andlise, a precipitacio nfio mostrou correlagio significativa com nenhum dos eventos
fenoldgicos, o que pode ser explicado pela alta variabilidade deste fator ao longo do ano. Entretanto, o© efeito
da disponibilidade hidrica ¢ sentido indiretamente pelas varidveis evapotranspiragdo real ¢ deficiéncia hidrica
do solo.
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Figura 8. Anilise de componentes principais para ocorréncia quinzenal média das fenofases em 41 espécies
de arvores do dossel da Reserva Florestal de Linhares, ES, e variaveis climdaticas, no periodo de maio 1982 a
dezembro de 1992, Varidveis resposta: em A, proporgiio de espécies; B: proporgio de individuos. Sdo
mostrados apenas os dois primeiros fatores, que representam a maior parie da vanancia total. Legenda:
FLOR- floragfio; FRUT- frutificacdo, QUED- queda; BROT- brotagdo; FNOV- folhagem nova; FMAD —

folhagem madura; TMAX; MIN, MED - temperaturas méxima absoluta, minima absoluta ¢ média do ar;

ER- evaporagdo real; EVAP- evaporagio; INS - insolagdo; UR - umidade relativa do ar; DEF- deficiéncia
hidrica do solo; FOT- fotoperiodo.



Tabela 7. Sumario da andlise de componentes principais para varidveis fenologicas e climaticas na Reserva

Natural de Linhares. Varidveis que definiram os fatores e respectivos pesos (correlagio das varidveis com

cada um dos 3 primeiros fatores), valores proprios ¢ proporgio da varidncia explicada. Sé foram consideradas
varidveis com pesos acima de 0,700,

Proporgiio de espécies

Proporgioe de individuos

Varidvel Fator 1 Fator2 Fator3 Fatorl Fator2 Fator3
Brotaciio 0,786 0,759

Folhas maduras - 0,747 0,713

Frutificacido 0,779

Queda de folhas {3,959 0,95G
Fotoperiodo 0,910 0,929

Deficiéncia hidrica do solo -0,793 -0.811

Evaporagio 0,705

Evapotranspiracao real 0,931 0,923

Insolagdo 0,930 0,932
Precipitacio 0,768 0,793

Temperatura mixima 0,820 0,781

Temperatura média 0,807 0,780

Temperatura minima 0,794 0,762

Umidade relativa do ar 0,787 0,821
Valores proprios 7.60 3,90 1,42 7.27 4,42 1,42
(“Eigenvalues™)

Variincia explicada (%) 4754 24,36 8,93 45,49 27,69 8,91
Varidncia acamulada (%) 47,54 71,90 80,83 45,49 73,16 82,08
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4. DISCUSSAO

4.1, Floragao e frutificacido

As arvores analisadas na Reserva de Linhares mostraram-se sazonais quanto 3 floragio ¢ frutificagfio.
Os valores de indice de sazonalidade encontram-se dentro dos limites de variagio reportados por Longman &
Jenik (1987), que consideraram sazonais comunidades de florestas tropicais com indices de floragdc variando
de 1,2 a4,9. O indice de sazonalidade calculado a partir dos dados de Talora & Morellato (2000) para floresta
tmida de planicie litordnea em Ubatuba, SP, foi de 2,4 para floragio e 1,45 para frutificacio, valores
semelhantes ao deste estudo. A floresta em Linhares mostrou-se mais sazonal para floragio ¢ frutificacio do
que uma floresta no sul da Bahia: os valores do indice de sazonalidade calculados com os dados de Mori et al.
{1982) revelaram gue ¢ mamero de espécies que floresceram na primavera e verdo foi 1,4 vezes maior que no
outono e inverno, enquanto que para a frutificacio o padr3o fol inverso, sendo 1,31 vezes maior no outono e
inverno em relagfio 4 primavera e verdo.

Em Linhares, em ambos os semestres, a maxima intensidade de floragio pareceu estar relacionada
com ¢ aumento de chuvas apds um periodo mais seco. Muitos estudos realizados no Brasil indicaram que, em
diferentes regifes, a floragiio predomina na estacfio seca ou inicio da chuvosa. Na Amazénia, predomina na
estagio seca, ou seja, de agosto a dezembro em Manaus, AM, {(Alencar et al.,, 1979) e em Trombetas, PA
(Knowles & Parrotta, 1987), ou de outubro a janeiro na regido do Jari, PA (Pires-O’Brien, 1987). No sul da
Bahia (Mori et al. 1982} e na regifio sudeste, os estudos indicaram ¢ue 2 floragio predomina no fim da
estacio seca ¢ inicio da chuvosa, de agosto a outubro (Jackson, 1978; Morellato et al., 1989; Morellato, 1992;
Spina, 1997), ou na época mais tmida, de novembro a fevereiro (Talora & Morellato, 2000). Entretanto, em
florestas neotropicais do hemisfério sul, ¢ comum também uma curva de floragio bimodal, com um maximo
1o inicio e ouiro no fim da esfacdo chuvosa (Croat, 1976; Matthes1980; Morellato, 1991; Fonseca, 1988). Em
nosso estudo, os dois méaximos de florac3o (Figura 3) ocorreram aproximadamente duas semanas apos os dois
periodos em que o sol assume posigio zenital na regifio (entre a segunda quinzena de margo e primeira de
abril, ¢ entre a primeira e segunda quinzenas de setembro), quando o comprimento do dia € igual ao da noite

(Tabela 1). Matthes (1980) relacionou o padrio de curva bimodal da floracSo em Campinas com a época do
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ano em que ocorre o zénite solar e, consequentemente, maior insolacdo: seu estudo mostrou um maximo
quando o Sol se aproximava ¢ outro quando se afastava do tropico de Capricérnio.

A temperatura também € uma varidvel freqiientemente ligada a floragiio (Alvim, 1964; Borchert,
1983) e se torna importante principalmente em florestas ombrofilas densas (Mori et al., 1982), onde a dgua
njo é limitante. Matthes (1980) considerou que a temperatura do ar, ao lado do fotoperfedo, foram os fatores
que se relacionaram 3 floragio, em floresta estacional semidecidua, em Campinas, SP. Também em uma
floresta imida de planicie litorinea em Ubatuba, SP, Talora & Morellato (2000} enceniraram uma correlagiio
positiva enire floracio e a temperatura média do ar ¢ 0 comprimento do dia.

Apesar de, no nosso estudo, nde termos analisado o momento da induclo floral das espécies,
podemos sugerir que ¢ padrdo observado indica a existéncia de dois grupos de plantas. Num dos grupos a
inducdo floral estaria ligada & dias curtos ¢ estresse hidrico e cuja antese, com maximo em setembro e
outnabro, seria desencadeada pelo aumento da evapotranspiracio real, com o advento da estagio chuvosa, ¢
aumento do fotoperiodo. O outro grupo, cuja floragfio ocorre de margo a maio, teria inducfo ligada a dias
longos e a antese seria induzida pelo aumento da insolagdo ¢ da imadiagdo solar com a chegada do equindcio
de outono, e da evapotranspiragio real, que acompanha um aumento de chuvas no fim de margo ( Figuma 2 ¢
Tabela 1).

Em nosso estudo a insolago ndo mostrou correlacio significativa com a floragio porque as épocas
de maxima floracio coincidiram respectivamente, com épocas de alta e baixa insolagfo, conforme Figura 2.
Entretanto o grupo de especies que florescen entre marco e abril também deve ter levado vantagem de uma
maior insolagdo ocorrida neste periodo, pela menor cobertura de nuvens. O niimero de horas de insolagio foi
considerado importante por Ng (1977) e Corlett (1990) para desencadear um processo de floragdo em massa,
estimutando a antese ¢ funcionando como estimulo ambiental. Considera-se que a indugfo floral seja efetuada
pelo fotoperiodo (Alvim, 1964; Alvim & Alvim, 1978), temperatura (Opler et al.,1976) ou estresse hidrico
(Augspurger, 1982), ¢ o niimero de horas de insolacfo direta, segundo Wright & van Schaik (1994), € o
principal fator que desencadeia a floragdo, desde que ndo haja limitagdo hidrica. No caso de Linhares, a época
de maior insolagio n3o coincidiu com a época de deficiéncia hidrica do solo.

Fatores enddgenos também podem ter sido ser importantes na determinacfio da €poca da floracdo, o

que necessitaria estudos mais aprofundados. Segundo Borchert (1992), podem ser reconhecidos 3 grupos de
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plantas quanto a floragio: 1) floracdo simultinea ao brotamento, sem associagio a estimunlos ambientais: os
botdes florais ocorrem em ramos novos, durante a brotacio, e a anfese da-se antes da expansio fotal das
folhas; II) fioragdo e crescimento vegetativo alocrdnicos; flores geralmente dispostas em inflorescéncias
terminais e s¢ desenvolvem ¢ abrem depois que as folhas estdo completamente expandidas e maduras, bem
antes da queda foliar, HI) inducdo simultinea ao crescimento dos ramos, mas as gemas florais permanecem
dormentes por longo periodo; a antese ¢ inibida pela preseoca de folhas ¢ ocorre durante ow apds a sua
queda. A época de floragio em muitas espécies de crescimento ritmico resulta do balango interno dos
crescimentos vegetativo e reprodutivos, e portanto o efeito do ambiente € mais indireto, por influir nos ritmos
de crescimento de eixos ¢ producdo de folhas novas (Borchert, 1983). Em nosso estudo, a floragio foi
associada as fenofases folhas novas e brotacio (andlise de componentes principais, Figura 8). As plantas que
floresceram no inicio do ano podem estar na sua maioria ao grupo II, pois floresceram apos a expansio total
das folha ¢ bem antes da queda. As que floresceram no segundo semestre podem estar associadas ao grupo 111
por florescerem durante ou apds a queda das folhas. Entretanto, uma andlise mais aprofundada teria que ser
feita individualmente para cada espécie.

A curva de frutificagdo indicon haver uma €poca de maior intensidade de fnxtificacio na estacfo
seca. Em florestas tropicais de clima pouco sazonais (precipitacfio dos meses mais secos € superior 2 60 mm,
segundo Wright & van Shaik, 1994), um méximo fraco ¢ estendido de frutificacdo parece ser padrdo (Hilty,
1980; Heideman, 1989), geralmente englobando a transigiio entre estagdo seca e chuvosa ou a estagio chuvosa
(Matthes, 1980; Morellatto & Leitdo-Filho, 1992; Pires-(¥Brien, 1993, Talora & Morellato, 2000). O padrio
encontrado em nosso estudo concorda com outros trabalhos desenvolvidos em florestas tropicais mais
estacionais, que mostram a frutificacio predominando na época seca (Croat, 1974, Frankie et al. 1974; Foster,
1982; Ibarra-Manriquez et al., 1991). No presente estudo, ¢ maximo de frutificacdo na estacdo seca foi devido
ao predominio de espécies do dossel com frutos secos. Qutros estudos indicam o predominio de frutificagio
na estagdo seca em arvores do dossel, principalmente em florestas iropicais estacionais semideciduas
(Newton, 1988; Morellato, 1991; Morellato & Leitdo Filho, 1992, Fonseca, 1988). O ar seco que ocorre
normalmente na estagfo seca ¢ necessario ao processo de perda de umidade que acompanha a maturacdo de
frutos em Leguminosae, Bombacaceae ¢ Bignoniaceae (Janzen, 1967). Em Linhares, a UR% do ar variou

muito pouco ae longo do ano (Figura 2). A evaporagio, ou demanda evaporativa do ar, que se correlacionou
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negativamente com frutificagio, varia mais em funcéio da temperatura (Tubelis & Nascimento, 1988), sendo
menor 1o inverno. Entretante, como a estacionalidade das chuvas foi marcante (Choveu em média 3 vezes
menos nos meses de abril a agosto em refagio ao demais meses do ano, conforme Tabela 1), havendo déficit
hidrico moderado no solo, isso podem ter favorecetam a perda de umidade para maturagfo dos frutos secos,
juntamente com a insolacdo, que se correlacionou positivamente com a frutificacio. Esses resultados foram
coerentes com wmna das hipoteses discutidas por Gautier-Hion (1990) e Terborgh (1990) para explicar os
padrdes de frutificac@o das florestas tropicais, conhecida como a “hipétese da estagiio otima para maturacio
dos frutos”. Como nfo foram observadas diferencas marcantes na época de frnutificacdio das espéeies com
sindromes de dispersdo por zoocoria ¢ outros tipos, os fatores abidticos devem ter predominado sobre os
bidticos na evolugdo dos padries de frutificagio observadoes. Outra hipdtese discutida por Terborgh (19903,
gue considera uma concentragdo da época de frutificacio importante para saciar predadores de sementes,
pode explicar também a maior concentragio da frutificacio na época seca, ao menos para as espécies que
dependem de uma predacio mais baixa de sementes e plantulas para maior sucesso reprodutivo.

As espécies que apresentaram maior sazonalidade de frutificacfo foram as de frutos secos zoocdricos
(Figura 5B), que se concentraram na estagdo chuvosa, com proporgio decrescente na época transicional entre
estacdo chuvosa e seca. Estas possaem sementes grandes ¢ nutritivas, como Joannesia princeps € Lecythis
pisonis. Foram observados roedores consumindo as sementes caidas no cho, principalmente cotias (4gousi),
que possuem o comportamento de enterrar o excedente para consumo futuro. No caso de Parkia pendula, que
é dispersa por animais arboricolas (Hopkins & Hopkins, 1983), quando o fruto se abre. mantendo-se preso a
arvore, as sementes permanecem grudadas em uma goma pegajosa solivel em agna, que € produzida em
grande quantidade ao longo da sutura adaxial dos frutos. Segundo Hopkins & Hopkins (1983), ndo se sabe ao
certo o papel desta goma. mas deve ter alguma importincia na dispersio, provavelmente como recompensa
aos dispersores.

A época de maxima intensidade de dispersdo foi a transico entre a estagfio seca e chuvosa. Espécies
que floresceram no inicio da estagdo chuvosa retiveram frutos imaturos por um periodo longo ¢ dispersaram
no transi¢io entre a entre ma estagio chuvosa e seca (Lecythis pisonis) ou na transigio para a chuvosa
(Aspidosperma cylindrocarpon, Paratecoma peroba, Pterigota brasiliensis) do ano seguinte. Outras especies

que floresceram na transigio entre a estaco chuvosa e seca retiveram os frigos até a transico para a estagio
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chuvosa do mesmo ano, como Cariniong legalis, Cedrela odorata, Dalbergia nigra, Kieimeyera
albopunctata, Zollernia ilicifolia. Isso foi observado também por Foster (1982), Morellato & Leitdo Filho
(1992), e Knowles & Parrotta (1997). A época de dispersdo pareceu representar uma vantagem de germinacio
logo no inicio da estagdo chuvesa (Foster, 1982); a possibilidade de desenvolvimento rapido de wim sistema
radicular pela plintula antes da proxima estagio seca (Janzen, 1967), e de aproveitamento de maior
disponibilidade de nutrientes ¢ d4gua no solo (Smythe, 1970; Morellato & Leitdo Filho, 1992); maximizacio
da dispersio ¢ minimizacdo da predacio de sementes (Terborgh, 19863,

Conforme mostrado na Figura 6, as espécies anemocoricas dispersaram seus frutos principalmente
na estagdo seca, €poca que, na regido, os ventos sdo mais fortes e freqiientes (vento sul) € que coincide com
grande parte das espécies e individuos desfolbados, o que facilita a dispersdo. As espécies zoocoricas com
sementes grandes foram as que dispersam no meio da estagio chuvosa (Joannesia princeps; Licania
salzmanii; Caryocar edule; Talisia infermedia). Por ter maior quantidade de reservas na semente, suas
plantulas podem desenvolver o sistema radicular rapidamente, e suportar melhor a estagio seca seguinte
(Janzen, 1967). As espécies autocOricas pareceram ter seu ritmo de dispersdo ligado primariamente 2o ritmo
estacional de chuvas.

