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ABSTRACT - (Spatio-temporal dynamics of Melocactus ernestii subsp. ernestii (Cactaceae) in northwestern Brazil):
Melocactus ernestii Vaupel ssp. ernestii occurs in discontinuous outcrops in eastern Brazil. We investigated the spatio-temporal
pattern of mortality events and survival of seedlings of M. ernestii relationship with plants and perennials, from the use of
plots, assigned with the aid of measuring tapes, which were taken the Cartesian coordinates of the centroid of the stages of
development, with subsequent analysis of point patterns based on Ripley’s K function. Were mapped in plots 686 individuals of
M. ernestii. The spatial pattern varied depending on the scale of the development stage and degree of weathering of the outcrops.
The recruitment events and mortality were spatially structured and influenced by seasonal pulses of rainfall. Seedlings emerged
ca. 50 cm from the centroid of adults. From the 136 seedlings monitored for 18 months, 84% died. The results showed that
microsites initially effective in the maintenance of seed germination may not be effective in the establishment of seedlings. The
magnitude of biotic interactions in stressful environments is species-specific and indicates that a positive association between
adult plants and seedling survival is not consistent over time. This type of modeling population allows a better understanding
of the role of positive and negative interactions as forces community structure, and may help to understand the complexity of
biotic interactions in severe environmental gradients.
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RESUMO - (Dinamica espaco-temporal de Melocactus ernestii subsp. ernestii (Cactaceae) no Nordeste do Brasil)
Melocactus ernestii Vaupel subsp. ernestii ocorre em afloramentos rochosos descontinuos no leste do Brasil. O presente
estudo investigou o padrao espaco-temporal dos eventos de mortalidade e sobrevivéncia de plantulas da M. ernestii e a
relacdo com as plantas perenes, a partir da utilizagdo de parcelas, alocadas com auxilio de trenas, onde foram tomadas as
coordenadas cartesianas do centréide dos estadios de desenvolvimento, com posterior analises de padrdes de ponto baseado
na funcao K de Ripley. Foram mapeados nas parcelas 686 individuos da M. ernestii. O padrdo espacial variou em fungao
da escala, do estadio de desenvolvimento e do grau de intemperizagdo dos afloramentos. Os eventos de recrutamento e
mortalidade foram espacialmente estruturados e influenciados por pulsos de precipitacdo sazonais. As plantulas emergiram
a ca. 50 cm do centroéide dos adultos. Das 136 plantulas monitoradas em 18 meses, 84% morreram. Os resultados mostraram
que micrositios inicialmente eficazes na manutencao de sementes e promotores da germinacao ndo necessariamente podem
ser eficazes para o estabelecimento das plantulas. A magnitude das intera¢des bidticas em ambientes estressantes ¢ espécie-
especifica e indica que associacdo positiva entre plantas adultas e sobrevivéncia de plantulas ndo ¢ consistente com o tempo.
Este tipo de modelagem populacional permite melhor compreensdo sobre o papel das interacdes positivas e negativas
como forgas estruturadoras de comunidades e pode ajudar a entender a complexidade das interagdes bidticas em gradientes
ambientais severos.

Palavras-chave - estrutura espacial, fun¢do K de Ripley, modelo de marcas independentes, recrutamento

Introducao diversidade foi proposto para o Estado da Bahia (Rizzini

1982, Ritz et al. 2007), com 18 taxons endémicos de um

O género Melocactus Link & Otto esta inseridona  total de 22 espécies e subespécies reconhecidas para o

familia Cactaceae, uma das mais distintas familias de estado (Taylor & Zappi 2004), muitas destas (ca. 45%)
plantas do Novo Mundo (Hunt et al. 2006), ¢ é constituido ameacadas de extin¢do (IUCN 2009).

de um total de 36 espécies (Anderson 2001). O centro de A distribui¢do e demografia dos cactos ¢ afetada por

multiplos fatores que interatuam em diferentes escalas

de espago e tempo (Flores et al. 2004, Colago et al.
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severidade abidtica e que geram flutuagao na densidade
populacional em fung¢ao tanto de processos dependentes
da densidade quanto estocasticos ou independentes da
densidade (Ruedas et al. 2000, Chu et al. 2008, De la
Cruz et al. 2008).

Estudos envolvendo Cactaceae mostram que
plantas adultas e arbustos favorecem a germinagdo
e estabelecimento de novos individuos de cactos na
populagio pelas modificagdes nas propriedades do solo
e condigdes microclimaticas, i.e. nurse plants ou plantas
bergario (Flores & Jurado 2003, Lopez & Valdivia 2007,
Larrea-Alcazar & Soriano 2008). Embora associagdes
entre cactos e plantas perenes tenham sido documentadas
(Franco & Nobel 1989, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991,
Arriaga et al. 1993, Reyes-Olivas et al. 2002, Godinez-
Alvarez & Valiente-Banuet 2004, Godinez-Alvarez et al.
2005, Larrea-Alcazar & Soriano 2008), a importancia
destas associagdes na distribuigdo espacial de cactos
globosos ¢ pouco estudada (Mandujano et al. 2002,
Reyes-Olivas et al. 2002, Larrea-Alcazar & Soriano
2008).

Algumas espécies de cactos toleram o estresse
imposto pela radiagdo solar direta e se estabelecem em
espacos abertos, uma vez que o recrutamento também
¢ facilitado por elementos do microrrelevo tais como
pedras, buracos ou fendas, denominados de nurse objects
(Valiente-Banuet & Ezcurra 1991, Reyes-Olivas et al.
2002, Flores & Jurado 2003, Munguia-Rosas & Sosa
2008). Cactos globulares ocorrem em microhabitats
sob arbustos e também sdo capazes de se estabelecer
em areas abertas, sugerindo que a associagdo positiva
entre cactos e plantas perenes ¢ facultativa (Mandujano
et al. 2002, Lopez & Valdivia 2007, Larrea-Alcazar &
Soriano 2008).

O cacto globoso Melocactus ernestii Vaupel subsp.
ernestii ocorre exclusivamente no leste do Brasil desde
o NE de Minas Gerais até os Brejos de Altitude nos
estados de Pernambuco e Paraiba, com populagdes
disjuntas em inselbergs gnaissicos e rochas cristalinas
e areniticas circundadas por matriz de Caatinga arborea
consistindo predominantemente de vegetagdo xerofila
(Taylor & Zappi 2004).

O presente trabalho focou no estudo da demografia,
associacdo espacial e temporal entre M. ernestii em
diferentes estadios de desenvolvimento e entre os cactos
e as plantas perenes para determinar niveis da estrutura
espacial e os eventos de recrutamento e mortalidade. As
hipoteses levantadas foram: (1) Flutuagdes na densidade
populacional de M. ernestii sdo determinadas por
eventos sazonais de precipitagdo e nao sdo regulados
por processos dependentes da densidade, (2) Ha uma

mudanga na estrutura espacial dos diferentes estadios de
desenvolvimento de M. ernestii, (3) As plantas adultas de
M. ernestti facilitam o recrutamento ¢ estabelecimento
de suas plantulas, (4) Plantulas de M. ernestii estdo
associadas positivamente com as plantas perenes, (5)
Os eventos de sobrevivéncia e mortalidade de M. ernestii
estao estruturados espacialmente.

Material e métodos

Area e espécie de estudo — M. ernestii Vaupel subsp. ernestii
¢ amplamente distribuida no leste do Brasil (Taylor &
Zappi 2004). E uma planta suculenta, com forma globular
e com um cefalio terminal cilindrico em adultos. A floracdo
e frutificacdo ocorrem de forma continua ao longo do ano,
mas com picos sazonais da produ¢ao; o sistema reprodutivo é
misto, representado por baixos niveis de autogamia ¢ elevada
producdo de frutos ¢ sementes por polinizagdo cruzada;
os beija-flores sdo os principais vetores de pdlen; frutos e
sementes sdo dispersos por lagartos territoriais, como, por
exemplo, Tropidurus semitaeniatus Spix, 1825 (Fonseca et
al. 2008, Hughes 2009).