51% das espécies analisadas apresemtaram dispersfo abidtica, o que discords da maioria dos
trabalhos descritos na literatura. Os estudos conhecidos indicam um predominio claro da sindrome de
zoocoria entre arvores, em diferentes tipos de florestas tropicais (Howe & Smallwood, 1982; Foster, 1982;
Matthes, 1982; Leighton & Leighton, 1983; Morellato, 1991; Morellato & Leitdo Filho, 1992; Costa et al.,
1992), ao passo que em florestas temperadas predomina a anemocoria (Howe & Smallwood, 1992). A
anemocoria predomina em florestas tropicais secundirias tardias ( Budowski, 1965; Fonseca, 1988, em
floresta estacional semidecidual). Um estudo feito na Reserva de Linhares com 227 espécies arboreas
pertencenies a diferentes gropos ecologicos revelou que 74% destas apresentam sindrome zoocorica e apenas
24% sindrome anemocorica (Costa et al., 1992). Entretanto, o presente estudo concentrou-se nas espécies do
dossel. Segundo Morellato & Leitdo Filho (1992), o grau de zoocoria tende a aumentar das espécies do dossel

para o sub-bosque, enquanto 2 proporgic de espécies anemocoricas tende a ser maior nas Arvores do dossel.

4.2, Mudanca foliar
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A época de maior proporgio de espécies apresentando queda de folhas foi a transi¢do entre a estaglo
seca e a chuvosa, o que concorda com os resultagdos de Mori et al. (1982) para o sul da Bahia. A maior parte
dos estudos realizados em florestas tropicais imidas (que incluiram floresta ombréfila densa sub-montana ¢
montana ¢ floresta tropical de altitude) mostrou que a maxima queda de folhas ocorre no periodo seco
{Alencar et al., 1979; Carabias-Lillo & Guevara-Sada. 1985; Morellato et al., 1992; Pires-O’Bgien, 1993). Em
outras florestas atidnticas com distribui¢io de chuvas mais uniforme a queda de folhas foi constante ao longo
do ano (Talora & Morellato, 2000) ou predominou na estagio chuvosa (Jackson, 1978). Em florestas tropicais
estacionais deciduas ¢ semideciduas, a queda de folhas ocorren no inicio ¢ no meio da estagio seca,
respectivamente (Monasterio & Sarmiento, 1976, Martins, 1982; Morellato, 1991, 1992; Fonseca, 1988).

A longevidade e abiscisfo foliar sfio determinadas pelo balango entre custo de producio de novas
folhas ¢ de swa manutengiio, € o beneficio do ganho fotossintético ( Kikuzawa, 1986). Addicoit (1978)
enumerou algons beneficios da abiscisfo foliar para as 4rvores tropicais: remocdo de folhas senescentes;
remocdo de folhas injuriadas ou infectadas; remogfio de excesso de folhagem de plantas estressadas;
reciclagem de nuirientes minerais; prote¢do, pelo desenvolvimento de escamas foliares, e manutencio da
homeostase, ou seja, balanceamento entre a planta ¢ o ambiente. Segundo Jackson (1978) a estratégia
adaptativa otira para a mudanca foliar depende da intensidade relativa de estresse hidrico e estresse de
temperatura. Para este autor, em locais onde a amplitude térmica anual € pequena ou moderada, a mudanca
foliar depende da sazonalidade da distribuicio das chuvas; se esta é moderada a grande, a queda tende a
ocorrer na estacdo seca. A queda de folhas como mecanismo de diminuigiio do déficit hidrico interno da
planta parece um papel importante em espécies de crescimento determinado ¢ intermitente, face a competi¢o
interna por fotossintatos ¢ reguladores de crescimento, que estimularia a abiscisgo foliar na época da floragdo
(Borchert, 1983). Em Linhares, a época de méxima queda de folhas ocorreu no fim da estagio seca e transigio
inicio da estagfo transicional para chuvosa, e coincidin com um dos maximos de botdes florais, parecendo ser
um mecanismo importante tanto na redug@io do estresse hidrico da planta quanto na inducdo da antese,
conforme sugeriram Opler et al. (1976) e Borchert (1983).

Em Linhares, a brotacho de folhas nmovas nas espécies sempre-verdes concentrou-s¢ na estacio
chuvosa e mais quente, de novembro a margo, com o maximo em fevereiro. As espécies que brotaram nesse

periodo aproveitaram a €poca mais propicia (temperaturas elevadas, chuvas e auséncia de competicio com
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atividades reprodutivas) para crescimemo ¢ expansdo foliar (Alvim, 1964; Borchert, 1983). Mesmo
concentrada na época chuvosa, a brotagdo ocorreu também na transicdo para a seca (seis espécies) e na
estagio seca (3 espécies), ¢ apenas uma espécie brotou continuamente ao longo de todo ¢ ano. Em floresta
amida de planicie costeira, foi observada brotagio em no minimo 60% das espécies ao longo de todo o ano
(Talora & Morellato, 2000). Em Linhares, isso refletc uma proporgio bem maior de espécies caducifolias ¢
brevideciduas, que em Ubatuba somavam apenas 8.6%.

Duas espécies sempre-verdes e trés caducifolias brotaram na estagdo seca e na transico para a
estagio chuvosa. Segundo Reich & Borchert (1984), a época da queda de folhas e da brotagio em muitas
espécies depende do potencial hidrico interno da planta, e apenas indiretamente da disponibilidade de agua do
ambiente. As espécies que brotam na época seca, o fazem as custas de sua capacidade de armazenamento
interno e translocagdo de agua, principalmente no caule (Borchert, 1994), ou entdo sfo menos sensiveis ao
estresse hidrico por possuirem raizes profundas (Reich & Borchert, 1984). Considerando gue a maior parte
dos danos causado por herbivoros ocorre nas folhas jovens (Wint, 1983), e que na esta¢do seca a abundincia
de herbivoros generalistas ¢ menor (Leight Jr, 1982), a estagio seca pode ser vantajosa para a produgdo de
fothas novas pelo escape a herbivoria,

As curvas de mudanca foliar mostraram que 0 maximo de folhagem nova se deu antes do maximo de
brotagio. Entretanto, em Linhares, o que determinou o maximo das curvas de proporgdo de especies e
individuos com brotagio foram as espécies sempre-verdes, enquanto o maximo de folhagem nova deveu-se s
espécies deciduas e brevideciduas. Nestas a derrubada de folhas ocorren apenas no fim da €poca seca, e a
brotagio ocorreu com as arvores total ou quase totalmente desfolhadas, em média, de 1 a 2 semanas apos a
abiscisio foliar, na transicio para a estagio chuvosa, periodo em que sua copa mostrou-s¢ constituida
totalmente pot fothagem nova. Em um estudo realizado por Pires-O’Brien (1993), em 8 sitios diferentes na
regido do Jari, em floresta ombrofila densa amazdnica com alta pluviosidade anual, a derrubada de folbas
seguiu um padrdo inverso ao da distribuicio das chuvas, ¢ a brotagdo ocorren aoc mesmo tempo que a
derrubada, o que s¢ deveu ao predominio de espécies sempre-verdes. Logo, o maximo da curva de folhas
novas se deu apds o maximo de brotagio, enquanto a curva de folhagem madura seguiu a de precipitacio.

Em floresta imida de planicie litordnea (Talora & Morellato, 2000}, a queda foliar correlacionou-se

negativamente com a temperatura do ar e precipitagdo. Em nosso estudo a queda de folhas ndo mostrou
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correlacio significativa com nenhum destes pardmetros, mas sim com a evapotranspiracio real, insolagdo ¢
deficiéncia hidrica (todas negativas) e com a evaporagio e umidade relativa do ar (ambas positivas). No fim
da estacdo seca em Linhares a demanda evaporativa do ar aumentou, indicando que, apesar de haver
deficiéncia hidrica no solo de maio a agosto, somente no periodo final € que as condigdes s¢ tornaram
limitantes para as arvores, em funcio das condicBes atmosféricas. Uma influéncia maior das condigBes
atmosféricas que da disponibilidade de dgua no solo foi reportada por Wright & Cornejo (1990) e Wright
(1991).

Os fatores que mostraram correlacio mais forte com a brotagio foi o fotoperiodo (positiva) e
temperatura (negativa), semelhantemente a0 que encontraram Talora & Morellato (2000). embora naquele
estudo a correlaclio com temperatura tenha sido positiva. Segundo Alvim (1964), um dos fatores mais
estreitamente ligados 4 mudanga de folhas nos tropicos € o fotoperiodo. A influéncia do fotoperiodo na
atividade vegetativa do jatobd (Hymenaea courbarily foi estudada por Stubbleline et al. (1978), em
populagdes procedentes de diferentes latitudes, que verificaram que a brotagio ocorreu na €poca em que ©
comprimento do dia estava aumentando, sendo esta resposta mais evidente quanto maior a latitude de origem
da populacdo. Outros exemplos foram fomecidos por Alvim (1964), Alvim & Alvim (1978) e Matthes (1580).

A fenofase folhas novas correlacionou-se também positivamente ao fotoperiodo e negativamente 3
insolagdo. Ao contrario, muitos estudos tém relacionado a producgio de folhas novas 4 época do ano de maior
insolagdo (Matthes, 1980; Alencar, 1994; Wright & van Schaik, 1994; Reich, 1995). Em Linhares, as arvores
caducifolias e brevideciduas, que perderam as folhas no fim da época seca, produziram folhas novas na
transicdo entre estacfio seca e chuvosa, época em que ocorre uma maior cobertura de nuvens pelo advento das
chuvas equinociais, e como conseqiiéncia menor insolagio direta.

O conjunto de arvores estudadas mostrou wma maior sazonalidade para mudanga foliar do que para
floragdo e frutificagdo. O indice de sazonalidade de Longman & Jenik (1987) para queda de folhas ¢ brotaco
¢ muito superior ac de outros estudos no leste brasileiro. No sul da Bahia, os dados de Mori et al. (1982)
revelaram que a queda de folhas no outono ¢ inverno foi 1,1 maior que na primavera € verdo, enduanto a
brotacfio na primavera e verdo foi 1,2 vezes maior que no outono ¢ inverno. Os dados de Talora & Morellato
(2000} permitiram estimar indices de sazonalidade de 1.3 para brotacio e 1.04 para queda de folhas. Mesmo

considerando que os estudos de Mori et al. (1982) e Tarola & Morellato (2000) nfo separam a brotagfo de



espécies sempre-verdes das demais nas andlises, ainda assim a floresta de Linhares pode ser considerada mais
sazonal, pela andlise do indice calculado para as fenofases folhas novas ¢ brotagio em conjunto. Os dados de
Jackson (1978) para o Espirito Santo mostraram uma sazonalidade um pouco maior para queda de folhas
(indice de 3,01); entretanto este estudo foi baseado na biomassa de folhas depositada em armadithas ¢ nio na
observagio direta em arvores.

Considerando que as espécies estudadas representam a comunidade de arvores do dossel, e baseando-
se no ritmo estacional de mudanca foliar das mesmas e na proporcéo de espécies deciduas, a2 mata da Reserva
Florestal de Linhares pode ser classificada como floresta tropical estacional perenifolia (Longman & Jenik
1987), um tipo transicional entre as florestas tropical Gmida ou ombréfila densa e tropical estacional
semidecidua da classificacio do IBGE {1992). Segundo Longman & Jenik (1987), no dossel da floresta
tropical estacional pereniftlia, predominam espécies sempre-verdes, das quais um méximo de 30%
apresentam desfolha durante a época seca do ano.

As arvores do dossel analisadas na Reserva Natural de Linhares apresentaram uma acentuada
sazonalidade da intensidade anual média de floragfio, frutificacio e mudanca foliar. Apesar de todas as
fenofases estudadas terem sido observadas ao longo de todo o ano, sua amplitude foi maior em determinadas
¢pocas do ano. Nas arvores analisadas existiu uma estreita relagdo dos ritmos fenologicos com fatores
abioticos. Esta relagfo parece ser maior para mudanga foliar, cujas fenofases sio mais sazonais, com maior
nameto de varidveis climdticas correlacionadas ¢ coeficientes de correlagiio em geral mais altos, ¢ que sugere
que o clia exerce uma maior importincia na evolugio dos padrdes vegetativos do que nos reprodutives.
Entretanto, nfo se descarta a importincia dos fatores bioticos, principalmente das relagles entre plantas ¢ seus

polinizadores e dispersores, 0 que necessitaria de outros estudos.
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CAPITULO 3. FENO-RITMOS EM ESPECIES ARBOREAS NA
RESERVA FLORESTAL DE LINHARES, ESTADO DO ESPIRITO
SANTO.