O estudo foi conduzido em um fragmento de floresta
estacional decidual, dentro dos dominios morfoclimaticos
do bioma Caatinga (IBGE 1993, Juarez & Liu 2001), com
enclaves de afloramentos rochosos areniticos com distintos
niveis de desgaste, no municipio de Nova Itarana, Bahia,
Brasil (12°57° S, 39°55” W; 525 m). Durante o mapeamento
dos trés afloramentos encontrados, as parcelas foram
categorizadas com base nos percentuais de solo: <25%,
ligeiramente intemperizado, entre 25% e 50% moderadamente
intemperizado e >50%, muito intemperizado; 1/3 das
parcelas foram enquadradas em uma ou outra categoria
mencionada perfazendo 43,9% de solo na area de estudo. A
tipologia climatica da regido varia de semi-arido e subiimido
a seco, com temperatura média de 25 °C e a precipitagdo
média anual ¢ de aproximadamente 700 mm; a estacdo
chuvosa ocorre de novembro a abril (Inmet 2009). Esta regido
¢ uma area prioritaria para conservagdo da biodiversidade
do bioma caatinga, apresentando fragmentos de mata seca ¢
afloramentos rochosos preservados com elevado nimero de
endemismos (MMA 2004).

Padrao espacial — Foram estabelecidas sete parcelas contiguas
de 10x10m e duas outras parcelas em afloramentos
menores: uma de 10 x 10 m e outra de 15 x 15 m (Parcela
“B”) englobando totalmente os afloramentos. Dentro de
cada parcela foram registradas as coordenadas do centrdide
de cada planta em relacdo aos eixos das parcelas e também
os seus didmetros. Os individuos foram classificados de
acordo com o tamanho e morfologia de plantulas (< 50 mm
de diametro), juvenis (= 50 mm) e adultos (com cefalio). As
nove parcelas foram agrupadas para avaliar o padrao espacial
em uma ampla area de 40 x 40 m — englobando as sete
parcelas contiguas, 70 x 70 m — a parcela anterior mais a de
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15 x 15 m e 90 x 90 m — todas as nove parcelas. Ajustaram-
se os eixos cartesianos (x; y) das parcelas agrupadas para se
ter valores dos pares coordenados compreendidos na mesma
area amostral evitando duplicidade de pontos e compondo
desse modo uma matriz de estrato arboreo com ilhas de
afloramentos.

Aspectos demograficos — Foi selecionada aleatoriamente uma
parcela para acompanhar todos os individuos de M. ernestii
em 18 meses (censo mensal de julho de 2007 a dezembro de
2008). Foram registradas as coordenadas de todas as plantas
perenes encontradas e os casos de recrutamento, crescimento,
mortalidade e sobrevivéncia de M. ernestii.

Analises estatisticas — Apos constatagdo da normalidade e
homogeneidade pelos testes Shapiro-Wilk e Bartlett a partir
dos residuos na ANOVA, foram realizados testes comparativos
das médias (Tukey, P < 0,05) entre o grau de intemperismo do
afloramento rochoso (i.e. categorias relativas aos percentuais
de solo nas parcelas estudadas) e o numero de individuos
em cada estadio de desenvolvimento (i.e. plantula, juvenil,
adulto e todas as categorias em conjunto). A hipotese nula
estabelecida foi a de auséncia de dependéncia dos estadios
da espécie ao espago colonizado.

Aspectos demograficos — Foram conduzidas analises de
correlagdo de Spearman e testes de Wilcoxon (H,: m, =m)
entre a sobrevivéncia e a mortalidade total mensal de plantulas
de M. ernestii e a precipitacdo média mensal, temperatura e
umidade (Inmet 2009), para verificar as interrelagdes entre
variaveis climaticas e demograficas e se as flutuagdes na
densidade populacional ocorriam além desses niveis (i.e.
primeira hipdtese).

Padrio espacial de distribuicdo — O padrao de distribuigo
espacial nos estadios de desenvolvimento de M. ernestii
em separado (analise univariada) e entre as fases (analise
bivariada) (i.e. segunda hipotese) foi determinado utilizando
a funcdo K de Ripley (Ripley, 1977). A fungdo K calcula todas
as distancias entre todas as plantas em um mapa de pontos
para investigar o padrdo espacial. De maneira simplificada,
o processo consiste de um circulo de raio t centrado em cada
planta, onde o numero de vizinhos presentes dentro da area do
circulo ¢ contado: variando o raio ¢ possivel detectar o padrao
espacial em escalas diferentes. Esta flexibilidade na escala de
disténcias € que difere substancialmente a fungdo K de outras
ferramentas usadas (De la Cruz et al. 2008).