RESUMO

Este trabalho teve o objetive de descrever os feno-ritmos dos eventos fenoldgicos reprodutivos
(floragdo e frutificagio) e vegetativos (mudanga foliar) na comunidade de arvores do dossel de uma floresta
tropical estacional baixo-montana (mata de tabuleiros) no nordeste do Estado do Egpirito Santo, e relacionar
os padrdes encontrados com fatores abidticos. Foram feitas observagdes quinzenais de ocorréncia de fioragdo,
frutificaciio, arvore desfolhada, brotagdo, folbas novas e folhagem madura em 5 individuos de 41 especies
arboreas, distribnidos em uma drea de cerca de 15.000 ha de floresta, no periode de maio de 1982 a dezembro
de 1992. No mesmo periodo, dados de clima foram tomados para a Reserva. Os resultados revelaram um
grande diversidade de padrbes fenologicos. Embora a maioria das espécies tenha apresentado frequéncia de
floragio ¢ frutificacdo anual, apenas em 13 os ciclos foram regulares, com uma época de floragdo e
frutificagiio bem definidas. Ciclos reprodutivos sub-anuais foram detectados em 11 espécies para floracdo ¢ 4
para frutificagio, a maioria bastante irregulares. Uma espécie florescen e frutificou continuamente € em
quatro ¢ sete especies, respectivamente, os ciclos de floragdo e frutificacdo foram supra-anuais. Todas as
fenofases apresentaram alia estacionalidade no conjunto das espécies estudadas, € ciclos semestrais ¢ anuais
foram identificados para a comunidade, com picos mais ou menos na mesma €poca do ano. Apesar disso, a
amplitude dos ciclos variou muito de um ano para outro, principaimente na frutificacio e presenca de folhas
maduras. Em alguns anos puderam ser detectadas influéncia de anormalidades climdticas, que levaram a
irregularidade na reproducdo de muitas espécies, alterando os padrdes da comunidade. Observou-se um
aumento acentuado da atividade reprodutiva na comunidade de 1990 a 1992, semelhante a episédios de
floragiio gregaria e frutificagdo macica, seguindo as temperaturas minimas absolutas do ar mais altas ¢
diminui¢io da deficiéncia hidrica. A porcentagem de espécies ¢ individuos com arvores desfolhadas
anmentou nos anos mais secos, correlacionando-se positivamente com a evaporagdo ¢ negativamente com a
insolagdo, sem influéncia direta da deficiéncia hidrica do solo. A partir de 1990, a proporcdo de arvores €
espécies com copa constituida por folhagem madura aumentou expressivamente, seguindo wm aumento da
umidade relativa ¢ da temperatara minima absoluta do ar. Os resultados indicaram que nem sempre estudos de
curto prazo dio idéia precisa a respeito dos padrdes gerais da comunidade em florestas tropicais. Sugere-se
também que as variacSes interanuais observadas devem ter um efeito sobre as cormunidades associadas. ¢
principalmente sobre polinizadores, frugivoros, dispersores de sementes ¢ predadores, o que merece ser
melhor investigado.
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ABSTRACT

The aim of this paper was to describe the reproductive and vegetative phenorhythms of the canopy tree
community in a tropical lowland seasonal forest at Linhares, northeastern ES, during 11 vears, relating them
to climatic seasonality. Every 2 weeks, five individuals of 41 species, distributed within the 13,000 ha of
forest, were observed for the occurrence of flowering, fruiting, leaf shedding, leaf flushing, new Ieaf canopy
and mature leaves episodes, from May 1982 to December 1992, During this period climatic data were
gathered for the Reserve. Although the majority of the species have flowered and fruited annually, only 13
had reguiar cycles with a well defined timing. Infra-anmual reproductive cycles were found only in 11 species
for flowering and 4 for fruiting, the majority being very irregular. One species flowered and froited
continually and the flowering and fruiting cycles were supra-annua! in four and seven species, respectively.
All phenophases showed a high seasopality considering the whole set of species, and 6-month and annual
cycles were identified for the community. Nevertheless, the amplitude of the cycles was much more variable
between years, mainly for the fruiting and mature leaf phases. In some vears the influence of climatic
abnormalities resulted in irregularity of reproduction in many species, altering the patterns for the community.
It was observed an increase of the reproductive activity at the community from 1990 to 1992, similar to
gregarions flowering and mast fruiting episodes, following mainly an increase in the absolute mininmpm air
teraperature and decrease in the soil water deficit. The percentage of species and individuals with leafless
trees increased in the drier years, influenced mainly by an increase in evaporation and decrease of insolation,
and not directly by the soil water deficit. After 1990, the proportion of trees and species with mature canopy
leaves increased considerably, following an increase in absolute air temperature and relative humidity. The
results indicated that short term studies do not vield a clear picture of phenological rthythrs, especially when
the objective is to understand the relationship between phenology and abiotic factors in tropical. It is also
suggested that the interannual phenological variations observed might have an effect on the associated
communities, mainty those of pollinators, frugivores, seed dispersors and seed predators, a research topic
deserving further attention.
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1. INTRODUCAOQO

Ritmo pode ser definido como a variagdo periddica regular no curso de gualquer processo biologico
(Marques et al., 1997). Os ritmos sdo sazonais quando podem ser associados a uma determinada estagio do
ano, segundo os mesmos awtores. Na fenologia, 0 termo sazonalidade refere-se & associagio temporal de
eventos fenoldgicos com uma ou mais estaches do ano (Lieth, 1974; Newstron et al,, 1994}, Fenofase é um
estadio observavel do desenvolvimento de uma planta, em wm dado sitio ou ecossistema e durante um periodo
preciso de observacdo (Monasterio & Sarmiento, 1976); logo, fenofase ¢ uma sindrome de caracteres
observaveis externamente num individuo, num certo tempo e que difere de outras sindromes observaveis no
mesmgo individuo em outros intervalos de tempo. Na fenologia, a unidade tempo basica € ¢ ano solar, e o
ritmo anual das fenofases, para um dado periodo de observagdo de “n” anos € definido como feno-ritmo
(Monasterio & Sarmiento, 1976).

Um bom entendimemto dos feno-ritmos, de suas causas ¢ consegiéncias evolutivas passa
necessariamente por estudos a longo prazo que indiguem a periodicidade de manifestagdo das fenofases.
Considerando que nem sempre os elemenios do clima normal médio representam fatores que afetam
diretamente a dinAmica dos ecossistemas (Martins, 1982) e que a sclecio natural envolve processos ¢ gera
conseqiiéncias evolutivas a longo prazo (Janzen, 1978 Howe & Westley, 1986, Newstron et al. 1994), estudos
em periodos curtos ndo permitem uma interpretacio precisa dos feno-ritmos em relacio a causas proximais e
remotas.

Os ritmos fenoldgicos de floragfo, frutificacio, queda de folhas e brotamento podem sofrer variagbes
considerdveis de um ano para outro. Geralmente, essas variagles nio sdo reveladas quando se consideram os
padrdes médios da comunidade como um todos, ou quando as observacdes fenologicas envolvem um periodo
curto de tempo. Medway (1972), estudando uma floresta tropical ombroéfila na Malasia durante de 10 anos,
verificou que, embora a comunidade como um todo tenha apresentado periodicidade regular de floracio e
frutificagfo, apenas 10 entre 45 espécies arbOreas floresceram ¢ 6 frutificaram anualmente. Foi observado
também que em dois anos mais secos que o normal, a atividade reprodutiva foi mais intensa, envolvendo
muitas espécies e com maior sincronismo intrapopulacional, fendémeno que o mesmo autor chamou de

“floragdo gregiria”. Appanah (1985) descreven a floragdo gregaria nas florestas tropicais chuvosas do
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sudeste da india como um fendmeno envolvendo um grande nimero de arvores de diferentes espécies e
familias que floresceram de forma sincronica e massiva em intervalos de tempo irregulares de 2 a 10 anos.
Esse mesmo fendmeno foi relacionado por Ashton et al. {1988) 4 invasfio de massas de ar seco na regido. Em
floresta tropical perenifolia no México, Carabia-Lillo & Guevara-Sada (1985) observaram que apenas 44%
das espécies arboreas estudadas floresceram e frutificaram todos os anos. Em floresta tropical ombrofila
montana (floresta de neblina) na Costa Rica, Wheelwright (1986) verificou que os ritmos de frutificagiio em
22 espécies arbdreas da familia Lauraceae eram bastante irregulares de um ano para oufro, nio haveado
relacdo direta nem com padrfes annais de precipitacio e temperatura, nem com a histéria reprodutiva prévia
do individuo. No Brasil, estudos feitos na Amazoémnia (floresta ombréfila densa) por Alencar et al. (1979),
Pires-(’Brien (1993) e Knowles & Parrotta (1997) também demonstraram padrdes bastante irregulares de
floragdo e frutificacdo ao longo dos anos na comunidade de drvores.

Newstron et al. (1994) consideraram ser necessdrio um minimo de 5 anos para o reconhecimento de
padsdes de floragdo das drvores tropicais que englobem toda a sua diversidade ¢ revelem claramente
seqiiéncias temporais quanto a sua freqiiéncia e regularidade. Entretanto, estudos fenoldgicos de longo prazo
em florestas tropicais sfo raros, referindo-se a maioria a um periodo de até dois anos, como Frankie et al.
(1974) e Opler et al. (1980) na Costa Rica;, Hilty (1980) na Colombia; Newton (1988), Heideman (1989),
Corlett (1990) e Murali & Sukumar (1994) no sudeste asidtico; Jackson (1978), Matthes (1980), Mantovani &
Martins (1988), Morellato et al. (1989), Moreliate (1991), Spina (1997) , Fonseca (1998) ¢ Talorm &
Morellato (2000} no Brasil. Estudos durando de guatro a sete anos foram feitos por Monasterio & Sarmiento
(1976) na Venezuela, Carabias-Lillo & Guevara-Sada (1985) e Bullock & Solis-Magallanes (1990) no
México; Wheelwright (1986} na Costa Rica; Berlin et al. (2000} no Havai; Williams et al. (2000) na
Australia; Mori et al. (1982), Marangon (1988) e Pires-O’Brien (1993) no Brasil. Estudos por um periodo de
dez ou mais anos sdo conhecidos apenas na Malasia (Medway, 1972; Ashton et al., 1988; Yap & Chan, 1990);
no Panama (Wright et al., 1999); Australia (Law et al., 2000) e na Amaz0nia brasileira (Alencar et al. 1979;
Alencar 1990, 1994 e Knowles & Parrotta 1997).

A regifio de Linhares, no norte do Espirito Santo, € classificada, segundo IBGE (1992) como drea de
dominio de floresta ombrofila densa. Entretanto, a regifio nfio corresponde ao clima ombrdfilo, possuindo uma

combinagdo peculiar de pluviosidade média anual relativamente baixa com auséncia de uma estacio seca
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severa, o que € um dos fatores que, segundo Peixoto & Geniry (1990), contribuem para sua altissima riqueza
floristica. Além disso, nessa regido ha uma grande irregularidade climatica entre anos; a precipitacio anual
pode variar em até duas vezes, em ciclos de 7 a 10 anos, principalmente na estacio chuvosa. Geralmente
ocorre também um aumento na temperatura meédia anual em até 1,6° C, nos anos mais secos. Estas variaghes
podem ser atribuidas ao fendmeno climatico “El Nifio”’. Respostas fenologicas sdo esperadas na vegetagio,
por influéncia direta ou indireta das variacSes climaticas.

Este trabaiho teve o objetivo de descrever os principais feno-ritmos de espécies arboreas de um
trecho da Floresta Ombréfila Densa Atlintica , verificando sua sazonalidade, freqiiéncia ¢ regularidade, ¢
discuiindo-0s em relacfio as variagBes climaticas de médio prazo. A principal hipdtese de trabalho € que a

irregularidade climatica provoca alterages nas respostas fenoldgicas das espécies arbéreas nesta floresta.

2. METODOS

2.1. Descricdo da drea
O presente estudo foi realizado na Reserva Natural de Linhares, pertencente 4 Companhiz Vale do
Rio Doce, no municipio de Linhares, no nordeste do estado do Espirito Santo. Situa- se entre 19°06' ¢ 19°18'S

e 39745 e 40 19'W. {Figura 1). A reserva tem uma superficie total de 21.787,00 ha, dos quais cerca de 72,1%
apresenta cobertura florestal (Jesus, 1987). O relevo caracteriza-se por colinas sedimentares tercidrias
(tabuleiros), com altitude entre 28 a2 65 m e formadas por sedimentos argilo-arenosos. O tipo de solo
predominante ¢ o Podzélico Vermelho-Amarelo distrofico alico (Jesus & Garcia, 1992). A vegetagio florestal
da Reserva ¢é conhecida como “mata de tabuleiros™ ¢, segundo a classificaco do IBGE (1992), inclui-se no
dominio de Floresta Ombrofila Densa. Entretanto, suas caracteristicas sfio de floresta semidecidua com uma
estacdo de decidwidade muito curta (Jesus, 1987). Peixoto & Gentry (1990) incluiram-na no dominio da Hiléia

Baiana. Maiores detalhes da drea sdo fornecidos no Capitulo 2 deste volume,

' hitp//www.cptec.inpe.br

79



Figura 1. Localizagio da Reserva Natural de Linhares, ES (no alto, 4 esquerda), ¢ mapa da Reserva,
adaptados de Jesus (1987). As dreas de mata estio realcadas em cor escura; indica-se também a distribuicdo
espacial dos individuos observados (os nimeros de 1 a 41 referem-se aos codigo das espécies, conforme
Tabela 3). Escala aproximada 1: 22.000,
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Segundo Jesus (1987), o clima € do tipo Awi de Koppen , quente ¢ imido, com estagdo chuvosa no
verdio e seca no inverno. Na classificaco de Thornthwaite (1948), o clima € do tipo Cz r A" a°, sub-timido,
com deficiéncia pequena d’agua, megatérmico ¢ evapotranspitacdo potencial acumulada no veriio menor que

48% do total. De acordo com dados climatologicos fornecidos pele Posto Meteoroldgico "Classe A",
instalado em 1975 na Reserva, a temperatura media anual é de 23°C, com média do més mais uente de
25.6°C (fevereiro) e do més mais fric 19,9°C (julho). A temperatura maxima média amual ¢ de 33,5 C ¢ a
minima media IS,OOC. A miaxima absoluta no periodo de 1975 a 1992 foi de 39,8°C (1990) ¢ a minima
absoluta 8,3°C {1988). A umidade relativa média do ar € de 83.4%, variando de 81,6% (1986) aié 85,5%

(1977).). A evaporagdo total anal média é de 916, 5cm>, variando de 836,8cmS em 1977 até 10054.2 cm’ em
1989. A insolacdo total anual média ¢ de 2.145,% horas, com menor valor observado em 1981 (1738 horas) ¢
maior valor em 1990 (2.490.0 horas).

A estacionalidade da distribuiciio das chuvas durante ¢ ano ¢ marcante. Em média, 83,3% do total
anual de chuvas corresponde aos periodos de janeiro a margo e ocutubro a dezembro, ficando apenas 16,7%
para o periodo que vai de abril a setembro. A precipitagdo média mensal do més mais chuvoso € de 196,6mm
(janeiro), ¢ a do més mais seco, 32,2mm (junho). A precipitacio total média anual, calculada para o periodo
de 1975 a 1992 € de 1250,5 mm, variando de 15954 mm em 1981 até 816,6 mm em 1990. De 1986 ate 1990
observou-se um periodoe bem mais seco, com precipitagio total média anual de 905mm, em confronto com a

média dos demais anos, que foi de 1383,5 mm.

2.2. Coleta e andlise dos dados

Foram estudadas 41 espécies pertencentes a 28 familias (Tabela 1), As espécies foram selecionadas
com base na sua importinciz econdmica e potencial silvicultural, freqiiéncia na mata ¢ representatividade
taxondmica, conforme critérios adotades por Alencar et al. (1979). Para a selegfio dos individuos foram
abertas trilhas em diregio ao interior da mata a partir de pontos conhecidos nas estradas da Reserva. De cada
espécie foram localizados ¢ marcados 5 individuos adultos e reprodutivamente maduros. Os critérios para
inclusio dos individuos foram o suas caracteristicas arquiteturais, boa forma e condiges fitossanitdrias e

fisiologicas, conforme descrito em Menandro & Jesus (1982). Ao todo foram estudados 205 individuos
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distribuidos em toda a area de ocorréneia de “floresta densa de cobertura uniforme nio interferida”, de acordo
com a classificacfo feita por Jesus (1987). Apenas um individuo de Qualea multiflora e dois de Kielmeyera
albopunctata estavam localizados em ambiente transicional para vegetagiio de “mussunga” (restinga arborea).
Quinzenalmente, de maio de 1982 a dezembro de 1992, a presenca/auséncia das fenofases botdes florais,
floragdo, frutificaclo, disperso, queda de folhas, brotagfo, copa constituida por folhas novas ¢ copa
constituida por folhagem madura (Tabela 2) foi acompanhada em cada individuo, utilizando-se am bindculo.
Em caso de divida sobre alguma fenofase, escalava-se uma 4rvore vizinha,

As espécies foram classificadas quanto a freqiiéncia, duracdo, regularidade e época de floragio e
frutificacdo, segundo o sistema de Newstron et al. (1994), ¢ tendo como nivel de organizacio bioldgica de
referéncia a populaco, ou seja, o conjunto de individuos de uma mesma espécie. Embora nio se possa
afirmar que o namero de individuos observados represente uma populagio, o termo populagdo foi utilizado
neste trabalho pela necessidade de se explicitar ¢ nivel de estudo considerado. O critério primdrio de
classificacdo fol a freqiiéncia, ou nimero de ciclos por ano. Na fenologia, um ciclo seria representado pela
seqiéncia temporal de valores de uma fenofase, na qual a sua intensidade parte de uma valor minimo, atinge
um maximo e volta, apds um periodo, ao valor minimo. A classificacio das espécies quanto 2 freqiiéncia foi
baseada no ano sclar, definindo-se as classes: continua, floraciio interrompida apenas por intervalos curtos
esporadicos; sub-anual, com mais de um ciclo por ano; anual, apenas um ciclo por ano; ¢ supra-anual, ciclos
com intervalos maiores de um ano. As classes de freqiiéncia foram subdivididas quanto & regularidade;
duracgio e época. Regularidade ¢ a variabilidade no comprimento ou freqiiéncia do ciclo fenolégico ou em
partes deste, com as classes regular € irregular, definidas arbitrariamente (Newstron et al, 1994). Nesse
estudo, a fenofase foi considerada irregular quando 3 sua freqiiéncia foi irregular em pelo menos dois dos 11
anos. Duragio € o tempo retido por uma dada porgio do ciclo, sendo consideradas as classes: breve (até 1
més), intermedidria (1 a 4 meses) ¢ longa (igual ou maior que 5 meses). Data ou época de ocorréncia do
evento € o periodo do calendario em que 0 evento ocorre, em dias, meses ou estages,

Para a descricdo dos feno-ritmos das espécies, utilizaram-se também os conceitos de amplitude (a
quantidade de atividade ou intensidade de resposta fenoldgica apresentada por um individuo, populagio ou

comunidade, segundo Newstron et al., 1994) e de sincronismo, que é a ocorréncia simultinea do mesmo
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evento na maioria ou em todas as unidades de estudo consideradas (Ratcke & Lacey, 1985; Newstron et al.,
1994).

Para a medicio da intensidade de resposta ou amplitude das fenofases, os dados de presenga/auséncia
em cada individuo foram computados, e posteriormente calculadas as proporgdes, respectivamente, de
individuos ¢ espécies que apresentavam a fenofase considerads, em cada quinzena da série temporal
Paralelamente, dados climaticos digrios foram tomadas no Posto Meteoroldgico “Classe A” da Reserva, ¢
sumarizados por quirzena.

Os registros fenoldgicos do conjunto de espécies como um todo foram submetidos  anélise de séries
temporais (Cahtfield, 1992), utilizando-se o pacote Statistica ® Versdo 5.0. Foram utilizadas técnicas
descritivas simples de acordo com Chatfield (1992). Segundo o autor uma série temporal € uma colegio de
observacdes feitas seqiiencialmente no tempo. Um dos componentes das séries temporais € a sazonalidade,
definida dentro deste campo de estudos como a dependéncia autocorrelacional de ordem “K” entre qualquer
elemento “i” ¢ o elemento “i,” da série, e sua medida € feita pela andlise de autocorrelacio (Chatfield, 1992).
Se o erro de medi¢do nfio ¢ muito grande, a sazonalidade pode ser graficamente identificada na série temporal
como um padrdo que se repete a cada “k” elementos (Kendall, gqpud Statisoft, 1995). Embora o estudo de
séries temporais utilize o termo sazonalidade, neste trabatho serd adotado o termo “periodicidade”, para se
evitar confusio com o conceito de sazonalidade definido na fenologia.

Para se determinar a dependéncia autocorrelacional das fenofases, € portanto, sua periodicidade na
série temporal, determinou-se o coeficiente de autocorrelagio “Ry” para imtervalo “k”, de acordo com a
Equagdo 1 abaixo. Procurou-se abranger possiveis intervalos de periodicidade menores que 1 ano e também
de até dois anos, ¢ portanto foram calculados coeficientes de correlagio utilizando- se intervalos de 1 a 50
quinzenas, obtendo-se assim uma fungio de autocorrelagdo (FAC). de acordo com Statisoft (1995). O
correlograma ¢ a representacdo grafica ¢ numérica dessa andlise, que mostra os coeficientes de correlagio
seriais e seus respectivos desvios padrles para intervalos “k” consecutivos (Statisoft, 1993).

Nk _ N
g{ (Xi= X) (Ko - %)

R~ (Equacio 1)
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onde R = coeficiente de autocorrelacio
k= intervaio de tempo considerado

N = ntumero de elementos da série temporal
X = valor médio da variével na série temporat

A caracterizagio do clima no periodo de estudo foi feita a partir de dados de temperaturas médias,
minimas absolutas ¢ maAximas absolutas, umidade relativa do ar (%%), evaporagiio do Tanque “Classe A”
(demanda evaporativa do ar) total (cm?), precipitagdo (mm) e insolacdo didria (horas), computados para as
mesmas guinzenas das observagbes fenologicas. A evapotranspiragdo potencial foi estimada de acordo com o
normograma de Thornthwaite-Camargo (Tubelis & Nascimento 1988), usando valores do fator de ajuste “q”
estimado de acordo com o fotoperiode médio de cada quinzena. O balango hidrico quinzenal foi calculado
pelo método de Tornthwaite, de acordo com Tubelis & Nascimento (1988). Para o cilculo do balanco
hidrico, foi considerada uma capacidade de agua disponivel no solo (CAD) de 202 mm, estimada com base
nas suas propriedades fisicas (propor¢do de silte e argila ¢ densidade aparente) e considerando a profundidade
média de raizes de 1.5 m, de acordo com Arruda et al. (1987). Através do balanco hidrico foram estimados os
valores de evapotranspiracio real ¢ deficiéncia hidrica do solo para cada quinzena do periodo de estudo. As
médias anuais de precipitacio, evaporacdo, evapotranspiraciio real, insolacfo, umidade relativa do ar ¢
temperaturas do ar foram submetidas a andlise de variincia multivariada e comparadas entre si através do
teste LSD (diferenca minima significativa). Os dados de precipitagfio, por nfo apresentarem distribuicio
normal, foram transformados (x’= In x ) de acordo com Zar (1984). Pela grande variaciio interanual da
precipitaciio entre estagdo seca  (abril a setembro) ¢ chuvosa (outubro a margo), as médias mensais de
precipitacio entre os anos foram comparadas estatisticamente, isoladamente para cada uma das duas estagBes.
A deficiéncia hidrica mensal média das estagGes secas dos anos de estudo também foram comparadas
estatisticamente entre si.

A identificagdio dos padrbes nos dados das séries temporais foi feita plotando-se os valores
observados das fenofases ao longo do tempo ¢ ajustando-se curvas através de modelos de regressio,
utilizando-se 0 método dos quadrados minimos ponderados ( fungio que minimiza a soma dos quadrados dos

desvios dos valores observados em relago aos valores estimados pelo modelo, ponderados pelo namero de
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graus de liberdade). Para explicar a variagdo temporal da intensidade quinzenal de cada fenofase em relagio a

variagio temporal das varidveis climiticas, optou-se por regressdes multiplas. Os dados fenologicos foram

sransformados de acorde com Zar (1984), utilizando-se a transformacio x™= arcsen {Jx). As analises foram

feitas utilizando-se © pacote Statistica for Windows® versio 5.0

Tabela 1. Listagem das espécies ¢ familias abrangidas pelo estudo fenolégico em Linhares, ES.

N®. Nome Vulgar Espeécie Familia
4 Aderne Astronium graveolens Jacq. Anacardiaceae
2 Aragé-branco Myrgia lineata (Bery.) Barroso Myrtaceae
4 Batinga- branca Eugenia microcarpa Berg. Myrtaceae
4 Bicuiba Virola gardneri {(A.DC.) Warb. Myristicaceae
5 Boleira Joannesia princeps Vell. Euphorbiaceae
6 Bomba- d'dgua Hidrogaster trinervis Kuhlman Tiliaceae
7 Braina- preta Melanoxylon brauna Schott. Caesalpiniaceae
8 Canela- amarela Ocutea conferta Coe-teixeira Lauraceae
g Canela- prela Ocotea organensis Mez. | auraceae
10 Caxeta Simarouba amara Aubl. Simaroubaceas
14 Cedro- rosa Cedrefa odorata L. Meliaceae
12 Faia Emmotumn nitens (Benth) Miers icacinaceae
13 Farinha- seca Prerygota brasiliensis Fr. Al Sterculiaceae
14 Garapa Apuleia feiocarpa (Vog.) Macbr. Caesalpiniaceae
15 Gongalo- alves Astroniurt concinum Schott. Anacardiaceae
16 Guail Licania salzmannii (Hookf) Fritsch Chrysobalanaceae
17 Imbaub&o Schefflera morctotoni (Aubl,)Naguirre, Araliaceae
Steymark, Frodin
18 |Imbirugh Eriotheca macrophylia (Schum.) A. Robyns Bombacaceae
19 ipé-amaralo Tabebuia riodocensis A.Gentry Bignoniaceae
20 Jacaranda- cavilna Dalbergia nigra (Vell.) Fr.All. Ex Benth. Fabaceae
2% Jequitibd-rosa Cariniana legalis (Mart.) O.Kize Lecythidaceae
22 Jueirana- vermeiha Parkia pendufa (Wilid) Bent.ex Walp. Mimosaceae
23 louro- pardo Cordia trichotorna Vell. Boraginaceae
24 Macanaiba- marreta Diplotropis incexis Rizz et Mattos F. Fabaceae
25 Macanaiba- pele-de- sapo Bowdichia virghicides HBK. Fabaceae
26 Macaranduba Manilkara salzmannii (A.DGC.) Lam, Sapotaceae
27 Nagib Kieimeyera afbopunctata Sadd. Gultiferae
28 Oiticica Clarisia racemosa Ruiz et Pav. Moraceae
269 Orelha-de-onga Zoilernia ilicifolia V'og. Caesalpiniaceae
30 Pargji Maniikara bella Monach. Sapotaceae
31 Pelada Terminalia. Kuhimanii Alwan & Stace Combretaceae
32 Pequi-liso Qualea muitifiora Mart. Vochysiaceae
33 Pequi- vinagreiro Caryocar edule Casar, Caryocariaceae
34 Peroba-amarela Paratecoma peroba (Record.} Kuhlm. Bignoniaceae
35 Peroba-osso Aspidosperma cylindrocarpon M. Arg. Apocynaceae
36 Pitomba-amarela Talisia intermedia Radik. Sapindaceae
27 Quina-preta Ziziphus platyphylla Reissek Rhamnaceae
38 Quina-rosa Simira rubescens Schumm. Rubiaceae
39 Roxinho Peltogyne angustifolia Ducke Caesalpiniaceae
40 Sapucaia-vermetha Lecythis pisonis Carmb. Lecythidaceae
41 Vermnelhinha Qualea magna Kuhlmann Vochysiaceae
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Tabela 2. Descricdo das 8 fenofases estudadas, e respectivos codigos de observagio, modificadas de Alencar
et al. (1979) e Menandro & Jesus (1982).

CODIGO FENOFASE DESCRICAQ DOS EVENTOS
REPRODUCAO

1 botbes flomis pouca ou nenhuma flor em antese

2 floragdo flores em antese

3 frutificacio frutos ja completamenie desenvolvidos

4 dispersdo diasporos maduros sendo dispersos
MUDANCA FOLIAR

5 quecda de folhag arvore total ou quase totalmente desfolbada

6 brotaggo”

predominio de folhas maduras na copa, emissdo de folhas novas
7 folhas novas copa total ou quase totaimente constituida por folhagem nova

8 folhas maduras copa coberta totalmente por folhagem madura

) Embora as fenofases 6 ¢ 7 se refiram a um mesmo fendmeno, na pratica houve distingdo entre elas, A
fenofase 6 foi observada exclusivamente nas drvores sempreverdes, nas quais a2 emissio de fothas novas
ocorren sem haver derrubada simultinea de folhas. Nas drvores caducifélias ou brevideciduas, durante a
brotacio houve renovacio total das folthas, ¢ somente nestas a fenofase 7 foi observada. Embora nio houvesse
uma intengio de scparar estes dois grupos de arvores previamente, a maneira como as fenofases foram
definidas ¢ a existéncia de um nimero relativamente alto de espécies caducifolias levaram naturalmente a esta
separagio.
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3. RESULTADOS

3.1. Padroes de floracdo e frutifica¢do das espécies arbéreas

Considerando cada uma das 41 espécies estudadas, foi possivel reconhecer 12 diferentes padrGes de
floragdo, considerando-se como critérios apenas a freqiiéncia, duracio ¢ regularidade (Tabela 3 ¢ 4). A
maioria das espécies (25, ou 61%) apresenton freqiiéncia de floragic anual, mas em apenas 12 os ciclos foram
regulares, com uma época de floragio bem definida. Padrdes irregulares de floragio representaram 29 ou 71%
das espécies. Floragdo continua foi observada apenas em Emmotum nitens (Tabela 5). Dentre as espécies que
apresentaram ciclos supra-anuais, Schefflera morototoni teve floracdo com freqiiéncia bianual bastante
regular;, outras trés espécies apresemtaram ciclos irregulares e foram observadas com flores apenas 2
(Diplotropis incexis) ou 3 vezes (Eriotheca macrophylia e Peltogyne angustifolia) no intervalo de 11 anos.
Seis espécies (14,7%) mostraram ciclos de floragdo sub-anuais irregulares. A maioria apresentou duragio
breve, sendo floragdo longa o menor grupo (Tabela 3).

Das 41 espécies, 23 (ou 56,1%) frutificaram anualmente; entre as anuais predominou a duragio
longa (11 espécies) ¢ o padrio regular (15 espécies, Tabelas 4 ¢ 6). Apenas duas espécies (Parkia pendula ¢
Apuleia leiocarpa) frutificaram sub-anualmente, ambas irregulares; as demais especies que floresceram sub-
anualmente s6 frutificaram uma vez ao ano, considerando o conjunto tode de individuos (populacio). Uma
grande proporgdo das espécies (14 ou 34,1%) frutificon supra-anualmente de foram irregular. Apenas
Schefflera morototoni frutificon supra-anualmente (de dois em dois anos) de forma bastante regular,
Emmotum nitens frutificou continuamente, de forma irregular (Tabelas 4 ¢ 6). Os padrdes irregulares foram a
maioria, considerando todas as classes de freqiiéncia, ocorrendo em 27 (ou 66%) das espécies (Tabela 4).
Quanto  duragiio, houve predominio da classe intermediaria (Tabela 4), mas a proporgio de espécies com
frutificacdo longa foi maior que de floragfo longa (Tabelas 3 e 4).

Em geral, as amplitudes de frutificagio na populagio foram muito mais baixas do que para floragio.
Em algumas das espécies isso se deveu ao fato de serem didicas, e parte dos individuos observados serem
masculinos, o que ndo era conhecido no inicio dos trabalhos, com em Astronium. Mas em outras, muitos
individuos que floresceram ndo frutificaram em seguida. Espécies de floragdo sub-anual, como Cedrela

fissilis ¢ Parkia pendula, s6 frutificaram uma vez ao ano, considerando-se a populagio. Em Apuleia
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leiocarpa, Peltogyne angustifolia, Eriotheca macroplhyvila e Diplotropis incexis a atividade reprodutiva foi
baixissima, sendo que nas duas tltimas foram observados frutos em apenas duas ocasifes, uma das quais em
apenas um individuo. Outras oito espécies frutificaram apenas quatro a cinco vezes, no periodo estudado
{Tabela 6).

Tabela 3. Numere ¢ proporgdo (em porcentagem, entre parénteses) de drvores da Reserva Natural de
Linhares, ES, com diferentes padres de floragdo.

DURACAOE LONGA INTERMEDIARIA BREVE
GULARIDADE 4(9,8) 13 L7 24 (58,5)
REG IRREG REG IRREG REG IRREG
2 2 2 11 8 16
FREQUENCIA (4.9 {4,9) 4.9 (26.8) (19.5) (39.0)
ANUAL 2 1 2 6 7 7
25 (61) (4.9) (2.4 4.9 (14,6) (17,1) (17.1)
SUB-ANUAL - . L 4 — 2
6 (14,7 (9.8) 4.9)
SUPRA-ANUAL L L . 1 1 7
9 (21,9 2.4 2.4 (7.0
CONTINUA L 1 — — —
1(2,4) 2.4)
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Tabela_4. Namero ¢ propor¢iio (em porcentagem, entre parénteses) de arvores da Reserva Natural de
Linhares, ES, com ¢iferentes padrfes de frutificagio.

DURACACE LONGA INTERMEDIARIA BREVE
GULARIDADE 13 (3L7) 16 (39,0) 12 (29,3)

REG TRREG REG RREG REG IRREG
5 g & 10 3 9
FREQUENCIA (122) 185 (148 @44) (7.3) @22.0)
ANUAL 5 6 5 1 3 2
23 (36,1) (12,2) (14,6) (12.2) 24 7.3 &9
SUB-ANUAL — — — — _— 2
2(4,9) *.9)
SUPRA-ANUAL L 1 1 8 5
15 (36.,6) 24 2.4) (19,5) (12.2)
CONTINUA — 1 —_ — —
124 (Z,4)
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Tabela 5. Padrdes de floragdo das espécies arbdreas da Reserva Natural de Linhares, de acordo com o
sisterna de Newstron et al. (1994), considerando a época como aquela de maior freqiiéncia de ocorréncia entre
os anos. Os ndmeros 1 e 2 ao lado das iniciais dos meses referem-se as quinzenas ¢ a época entre parénteses, a
maxima amplitude observada para a espécie.

Espécie Fregiiéncia Duracio Regular. Epoca
Apuleia leiocarpa (Vog.) Macbr. sub-anual intermedidria irregular  {(out-dez); janl-marl
Aspidosperma cylindrocarpon M. Arg.  anual intermedidria irregular  agoZ-nov2 (sef)
Astronium concirum Schott. anual breve irregular  ago2-out2 (set2)
Astronium graveolens Jacq. anual breve irregular  agoZ-outl(set2)
Bowdichia virgilioides HBK. anual breve iregular  outl-dez2 (nov2)
Cariniana legalis (Mart.) O Kize supra-anual  intermediiria irregular  jan2-mail(marl)
Caryocar edule Casar. anual breve regular  dez2-fev2(janl)
Cedrela odorata 1. sub-anual infermediaria iregular  fev2-mai (abr2), ago2-
setl
Clarisia racemosa Ruiz et Pav. anual breve irregular  out2-dez2 (nov2)
Cordia trichotoma Vell. anual intermedidria irregular  fev-mai (mar)
Dalbergia nigra (Vell) Fr All. Ex Bth, supra-anual  breve irregular  nov2-dez2 (dezl)
Diplotropis incexis Rizz et Mattos F.  supra-anual  breve irregular*  dez
Emmotum nitens {Benth) Miers continua ionga irregular  {mar-abr)
Eriotheca macrophyila (Schum. } A supra-anual  breve irregular*  dez-jan
Robyns
FEugenia microcarpa Berg, anual breve regular fev-abr (mar)
Hidrogaster trinervis Kuhlman anuial fonga regular fev2-mai2 (abr)
Joannesia princeps Vell. sub-anual intermedidgria irregular  ago-novl (set); abr
Kielmeyera albopunctata Sadd. anual intermedidria regular fev-mai (mar)
Lecythis pisonis Carmb. anual breve regular out2-dez (dezl)
Licania salzmannii (Hookf,} Fritsch supra-anual  breve irregular  set2-nov2
Manilkara bella Monach anual intermedidria irregular  agoZ-out2 (setl)
Manilkara salzmannii (ADC)Lam,  anual intermedigria irrregular  abr-set (jul)
Melanoxylon brauna Schott. anual intermedidria regular  fevZ-mai(mar2)
Myrcig lineata {Berg ) Barroso supra-anual  breve imegular  Abr2-junl (mai2)
Ocotea conferta Coe-teixeira supra-anual  breve irregular  out-dez {out2)
Ocotea organensis Mez. anual breve irregular  set-dez 1{out2-novl)
Paratecoma peroba (Record.) Kuhim,  anual breve irregular  out2-dez2
Parkia pendula (Willd) Bent.ex Walp. sub-anual breve irregular  jan2-mar; set-dez (set2)
Peltogyne angustifolia Ducke supra-anual  breve irregular** out2-fev
Pterygota brasiliensis Fr. Al anual breve regular setl~dez2 (set2-outl)
Qualea magna Kuhlmann anual intermediaria imegular  jan2-mai (mar)
Qualea multiflora Mart. sub-anual breve irregular  nov2-mail(jan2-fevl),
Schefflera morotofoni (Aubl.)Naguirre, supra-anual  breve regular ago2-out (ago)
St Fr.
Simarouba amara Aubl. anual breve regular ago2-nov2 (set)
Simira rubescens Schum, anual longa reguiar nov2-mai2 {mar)
Tabebuia riodocensis A Gentry anual breve iregular  set2-outl (outl)
Talisia intermedia Radlk anual breve regular ago2-out2(set2)
Terminalia Kuhlmanii Aiwan & Stace  sub-anual intermedidria rregular  agoZ-nov2 {set2-outl)
Virola gardneri (A DC.) Warb. anual longa irregular  (janl-mail)
Ziziphus platyphyila Reissek anual breve regular jan2-abril (fev2)
Zollernia ilicifolia Vog anual intermediaria imegular  fevi-jun2 (mar2)

*ohservada apenas de 1 a 2 vezes; ** observada apenas de 3 a 4 vezes.
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Tabela 6. Padrdes de frtificacfo das espécies arboreas da Reserva Natwral de Linhares, de acordo com o
sistema de Newstron et al. {1994), considerando a época como aquela de maior freqiiéncia de ocorréncia entre
os anos. Os mimeros 1 e 2 ac lado das iniciais dos meses referem-se s quinzenas ¢ a época entre parénteses, a
maxima amplitudie observada para a espécie.

Espécie Fregiiéncia Duracio  Regularidade Epoca

Apuleia leiocarpa (Vog.) Macbr. sub-anual  breve irregular {nov-dez); jun-jul
Aspidosperma cylindrocarpon M. Atg. annal longa irregular dez-mai
Astronium concinem Schott, supra-anual  breve irregular out?-novl

Astronium graveolens Jacq. anugal breve irregular set2-outl

Bowdichia virgilicides HBK. supra-anual breve irregular dez

Cariniana legalis (Mart.) O.Kize supra-anual  intermedidria irregular abrl-agol{zabr2)
Caryocer edufe Casar. anual breve regular fevl-abri(fev2-marl)
Cedrela adorata L. anual longa regular marl-agol (jun)
Clarisia racemosa Ruiz et Pav. supra-anual  intermedidria irregular dezl-mar2(Gan-fevl)
Cordia trichotorna Vell. anual breve irregular abr2-jull(mai2-junl}
Dalbergia nigra (Vell) Fr.AlL Ex Benth. gypra.gnual  longa irregular jan-setl (jan}
Dipictropis incexis Rizz et Mattos F. sﬁpra..anna} breve megu_lar* jan

Emmotum nitens (Benth) Miers continua longa irregular (abr2-set2)

gn?;theca macropfiyfia (Schum.} A. supra~-anual breve irregular* jan-fevl

ol

Eugm microcarpa Berg. anual intermedidria regular mar2-ago?2 (abrl)
Hidrogaster trinervis Kuhiman anual intermedidria regular abr2-agol{jun2)
Joannesia princeps Vell. anual intermediaria regular ou2-fevZ(novl-dez2)
Kieimeyera albopunciata Sadd. anual longa regular abr2-set1(jun2-jull)
Lecythis pisonis Carmb. anual longa regular dez2-jul (jan-mar)
Licania saizmannii (Hookt.) Fritsch supra-anual intermediaria irregular®* novi-abr2 (dez)
Manilkara bella Monach. anual lgnga in-eguiar agoi-dszz (julz-agol)
Manitkara salzmannii (A.DC.) Lam, anual longa irregular ago-dez2 (out)
Melanoxylon brauna Schott, anual intermedidria regular mai2-set2 (jul)

Myrcia lineata (Berg.) Barroso supra-anual intermedidria irregular mai2-set? (junl-jul2)
Ocatea conferta Coe-teixeira supra-anual intermediaria irregular nov2fevl (janl)
Ocotea organensis Mez. supra-anual intermedidria irregular**  janl-mar2(janl)
Paratecoma peroba (Record.) Kuhim.  gnual longa irregular Jjanl-ago2 (mar2-abr)
Parkia pendula (Nilld) Bentex Walp.  gub-anual  breve irregular (out2-dez); mar-mai
Peltogyne angustifolia Ducke supra-anual  intermediria irregular** jun-jul

Pterygota brasiliensis Fr. Al. anual longa regular nov2-jul2(fev-mar)
Qualea magna Kuhlmann anual longa trregular abr2-set? (jul2)
Qualea multifiora Mart. anual longa irregular fev2-set] (mai-jun)
Schefflera morototoni (Aubl )Naguirre,  supra-anual intermedidria regular novi-fevl (nov2)
Steymark, Frodin

Simarouba amara Aubl. anual longa reglﬂa_r nov-dez {nov)

Simira rubescens Schum, anual breve regular mar-ago (jun)
Tabebuia riodacensis A.Gentry supra-anual breve irregular* out?

Talisia intermedia Radik. anual breve regu}a: out2-nov?

Terminalia Kuhimanii Aiwan & Stace anual intermediaria irregular out2-fevi (dez)

Virola gardneri (A.DC.) Warb. anual intermedidria irregular mari-jul2 (mai2<junl)
Ziziphus platyphylia Reissek anual intermediria regular marl-jull{mai-junl)
Zoflernia Hicifofia Vog. suptz-anual  intermedidria irregular abr-ago (jul-ago)

*observada apenas de 1 a duas vezes; ** observada de 3 a 4 vezes.
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3.2. Anilise do clima

A analise de varidncia muitivariada mostrou haver diferencas significativas entre as médias annais
das varidveis climaticas no periodo de estude ( Rao R (o = 4,775, p< 0,0000), conforme Tabela 7. As
variiveis que mostraram diferencas significativas eptre os anos foram a temperatura minima do ar,
gvaporacio, ¢ umidade relativa do ar. As temperaturas minimas médias do ar dos anos de 1982 a 1987 foram
menores do que as do periodo de 1988 a 1992; a evaporagiio média nos anos de 1932 a 1985, 1991 e 1992 foi
menor que nos demais anos, sendo o periodo com maior evaporagio e menor umidade relativa do ar
compreendido entre 1986 e 1990 (Tabela 8).

Embora a média annal de precipitagdo nio tenha variado significativamente enire os anos (Tabela 7),
houve diferenca entre os anos para a precipitacio média da estagio seca (Tabela 9. Em 1987, choven
significativamente menos que nos anos de 1984, 1986 e 1992, que tiveram inverno mais tmido.

O ano de 1983 ¢ o periodo de 1986 a 1990 foram marcados por maiores deficiéncias hidricas na
estagdo seca (Tabela 9, Figuras 2 ¢ 3). Além das diferencas entre as médias da estagfo seca, foram freqiientes
as reducbes na disponibilidade hidrica no solo no meio da estagio chuvosa, em relagdo is médias de longo
prazo (Figura 2). Apenas o ano de 1985 mostrou um balango hidrico proximo do normal (Figura 3, Capitulo
2). Em 1986 houve deficiéncia em margo, época normalmente chuvosa. Em 1987, houve uma situagio

extrema de deficiéncia hidrica em janeiro e fevereiro,
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No periodo de estudos, houve um epistdio forte de El Nifio entre 1982 e 1983, outro de menor
intensidade entre 1986 e 1987, e outro pouco intenso, mas com maior duragio, a partir de meados de 1990,
com méaximo em 1992, indo até 1995 . Apenas um evento de La Nifia foi registrado entre 1988 ¢ 1989, no
periodo de estudo. Examinando-se a Figura 3, ndo se observa um padrdo caracteristico de mudancas no
regime pluviométrico e no balanco hidrico em funcfo de eventos “El Nifio-La Nifia”. Entre 1982-1983 houve
precipita¢fo normal e deficiéncia hidrica um pouco acima da normal, ambas nas estagies modais. O evento de
1987 foi o que provocou um maior efeito no clima em Linhares, relacionando-se a wm aumento, ainda que nfio
significativo, da temperaturas meédia e maxima do ar (Figura 3 ¢ Tabela 8), além de diminuicio da umidade
relativa e aumento da evaporagdo, evapotranspiragio real e deficiéncia hidrica. No ano de 1987 houve uma
longa ¢ severa estacdo seca, com a maior deficiSneia hidrica registrada desde 1975, ¢ 4 meses sem chuva
(Figura 2). A partir de 1990 até 1992, anos de El-Nific menos intensos mas de maior duracio, houve aumento
gradual da precipitagdo ¢ diminuic3o da deficiéncia hidrica, até ser nula em 1992, Entre 1988 e 1989, anos de
La Nifia, houve precipitacio um pouco maior que nos anos anteriores, mas também ocorren deficidncia
hidrica relativamente acentuada. Observou-se nesse periodo elevagio das temperaturas minimas noturnas,
maior insolagdo e menor umidade relativa do ar em decorréneia da menor cobertura de nuvens nos verdes de

1988, 1988-1989 ¢ 1999-1990.

! hitp:/fwww vision.net an/~dalv/elnino. htm
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Tabela 7. Sumdrio da analise de variincia multivariada das varidveis do clima da Reserva Natural de Linhares
no periodo de 1982 3 1992. Efeito do ano.

Variavel dependente Quadrado médio Quadrado médio do ¥ Probabilidade
do fator ano (g.1=10) residuo (g.1.= 35) P
Precipitagdo (mm)’ 0,837 1,275 0,656 0,762
Insolacio (horas) 241035 206241 1,168 0,319
Evaporagao (cms) 112721 197,93 5,694 0,000 **
Temperatura média O 5,240 5,375 0,975 0,469
Temperatura maxima o 7,495 4,183 1,792 0,069
Temperatura minima (°C) 57,014 6,990 8,156 0,000%*
Evapotranspiragdo real (mm) 2406,02 1879,738 1,279 0,2491
Umidade relativa do ar (%) 35,869 8,705 4,126 0,000**

T analise feita com dados transformados em Ln(x)

Tabela 8. Médias amuais das varidveis climaticas no periodo de 1982 a 1992. As variveis cuja analise de
varidncia mostrou resultados significativos (Tabela 7) foram comparadas através do teste DMS (diferenca
minima significativa). Médias seguidas de mesma letra ndo diferiram significativamente entre sia 5% de
probabilidade, entre os anos de estudo.

Ano  Precipitagdo Insolagio Evagorag.ﬁo Evapotransp. Temperatura Temperatura Temperatura UR (%0)

(mm)* {horas)* (cm’y* Real (mm)* Média (°C)* Méx (‘O Min (°C)
1982 8838 168.6 70,6 ac 88,3 23,2 32,4 1642 8492
1983 945 169,2 69,9 ac 86,7 23,9 33,9 168a 847a
1984 1391 1836 70,8 ac 93,6 23.8 33,6 16,7a 848a
1985 87.1 179.5 66,5¢ 97,5 23,1 33,0 16,1a 846a
1986 75.1 204.1 788a 80,9 233 323 16,0a 82,1b
1987 802 1812 789a 67,4 24.4 34,4 16,7b 2824b
1988 86.4 195.9 838b 78,0 23,5 33,5 20,70 81,7b
1989 63.7 1809 878b 76,8 234 339 208b 810b
1990 77.1 2082 873b 74.9 24,0 338 203b 82.3b
1991 905 1769 64.4c¢c 48,5 23,0 32,7 21.3b 835,12
1992 805 165.4 584c 94.6 219 32,0 19.6b 86,2 a

* médias anuais nao diferiram estatisticamente a 5% de probabilidade



Tabela 9. Comparaciio enfre médias de precipitaciio das estagdes seca e chuvosa e deficiéncia hidrica da
estacio seca, respectivamente entre 0s anos de estudo, de 1982 a 1992, Estacfio chuvosa: outubro a marca;
estacio seca: abril a setembro. Médias segnidas de mesma letra niio diferiram significativamente entre si a 5%

de probabilidade.

Ano"’ Precipitagio média da Precipitacdo média da Deficiéncia hidrica média
estacio chuvosa (mm)™ estagio seca (mm)® da estacdio seca

Fuo,5570,62; p<0,787 Fo.55=1,10; p<0,378 Foyo, 553,63, p<0,000

1982 1421a 53.9 ab 000a

1983 12182 54.7 ab 36.1b

1984 13432 64.92 21.7ab

1985 21342 48.7 ab 01.9a

1986 12552 5252 295b

1987 97.7a 33.4b 39.2b

1988 127.1a 38.6 ab 439b

1989 144.2 2 38.6 ab 432b

1990 98.82 4221b 38.2b

1991 112.1a 40.9 ab 18.8ab

1992 14002 66.4a 00.0a

U Os periodos chuvosos correspondem aos trés iiltimos meses do ano anterior ¢ trés primeiros do Tespectivo

ano; @ dados transformados em Ln(x).
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Figura 3. Analise de tendéncias nas séries temporais do clima da Reserva Natural de Linhares, ES. Para as temperaturas
média e umidade relativa do ar foram calculadas as médias mensais do perjodo; para insolagfic, demanda evaporativa do
ar, evapotranspirago real, deficiéncia hidrica no solo e precipitacao foram computados os tolais mensais, A estimativa da
deficiéneia hidrica foi feita pelo balange hidrico de Tornthwaite, considerando-se uma capacidade de dgua disponivel do
solo de 202 mm. As curvas de tendéncias (linhas tracejadas) foram estimnadas através do método de quadrados minimos
ponderados. Os retingulos assinalados no eixo das ordenadas representam periodos de El Nifio (hachura horizontal) e La
Nifia (hachura vertical).
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3.3. Andlise da periodicidade fenologica da comunidade

Considerando-se o conjunto tode das espécies estudadas, as FAC (fungBes de autocorrelagio)
indicaram haver alto periodismo em todas as fenofases (Figura 4). Como as fenofases apresentaram duragio
varidvel, que podia ser maior gue uma quinzena, autocorrelagdes fortes foram obtidas para o intervalo de uma
a cinco quinzenas, devido a correlagdes seriais. Entretanto, as autocorrelages mais fortes foram obtidas para
¢ intervalo de 24 quinzenas, indicando a existéncia de um ritmo anual bem marcado em todas as fenofases. Os
resultados foram muito semelhantes, quer a variavel resposta fosse a proporgdo de arvores, quer fosse a de
espécies; por 1850, os resultados consideram apenas a proporgdo de espécies.

Além do ciclo anual (k = 24, Figura 4), a floragio apresentou um ciclo trimestral: para k= 6 ¢ 18
quinzenas, as correlagbes foram negativas, € para k=12 e 24 quinzenas, houve forte correlagio positiva,
indicando episddios de floragdo a cada semestre (Figura 4A). Esse resultado foi coerente com as curvas
bimodais que esta fenofase apresentou, considerando-se o padrio médio do periodo (Figura 4, Capitulo 2):
uma parte das especies apresentou botdes florais e floresceu na estagio chuvosa ¢ na transicdo para seca,
enquanto outra grande parte, com botbes florais no fim da seca, florescen no inicio da estacio chuvosa. Os
coeficientes de autocorrelagio negativos indicaram periodos do ano em que ndo houve floragdo, apesar de que
8% das espécies e 4% dos individuos foram observados com flores em qualquer época do ano. Isso indica que
a floragdo fora das estagbes modais € eventual e nfo periédica, podendo ocorrer apenas em anos mais
favoraveis.

A analise de autocorrelagio também indicou uma periodicidade anual para a frutificacio, porém o
valor do coeficiente de autocorrelagio foi baixo (Figura 4B), € as correlages seriais mais altas que na
floragdo, no tendo sido observades periodos sem frutificagdo (autocorrelagbes negativas altas) ao longo do
ano. Este padrio também € coerente com a curva anual de frutificacdo mostrada na Figura 4, Capitulo 2, onde
se observam pelo menos 12% das espécies frutificando em qualquer época do ano. A Figura 4B mostra
também que os valores dos coeficientes de awtocorrelagdo para intervalos proximos a 48 quinzenas sio ainda
menores ¢ ja ficam fora da faixa delimitada pelos desvios padrBes. Os ciclos de frutificagdo das espécies
individuais foram muito irregulares (Tabela 6), implicando em grande dispersdo dos dados em torno da média

e r baixo. Além disso, a autocorrelagio serial (entre intervalos proximos) foi grande, pois a duragio de cada
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episodio de frutificagio foi longa ¢ os frutos permaneceram nas rvores maior tempo que as flores, tendo
havido sobreposicio de fenofases num mesmo individuo, como em Parkia pendula. O diagrama de
autocorrelagio mostrou-se consistente com a curva unimodal da frutificaclo durante o ano (Figura 4, Cap. 2).
Os diagramas de autocorrelagiio de mudanga foliar (fenofases de desfolhamento € brotamento €
folhas novas) mostratam coeficientes de awtocorrelagio altos para k= 24, ¢ coeficientes negativos para k=12
(Figura 4 C, D, E), indicando grande regularidade dos ciclos. Embora a proporcdo de espécies que perderam
as folhas anualmente tivesse sido no méximo 30%, a mudanga foliar ocorreu com um ciclo anual de grande
regularidade. O diagrama de autocorrelacio também indicou um ciclo anual de alguma regularidade para a
fenofase de folhagem madura (Figura 4F). Entretanto, houve uma alta correlagio serial, indicando que,
embora houvesse uma proporgio de cerca de 25% de espécies caducifélias, ndc houve nenhum periodo do
ano em que todas as arvores estivessem desfothadas ou com folhagem nova; érvores com folhagem madura
foram observadas ac longo de todo ¢ ano, embora com maior intensidade no fim da estacdo chuvosa e

transicfo pata seca.
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Figura 4. Diagramas das fungbes de autocorrelagio de ocorréncia de fenofases no conjunto de espécies
arboreas na Floresta Ombrofila Densa da Reserva Florestal de Linhares, ES. As linhas tracejadas indicam um
par de valores de desvio padrio para o intervalo considerado. Todas as autocorrelagdes sio estatisticamente
significativas a 1% de probabilidade, mas aquelas fora dos limites tracejados sdo as mais significativas,
Valores positivos das correlagfes indicam episodios da fenofase considerada; correlagfes negativas indicam
intervalos da mesma, em wm dado tempo.
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3.4. Feno-ritmos reprodutivos e varidveis climdticas

As especies arboreas estudadas mostraram grande variacio na floragdo e na frutificagio entre os
anos. Uma maior proporgiio de espécies e individuos em fenofases reprodutivas ocorreu no periodo de 1990 a
1992 (Figura 5), € houve aumento da proporcdo de espécies e de arvores em floragiio a partir de 1988,
Analisando as séries temporais dos dados climaticos da Reserva para o periodo de estudo, nota-se gue, a partir
de 1990, houve um leve aumento nos totais quinzenais de chuvas, da evapotranspiracio e da umidade relativa,
bem como uwma dimimiicio da demanda evaporativa do ar, da insolacdo e da deficiéncia hidrica do solo
(Figura 3). O fator climatico que mais variou no perfodo de estudo foi a temperatura minima absoluta do ar,
que comegou a aumentar em 1988 ¢ atingiu o mdximo entre 1990 ¢ meados de 1992 (em meédia 3-4° C maior
gque nos anos anteriores, Tabela 8). Sua variag3o ocorren também de maneira independente ¢ com pequena
correlagio com a variagio da temperatura média ¢ com a maxima absoiuta do ar.

A anilise de regressio mitipla para floracdo indicou que tanto a propor¢io de espécies quanto a de
arvores com flores em cada quinzena corrclacionaram-se positivamente e significativamente a 1% de
probabilidade com a temperatura minima absoluta ¢ a temperatura media do ar ¢ negativamente com a
evapotranspiracdo real e a defici€ncia hidrica no solo (Tabela 10). Em ambos os casos, a temperatura minima
absoluta explicou a maior parte (¥ = 0,34, considerando a proporgdo de espécies ou 7 = 0,38, considerando a
proporgdo de drvores) da varidncia total da varidvel dependente. A temperatura minima absoluta também foi
a variavel gue apresentou a menor redundancia. isto €, a menor correlagio com as oulras variaveis
independentes (Tabela 10).

Das variaveis climaticas comelacionadas com a floragio, apenas a temperatura minima ¢ a
deficiéncia hidrica mostraram variacfo estatisticamente significativa entre os anos de estudo. As outras
correlagies significativas com temperatura meédia do ar e evapotranspirago real foram decorrentes da
variacfo destas variaveis dentro do ano, e nfo enfre anos. Em nosso estudo, a correlagdo negativa entre
floracdo e deficiéncia hidrica foi também decorrente da sua variagio dentro do ano (Capitulo 2), e ndo entre
anos. No periodo de estudo, a2 midxima proporgio de espécies e individuos com flores (janeiro a margo de
1990) coincidin com um “verarico”, quando houve retirada de 4gua do solo e aumento da deficiéncia hidrica,

em uma ¢poca do ano que normalmente seria chuvosa. No fim do verdo de 1987 houve um aumento (porém
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menos acentuado) na proporgdo de espécies com flores; nesta época  houve um periodo anormal de
deficiéncia hidrica no solo em janeiro e fevereiro (Figura 2), seguido de um periodo de chuvas no inicio de
margo, o que pode ter estimulado a quebra de dorméncia de gemas florais em algumas espécies com resposta
hidroperiddica.

Além do aumento da floraco e frutificacfo de 1990 a 1992, notou-se também uma diminuicdo da
frutificac@o nos anos de 1984 ¢ também de 1987 a 1989 (Figura 5B), este altimo periodo coincidente com
maior evaporacdo e deficiéncia hidrica ¢ menor umidade relativa do ar (Tabela 8 ¢ Figura 3). A precipitagio,
embora muito mais variavel, também tendeu a ser menor de 1987 a 1989 (Tabela 9), periodo caracterizado
por estagGes secas mais dristicas. No ano de 1987 houve uma longa seca de abril a agosto, com 4 meses
praticamente sem chuva. Além da temperatura minima (positiva), as varidveis correlacionadas a frutificacio
que variaram significativamente entre os anos foram a evaporagio (negativa) e a umidade relativa do ar
(positiva, para proporgio de individuos), as demais correlagdes significativas (temperatura média, negativa;
evapotranspiracio real, positiva; inselacfo, positiva) também foram devidas & variacio das mesmas dentro do

ano ¢ ndo entre anos (Tabelas 7 e 10).
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3.4. Feno-ritmos vegetativos e varidveis climaticas

Apesar de uma periodicidade anual nos ritmos de mudanca foliar, existem variagbes marcantes de
ano para ano na proporgic de espécies e de individuos com Arvores desfolhadas, brotando e com copa
constituida por folhas novas e folhagem madura (Figura 6).

Dentre as fenofases que mostraram um padrio mais caracteristico de variagdo anual, destaca-se a
fenofase queda de folhas, que mostrou um aumento acentuado nos anos mais secos, de 1986 a 1990,
principalmente quanto ao niimero de individuos. Em 1987, no fim da longa estagio seca que durou cerca de 5
meses com precipitaco praticamente nula, a proporgdo de individuos desfolhados dobrou em relacdo aos
demais anos (Figura 6A2). A partir dai este nimero foi declinando até chegar a niveis normais em 1992. O
mesmo foi observado guanto & proporgio de espécies, mas mostrando um aumento menos acentuado do que
na proporgio de individuos (Figura 6 Al e A2).

No periodo de 1986-1990 observou-se uma diminui¢io da umidade relativa do ar (Figura 3 ¢ Tabela
8). A insolagio média quinzenal no periodo também aumentoun, assim como a demanda evaporativa do ar
(evaporagdo). A andlise de regressdo muiltipla mostrou que houve correlacdo significativa entre a porcentagem
de espécies com drvores desfolhadas e a insolagdo (negativa), evaporagdo e precipitagio (ambas positivas) e
temperatura minima absoluta (negativa, Tabela 11). As varidveis insolagio e evaporagdo tiveram a maior
contribuicio relativa para a predicio da varidvel dependente e cada uma explicon isoladamente
respectivamente 48,56 ¢ 45,20 % da varidncia total, considerando a porcentagem de espécies (Tabela 11). O
periodo em que houve aumento da proporgiio de arvores desfolhadas (Figura 6 A) coincidiu com o periodo de
maior evaporagdo, conforme Figura 3. Entretanto, a andlise de regressdo miltipla revelou correlacdo negativa
enire drvores desfolhadas e insolacdo, embora as diferengas de insolagfo entre o§ anos ndo tenham sido
estatisticamente significativas (Tabela 8); esta correlagio se explica porque, em um dado ano, a queda de
folhas ocorreu sempre no periodo de diminuicdo do niimero médio de horas de insolagdo (Figura 7 e Tabela 7,
Cap. 2), no inicio do periodo chuvoso, quando ha grande aumento de nebulosidade.

As Figuras 2 ¢ 6 mostram que em anos sem deficiéncia hidrica no solo (1985 e 1992), a proporgio de
espécies e arvores desfolhadas foi 2 mesma que em anos com deficiéncia moderada, como 1982 a 1984. Em

1986, houve deficiéncia em margo, época normabmente chuvosa, guando houve um pequeno aumento da

105



proporgdo de espécies com arvores desfolhadas (Figura 6A1). Em 1987, houve uma situacio extrema de
deficiéncia hidrica em janeiro e fevereiro, meses também muito quentes, e depois um periodo sem chuvas de
maio a setembrs, © que causon aumento na proporgiio de espécies ¢ individuos que perderam as folhas
(Figuras 6 Al ¢ AZ).

Quanto & fenofase folhas novas, esta é caracteristica das espécies que perdem as folhas total on
parcialmente durante um certo periodo do ano e, portanto, estd geralmente associada & queda de folhas e
ocorTe €m seguida a esta fenofase, na estagio chuvosa. No ano de maxima proporgdo de drvores desfolhadas
{Figura 6 A2) houve também um maximo de folkagem nova (Figura 6 C2). Entretanto, na estagio transicional
para chuvosa dos anos de 1983 ¢ 1992 houve anmento da proporcio de espécies e individuos com folhas
novas sem ter havido awmento na queda de folhas (Figura 6); nessas épocas uma maior proporgio de
individuos estava brotando (Figura 6 B2), causando aumento concomitante no nimero de individuos com
folhas novas. A andlise de correlagiio miltipla indicou que a porcentagem de espécies com folhagem nova
correlacionou-s¢ negativamente com 2 insolagiio ¢ umidade relativa do ar, ¢ positivamente com a
precipitagdo, evapotranspiracio real ¢ evaporagdo (Tabela 11).

A fenofase brotaglo € caracteristica das espécies sempreverdes, que padem ter crescimento ritmico (a
queda de folhas completa-se bem depois da brotacido) ou continuo (perda e formacio continua de folhas ao
longo do ano). Observamos uma tendéncia de maior atividade de brotagio nos anos de 1983-1984 ¢ 1984-
1985, 1986-87 e 87-88, e de 1990-1991 até 1992. Nos anos de 1983, 1984, 1987 ¢ a partir do fim de 1990,
observou-se atividade de brotagio ao longo de todo o ano, apesar dos méximos no verdo (Figura 6). Esses
anos englobaram periodos desde muito secos até muito dmridos, sem deficiéncia hidrica no solo (Figura 3). A
andlise de correlagdo miltipla indicou correlagio significativa apenas com a temperatura média do ar (Tabela

11}

Dentre as fenofases de mudanga foliar estudadas, a que mostron um padrio de variagdo interamual
mais evidente ¢ semelhante ao da floraglo e frutificacfio foi a fenofase fothagem madura (Figura 6 D). Nos
anos de 1990 a 1992 howve um nitido aumento em relagio aos anos anteriores na proporgio de espéeies e,
principalmente, na de individuos que mantiveram sua folhagem madura. Nesse periodo, pelo menos 80% das

espécies ¢ 70% dos individuos estudados possuiam folhagem madura em qualquer época do ano. Este
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percentual chegou a 100% po fim das estagles chuvosas ¢ transicbes para as secas. Isso deveu-se
principalmente A diminuicdo da proporgio de arvores que perderam suas fothas na estacio seca dos anos de
1990 2 1992 (Figura 6 A2) ¢ também a ocorréncia de brotagio continua ao longo do ano no mesmo periodo.
As analises de regressio multipla indicaram muitas varidveis climéaticas que entraram no modelo de
predigio da porcentagem de espécies com folhagem madura (Tabela 7). Entretanto, 2 temperatura minima
absoluta do ar foi o fator isclado que mais variou no periodo (Figura 3), tendo maior peso na predicio da
porcentagem de espécies e individuos com folhagem madura. A segunda varidvel com correlagho mais alta
com a porcentagem de individuos com folhagem madura foi a umidade relativa do ar. Outras varidveis
correlacionadas foram a precipitagio, evapotranspiragdo real ¢ temperatura média, todas negativas, ¢
insolacio, positiva. O periodo de maxima proporgio de drvores com copa madura no ano coincidiu com o de

maxima insolagio (fevereiro a jutho), o que pode ter influido na correlagio positiva.
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Figura 6. Séries temporais para fenofases vegetativas da Reserva Natural de Linhares, considerando-se
respectivamente a proporgdo de espécies (1) ¢ de individuos (2) que apresentaram episodios de: (A) queda de
folhas; (B) brotacdo; {C) folhas novas; (D) folhagem madura, em cada quinzena do periodo de estudo, de
maic de 1982 a dezembro de 1992. As linhas tracejadas foram ajustadas pelo método dos quadrados minimos
ponderados.
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4. DISCUSSAO

4.1. Padroes fenolégicos das espécies

A grande diversidade de padrdes fenoldgicos encontrados na Reserva Natura! de Linhares concorda
com a literatura (Morellato et al.,, 1990 a; 1990 b; Morellato et al. 1991; Newstron et al,, 1993; 1994). Em
Linhares, predominaram os padries anuais irregulares, seguidos de supra-anuais irregulares. Em uma floresta
estacional semidecidua em Campinas, SP, Morellato (1991) encontrou que a maior parte das espécies
arboreas apresentou padrio anual regular. Na Costa Rica (Estagio Biologica La Selva), em clima com chuvas
abundantes ¢ bem distribuidas, Newstron et al. (1993) encontraram predominio de padrio infra-anual
irregular, sendo os padres mais raros o supra-anual ¢ o continuo, A diversidade de padrdes fenologicos entre
gspécies em um mesmo ambiente tem sido interpretada como resultado de pressSes de sele¢do por fatores
dentre os quais destacam-se os sistemas de polinizagio e os padrdes de forrageamento de polinizadores
(Rathcke & Lacey, 1985; Morellato, 1991; Newstron et 2l , 1993).

Nossos resultados indicaram que a reguiaridade dos eventos fenologicos reprodutivos no conjunto
das espécies foram maiores que nas espécies consideradas individualmente. Em Linhares, houve periodismo
regular na floracdo e frutificacdo do conjunto todo das espécies, apesar de padrdes irregulares predominarem
nos feno-ritmos das espécies individuais. A irregularidade reprodutiva tem sido reportada em todos os estudos
de longo prazo em florestas tropicais, mas suas caussas ainda estdo abertas 4 discussfo. Na Malasia, num
periodo de dez anos, ciclos anuais regulares de floracdo foram observados em apenas dez dentre 435 espécies
arboreas e apenas seis frutificaram anualmente (Medway, 1972). No México, num periodo de quatro anos de
estudo, apenas 44% de 37 espécies floresceram ¢ frutificaram anualmente (Carabias-Lillo & Guevara-Sada,
1985). Na Australia, os padrdes de floragio de 12 espécies de mirtdceas variou desde anual até nenbuma
floragio num periodo de 10 anos (Law et al., 2000). No Panama, Wright et al. (1999) observaram ciclos de
dois anos de alta producio de frutos segmidos de periodos de igual duragdo com baixa frutificacio. Na
Amazénia central, nove entre 27 espécies reproduziram-se anualmente em um periodo de dez anos (Alencar,
1978). Em outras regides da Amazdnia brasileira, espécies que floresceram mas ndo frutificaram no mesmo
ano, ou o fizeram de uma maneira irregular, também foram reportadas por Pires-O’Brien & O’Brien (1995) ¢

Knowles & Parrotta (1997). A maior parte dos trabalhos supra-citados reportaram as irregularidades
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fenologicas a causas proximas, principalmente irregularidades climaticas. Em Linhares, as anormalidades
climaticas influiram de modo decisivo nos ciclos fenoldgicos das espécies, mas causas evolutivas tambem sdo
consideradas.

Nosso estudo revelou uma alta proporciio de espécies com floragio supra-amual. Segumdo Foster
(1982b), ritmos supra-anuais de reproducio devem ser causados por ciclos de deplego e reabastecimento de
energia ¢ reservas nutricionais, modulados por eventos climaticos irregulares. Para Janzen (1978), 2
abundincia de espécies com ciclos supra-anuais irregulares de frutificacio seria uma reposta a um estimulo
ambiental estacional, mas requerendo um armazenamento minimo de recursos pela planta. Tais recursos
deveriam ser distribuidos entre as demandas conflitantes de crescer ou reproduzir-se, com as conseqgiientes
variagbes do miimero de flores, quantidade de pélen, tamanho e mimero de sementes ¢ opgdes de aborto de
orgdos, dentre outros destinos.

Dentre as espécies supra-anuais, Schefflera morototoni alternou anos de reproduciio com anos de
‘brotagiio, mostrando padrdo de floracio e frutificagdo bienais regulares, e brotagfio nos anos sem reproducio.
Wheelwright (1986) encontrou evidéncias de que a irregularidade de frutificacdo de espécies de lauriceas, em
floresta ombrofila montana na Costa Rica, estava negativamente correlacionada com o crescimento vegetativo
das espécies no mesmo ano. No caso de Schefflera morototoni a reprodugio pareceu sofrer influéncia do
crescimento vegetativo o ano anterior.

Alguns trabalhos t&ém dado crescente énfase nos efeitos que os distarbios antropicos possam causar
nos ritmos de floracio e frutificagdo das espécies arboreas tropicais (Mori et al., 1982; Bawa & Krugman,
1991; Janzen & Vizquez-Yanes, 1991). A despeito da grande superficie de floresta ¢ de um bom gran de
protegdo atual, nfo se descarta a hipdtese de que as alteragbes sofridas no passado, como retirada de madeira,
a grande rede vidria que corta a Reserva, aliada 4 sua grande relago perimetro: 4rea (Figura 1) ¢ conseqiiente
efeito de borda possam ter provocado mudangas microclimaticas efou dificultado a troca de polen entre
individuos da populagdo, prejudicando a sua reproducdo. Os ritmos reprodutivos das espécies de arvores da
Reserva de Linhares merecem ser melhor estudados, principalmente daquelas espécies que mostraram maior
irregularidade de reproduciio e das espécies dibicas, amostrando-se um namero maior de drvores da

populacio.
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De uma maneira geral, observou-se uma maior regularidade nos ciclos anuais de mudanca foliar do
que nos de reprodugio, entre as espécies estudadas. Uma maior regularidade dos ciclos anuais de fenofases
vegetativas tarnbém foi detectada em outros estudos de médio e longo prazo, como Medway (1972), Alencar
et al. (1979), Carabias-Lillo & Guevara-Sada (1985) ¢ O’Brien (1993). Provavelmente, uma maior capacidade
de aclimatacdo dos processos fisiologicos que controlam o crescimento vegetativo ao ambiente fisico é

responsavel por essa maior regularidade, conforme discutido por Longman & Jenik (1987) ¢ Wright (1996).

4.2, Variabilidade interanual dos feno-ritmos e do clima de Linhares
4.2.1. Floragdo e frutificacio

A varigvel climitica que parece ter sido mais importante para estimular a floragio. no conjunto de
arvores estudadas, foi a temperatura minima do ar, que aumentou a partir de 1988 A floracio mostron
aumento concomitante a partir de 1988 e atingiu um maximo em 1990 ¢ 1991, voltando a decrescer em 1992,
Estudos feitos em florestas tropicais revelaram uma correlacio negativa entre temperatura minima e floracio.
Ashton et al. (1988) concluiram que uma queda de 2 ° C na temperatura minima noturna por mais de 3 noites
consecutivas foi o fator que desencadeou floragio gregaria, levando i frutificagio massiva, nas florestas de
dipterocarpaceas do sudeste asigtico. Para Law et al. (2000), a diminui¢io da temperatura do ar no periodo
que anteceden a formacio de botdes florais influiu na floragio de 9 entre 20 espécies de mirtaceas, na
Australia. A relacdo positiva entre floragio ¢ temperatura minima ndo tem sido reportada na literatura ¢ as
possiveis causas fisioldgicas ainda permanecem abertas a discussdo. A temperatura média ndo variou entre os
anos, e portanto, sua correlagdo com a floracdo foi devida a variagio da mesma dentro do ano (Capituio2 ).

A diminuicdo da frutificacio no ano de 1984 foi devida a auséncia de frutificaciio de espécies como
Astronium concinum, Astromium graveolens, Bowdichia virgilicides, Cariniana estrelensis, em outras
espécies apenas 1 ou 2 individuos foram observados com frutos neste ano, como Caryocar edule, Hidrogaster
trinervis, Qualea magna ¢ Qualea multiflora. Em 1984, observou-se uma diminuiciio da precipitagio,
aumento da evaporagic e diminuicio da wmidade relativa do ar de janeiro a marco, o que pode ter afetado a
frutificacio subseqiiente. Nos anos de 1987 ¢ 1988 vdrias espécies com frutificagdo anual regular também
falharam na producdo de frutos, apesar de terem florescido (dpuleia leiocarpa, Kyelmeiera albopuntacta,

Melmoxylon brauna ¢ Paratecoma peroba), além de Bowdichia virgilioides, Caryocar edule, Hidrogaster
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trinervis, Ocotea conferta, Qualea magna e Qualea multifiora. A longa estagio seca de 1987, provecando
aumento da evaporagio e diminuicio da umidade relativa do ar foi responsavel por essa baixa frutificaciio;
gste efeito duron até meados de 1989, Por outro lado, o aumento da frutificacdo a partir de 1990 parece ter
sido mais wma conseqiiéncia direta do aumento da proporgiio de espécies e de drvores que floresceram.

Tanto em 1984 quanto em 1987-1988, a diminuicfo da frutificagio ocorren durante e apds eventos
de “El-Nifio”. Na ilha de Barro Colorado, Panama, Wright et al. (1999) verificaram que a frutificacio da
comunidade de uma floresta tropical imida aumentava em anos de “El Nifio”, diminuindo nos anos seguintes.
Para esses autores, as secas provocadas na regifio pelo “El Nifio” na regido agiriam sincronizando a floragiio ¢
aumeniando a producio de frutes; além disso, a diminnicio da cobertwra de nuvens, com anmento da
insolacdo, também contribuiria para uma maior frutificacio nos anos de “El Nifio”, na regifo. Como
conseqiiéncia. Segundo os mesmos autores, wma alta frutificacio levaria ao consumo das reservas das plantas
¢ a diminmicio da frutificacio no ano seguinte; além disso, estaghes secas pouco intensas também
contribuiriam para diminuicdo da frutificacfio nos anos seguintes. Em Linhares, com clima mais estacional
que no Barro Colorado, o evento de “El Nifio” de 1983 provocou apenas uma seca moderada, ¢ pareceu ter
estimulado a frutificacio, levando 4 sna dintinuicio no ano seguinte, num padrio senlhante ao encontrade por
Wright et al. (199%). Entretanto, o forte evento de “El Nifio” de 1987-1988, provocando uma seca severa ¢
maiores mudangas atmosféricas, a0 invés de estimular, foi limitante 3 frutificagio de muitas das espécies
estudadas.

4.2.2. Mudanga foliar

Uma maior demanda evaporativa do ar explicou 0 aumento da queda de folhas entre 1987 e 1991.
Além das espécies caducifolias ou brevideciduas, individuos de espécies sempre-verdes também perderam as
folhas nesse periodo. Nossos dados concordaram com os de Wright & Cornejo (1990) e Wright (1991). Estes
autores sugeriram qgue, em floresta tropical imida no Panama, a seca atmosférica e nio do solo foi o estimulo
ambiental importante para a queda de folhas, pelo menos para as drvores do dossel. A correlago observada
entre evaporagio ¢ queda de folhas far sentido, ja que, segundo Reich (1993), uma maior demanda
gvaporativa do ar leva 4 diminuicio do potencial hidrico nas folhas, e desenvolvimento de tensdes internas,
principalmente em arvores do dossel. Se a planta possui uma pequena capacidade de armazenamento interno

de Agua (caracteristicas do lenho), se o sistema radicular nfe € capaz de suprir dgua para diminuir as tensdes,
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ou se¢ nio ha agua disponivel no solo, 2 tendéncia € de que haja derrubada total ou parcial das folhas (Reich,
1995). A queda de folhas ¢ um processo associado 4 eliminacio de estresse hidrico na planta (Alvim, 1964;
Reich, 1995). sendo decorréncia de wm ritmo enddgeno de crescimento vegetativo, no balance entre
desenvolvimento das partes aérea e radicular (Borchert, 1973; 1992). A senescéncia e abscisfo foliar estiio
geralmente ligadas ao potencial hidrico das plantas, que depende de fatores imternos das espécies, como
competicio entre crescimento aéreo ¢ radicular (Borchert, 1973), capacidade de armazenamento de dgua no
caule (Borchert, 1992;1994) e profundidade do sistema radicular (Reich, 1995). Geralmente, a profundidade
das raizes, que pode sofrer influéncia da existéncia de camadas de impedimento ou de caracteristicas fisicas
do solo é um fator importante, que provoca diferencas na sensibilidade ao estresse hidrico enire individuos
(Reich & Borchert, 1984, Borchert, 1994). Isso pode explicar as grandes diferencas ocorridas entre as curvas
de proporcio de espécies e de individuos com gueda de folhas: dependendo das condigBes de microhabitat,
individuos da mesma espécie ou derrubaram ou retiveram suas folhas no anos mais secos,

O ano de maxima queda de folhas em Linhares foi 1987, ano que coincidiu com um evento forte de
“El Nifio”. Asner ¢t al. (2000) ¢nconfraram relacio enire secas provocadas por eventos de El Nifio e
diminuicio de biomassa foliar pela maior queda de folhas da vegetacdo na Amardnia oriental. Em Linhares, a
seca severa de 1987 provocou aumento da proporgio de individuos desfolhados neste ano e nos seguintes.

Alguns autores relacionaram a brotagio em florestas tropicais dmidas 3 distribudgdo das chuvas
durante o ano (Frankie et al. 1974, Jackson 1978, Carabias-Lillo & Guevara-Sada 1985, Morellato et al.,
1989; Pires-0O’Brien 1993), ou 4 deficiéncia hidrica no solo seguida de chuva (Reich & Borchert 1984). Em
Linhares, a brotagio corrclacionou-s¢ positivamente com a temperatura média do ar. Esta correlagio ¢
decorrente da variagio da temperatura média ao longo do ano, e nio entre anos. Entretanto, os periodos de
maior brotagio coincidiram com eventos de El Nifio (1983, 1987 e 1992), gue mostraram temperaturas
médias e maximas levemente superiores no inverno, embora a média anual ndo tenha sido estatisticamente
diferente. Segundo Longman & Jenik (1987), a temperatura do ar é o fator que mais influi na quebra de
dorméncia de gemas vegetativas e, nos tropicos, a temperatura diurna afeta mais do que a noturna. No cacau,
por exemplo, a brotagdo ocorre quando as temperaturas maximas excedem 28 ° C e a amplitade térmica didria

é maior que 9° C.
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Houve um aumento da proporcio de individuos com folhagem nova no fim dos trés periodos de “El
Nifio”. Em 1983 e 1992, os miximos da fenofase folhas novas foi devido aos maximos de brotacio na mesma
época; em 1987 deveu-se a0 maximo de queda de folhas (Figura 6). A fenofase folhas novas € a que deve
causar maior impacto sobre a comunidade de herbivoros associada (Basset, 1991), pois as folhas jovens sfo
preferidas pelos herbivoros ¢ a maior parte do dano ocotre no primeiro més de producdo de folhas (Coley,
1983). Boinski & Fowler (1989) relacionaram uma menor abundincia de artrépodos no meio da estacgio
chuvosa, em floresta umida de terras baixas na Costa Rica. 4 menor abundincia de folbas novas ¢ efeite das
chuvas. Segundo Aide (1993), a produciio de folhas novas em épocas de mepor densidade de insetos ¢
producio sincrénica de muitas folhas levando & saciedade de herbivoros, pode reduzir danos por herbivoria..
Entretanto, € muito dificil conhecer guanto da variago de eventos fenoldgicos se deve 4 herbivoria ou a
fatores climaticos, em florestas tropicais (Reich, 1995).

A diminui¢cio da queda de folhas e a maior porcentagem de espécies e individuos com folhagem
madura, observadas a partir de 1989, pode estar associada ao aumento da longevidade média foliar. Segundo
Longman & Jenik (1987), a longevidade foliar média das espécies caducifolias € de 4 a 11 meses ¢ das
brevideciduas, de 6 a 12 meses. A longevidade foliar ¢ determinada pelo balango entre custo da produgio de
novas folhas ¢ manutencfio das velhas de um lado, e beneficio do ganho fotossintético de outro lado
{Kikuzawa, 1986). Em muitas situacdes de estresse, derrubar as folhas e produzir outras em um periodo mais
favordvel seria mais vantajoso 4 drvore que investir na produciio de uma copa capaz de tolerar um periodo
com pouco potencial de ganho de carbono (Reich, 1995). Segundo o mesmo autor, em situaces favordveis,
como em ambientes menos sazonais com auséncia de fatores de estresse, a melhor estratégia para as plantas
perenes seria reter uma folha velha até que uma nova folha esteja desenvolvida, transferindo seu contetdo
mineral para a nova, antes que a velha entre em senescéncia e sofra abiscisdo . Os fatores de estresse mais
importantes que determinam a estratégia adaptativa 6tima de mudanga foliar em um dado ambiente seriam o
frio e a seca (Jackson, 1978) e, quando a variagfio anual da temperatura é pequena, a sazonalidade da seca é
que vai determinar esta estratégia.

Em ambientes onde a temperatura média do ar varia pouco, a temperatura minima noturna do ar pode
ser um fator de estresse, principalmente quando associada a estagfio seca. O aumento da temperatura minima

poturna em Linhares pode ter levado a um processo de aclimatacdo gradual das drvores, que passaram a reter



por um periodo maior suas folhas, alterando a estratégia de mudanca foliar Além do aumento das
temperaturas minimas, a partir de 1990 houve também aumento da umidade relativa do ar, diminuicfo da
deficiéncia hidrica ¢ da evaporagio, o que deve ter contribuide para um balango hidrico mias favoravel nas
folhas. As temperaturas mais altas fambem podem ter contribuido também para a retencio de folhas maduras
por um tempo maior, concordando com Asner et al. {2000).

A existéncia de periodos mais secos no clima de Linhares deve afetar ndo s6 os ritmos fenologicos,
mas também a dindmica da floresta como um todo. Rolim (1997), estudando a dindmica florestal da Reserva
Florestal de Linhares por um periodo de 20 anos, constatou que a seca de 1987 afetou sensivelmente as taxas
de monalidade das drvores da floresta, ¢ que as drvores do dossel foram mais afetadas. Segundo este awtor,
cerca de 50% de toda a mortalidade de drvores ocorrida no periodo de 1975 a 1995 concentrou-se entre 1987
e 1989. Entretanto, em 1992 a floresta j4 estava balanceada novamente, demonstrando estar a comunidade
adaptada 2 existéncia de secas periddicas quanto 3 sua dindmica de regencracfo (Rolim, 1997), Isto ¢ um
indicativo do papel do clima na dindmica da floresta de Linhares, que reforga a idéia de sua importincia
também na determinagdo dos ritmos fenoldgicos da comunidade estudada.

O padric de variagdo mostrado ao longe dos 11 anos de estudo, tanto para floragio quanto para
folhagem madura, mostrou-se semelhante a0 do ciclo de atividade solar. Nossa hipdtese é de que possa haver
alguma relacfo entre essas fenofases e a atividade solar, através de mecanismos ainda nio bem conhecidos.
Landscheidt (5.4.)? descreveu a atividade solar com base no comprimento do ciclo solar, na taxa de rotagio
do sol em torno de sen equador {mudangas no seu momento angular orbital)e na dindmica de formacio de
manchas solares, demonstrando que ha uma relagio muito esireita entre esta atividade ¢ o ¢lima na Terra, O
ciclo de atividades de manchas solares tem a duracio média de 11 anos, e caracteriza-se por uma fase
ascendente, um pico € ovira fase descendente, cuja duragiio média é maior (ue a primeira. De 1982 a 1986
houve um periodo correspondente 4 fase descendente do ciclo de atividade de manchas solares. O periodo de
1986-1987 coincidiu com uma €poca em que a constante solar “S” ¢ irradiincia foram minimas, devido ao
periodo de menor atividade no ciclo das manchas solares, enquanto ¢ maximo valor foi atingido em 1991. O
periodo de 1987 a 1991 correspondeu 3 fase de ascensdo do mesmo ciclo. A cobertura global de nuvens sobre

a Terra, que tem conexdio direta com raios cosmicos ¢ ventos solares por seu efeito ionizante na atmosfera,

2 wtip:/fwww.nicrotech.com an/daiv/solar/solar him e hitp//microtech com.aw/dalv/sun-enso/sun-enso. htm
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formando niicleos de condensagio, também teve seun pico no fim de 1986 ¢ diminwiu até o meio de 1990,
quando atingiu seu minimo valor. Dados da temperatura global medida por satélites indicaram um aumento
desta a partir do fim de 1989 até inicio de 1992, justamente época de atividade solar em ascensio e
diminuicio da cobertura global de nuvens sobre a Terra. Todos estes fatores podem ter contribuide para o
aumento das temperaturas minimas noturnas que em Linhares ocorreu a partir de 1989

Os resultados evidenciam que nem sempre estudos de curto prazo dio idéia precisa a respeito dos
padrbes gerais da comunidade, principalmente quando se almeja investigar a relagio entre os feno-ritmos ¢
fatores abidticos em florestas tropicais, onde a diversidade de padrbes fenologicos € muito maior gue em
florestas de clima temperade (Ratcke & Lacey, 1985; Wright & Van Schaik, 1994). Os resultados sugerem
que as variagSes interanuais observadas devem ter um efeito sobre as comunidades de polinizadores,

frugivoros, dispersores de sementes e predadores, o que merece ser melhor investigado.
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As espécies arboreas estudadas na Reserva MNatural de Linhares, embora apresentassem eventos
fenologicos reprodutivos e vegetativos em qualquer época do amo, mostraram padrdes sazonais, sendo
possivel associar fenofases reprodutivas e vegetativas a determinadas estagOes do ano solar, ¢ estabelecer
relagBes com padrdes climaticos médios. Entretanto, muitos padrbes fenologicos ¢ relagbes com fatores
abidticos niio puderam ser revelados ao se fazer a andlise apenas da fenodindmica, com os dados médios do
periodo de estudo. As analises da fenodindmica, considerando-se o comportamento fenolégico médio do
conjunto das espécies, embora tivesse revelado melhor a associagdo das fenofases a certas estagBes do ano,
mascarou a variacio dos feno-ritmos entre 0s anos, ligadas a anormalidades climaticas. Por outro lado,. a
analise dos feno-ritmos, com os dados desdobrados entre os 11 anos de estudo, mostrou correlagbes mais
fracas devido a uma grande dispersio dos dados em oo das respectivas médias.

Alguns fatores climaticos variaram mais dentro do ano do que entre anos, como a temperatura meédia,
insolacdo e fotoperiodo (este Gltimo sendo constante entre os anos), sendo mais importantes na determinacio
da fenodindmica média; outros como evaporacio e umidade relativa do ar ¢ temperatura minima do ar
variaram mais eptre os anos do que dentro do ano, influindo mais nos feno-ritmos. Qutros fatores ambientais
como precipitagio ¢ deficiéncia hidrica mostraram um padrfo de variacio que so foi revelado ao se
analisarem as diferencas enire estacOes ¢ entre anos, As diferencas entre as analises de regressio maltipla com
os dados médios e dados desdobrados nas séries temporais permitiram esta distingfo.

Considerando-se o conjunto todo de arvores, foi possivel observar ciclos periddicos semestrais e
anuais regulares para as principais fenofases; entretanto, a andlise das espécies individualmente revelou uma
maior diversidade fenologica, com predominio de padrfes irregulares.

A floresta de Linhares mostrou padries fenoldgicos diferenciados de outras comunidades de floresta
atiintica baixo-montana proximas ao litoral, e também de florestas estacionais semideciduas do interior. Com
caracteristicas transicionais entre esses dois extremos, confirma nossa pressuposicio da influéncia de uma
clima caracterizado por uma precipitagio anual relativamente baixa, semethante 3 das florestas estacionais,
combinada a uma deficiéncia hidrica anual relativamente baixa ¢ umidade relativa do ar mais alta ao longo do

ano. De acordo com sua sazonalidade climatica e os ritmos de mudanca foliar, a floresta de Linhares pode ser
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classificada como tropical estacional perenifolia (J.ongman & Jenik, 1987), um tipo transicional entre floresta
tropical imida ou ombrofila densa ¢ floresta tropical estacional semidecidua da classificacio do IBGE (1992).

Pela grande diversidade de padrGes fenolbgicos encontrados, sfo necessarios ainda estudos mais
detalhados de espécies individuais, a fim de compreender melhor as respostas de cada uma aos fatores do
meic fisico, bem como explicar as causas da irregularidade fenoldgica ¢ o papel dos fatores bidticos na

evolugiio desses padrdes.
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