Para facilitar a visualizacdo e interpretagdo dos
resultados, foi utilizada a fung¢ao L(t) = (K(t)/r)"*-t, uma
forma linearizada da fungdo K como sugerido por Ripley
(1977). Para avaliar a segunda hipotese (i.e. diferenga entre
o padrdo espacial das fases de desenvolvimento), a hipotese
nula de Completa Aleatoriedade Espacial (CSR) para a fungéo
univariada foi assumida e testada através de simulac¢des de
Monte Carlo, construindo intervalos de confiancga através dos
maiores e menores valores da Fungio K para cada simulagéo
e para cada escala de distancia.

Para a analise de padrdes entre os pares de estadios de
desenvolvimento de M. ernestii e entre as plantas perenes, foi
empregado um estimador bivariado L, , derivado da fungédo
K de Lotwick & Silverman (1982) para testar a hipotese
assumida para Completa Independéncia Espacial (CSI). Este
estimador mede a dependéncia espacial entre dois padrdes
espaciais (p.e. se plantulas estdo associadas positivamente
ou negativamente pela presenca de adultos). Se L, ,(¢) =0,
os padrdes sdo independentes; valores positivos e negativos
de L, (t) indicam associa¢@o espacial positiva e negativa,
respectivamente (De la Cruz et al. 2008).

Espacializando sobrevivéncia e mortalidade — As analises
dos padrdes espaciais de mortalidade e sobrevivéncia das
plantulas em relagao aos outros estadios de desenvolvimento
(i.e. terceira hipotese) e perenes (i.e. quarta hipdtese) foram
realizadas com o modelo nulo de rotulagem independente
desenvolvido por De la Cruz ef al. (2008). Existem modelos
nulos para muitas analises multivariadas de padrao de pontos,
0s quais sdo muito restritivos quanto ao tipo de pergunta que
podem ajudar a resolver, porque ndo ¢ possivel testar se as
associagdes positivas ou negativas entre os dois padrdes
(p-e. mortalidade e sobrevivéncia das plantulas) podem ser
mediadas por um terceiro padrao (p.e. seca). Essa informacao
¢ util para revelar os mecanismos que determinam as causas ¢
os padrdes espaciais e temporais da mortalidade de plantulas
(De la Cruz et al. 2008). Para facilitar a visualiza¢do e
interpretacao dos resultados foi utilizada a forma linearizada
da fungdo K: L (L"), [t] = {K", [t] / 7t} >-1).

A quinta hipdtese foi testada a partir da diferenca na
intensidade de agrupamento (i.e. se as plantulas mortas eram
mais ou menos estruturadas que as plantulas vivas) com a
diferenca K,(t) — K,(t). Para o mesmo fim foi testado se os
pontos de cada padrdo foram circundados por pontos de
uma mesma marca com maior ou menor frequéncia do que o
esperado com as diferengas K, (t) — K*, , (t) e K, (t) — K* (1)
O efeito espécie-especifico exercido por plantas adultas e
perenes no destino de plantulas vivas e mortas de M. ernestii
foi avaliado pela fungdo bivariada K*,, (De la Cruz et al.
2008).

Em todos os testes realizados foram utilizados intervalos
de confianca de 95%. Estes foram construidos a partir dos
maiores ¢ menores valores da fun¢do K computada em 999
simula¢des do modelo nulo selecionado. Analises estatisticas
e padrao espacial foram realizadas utilizando o software R (R
Development Core Team 2007).

Resultados

Aspectos demograficos — Foram detectados 686
individuos de M. ernestii em uma area de 1.025 m?
(densidade media total de 0,67 plantas m), com grande
variagdo no numero de individuos entre as parcelas
estudadas. Esta variagdo tem uma forte relagdo com
o grau de intemperismo dos afloramentos rochosos,
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evidenciada pelos valores da ANOVA: plantula
(F5 ¢34 = 22,050, P=10,003), juvenis (F;,,,= 17,775,
P =0,005), adultos (F; ,,, = 31,530, P = 0,001) e todas
as categorias combinadas (F; ,,, = 61,907, P = 0,0001).
Em geral, as parcelas apresentaram maior nimero de
individuos em afloramentos menos intemperizados
(tabela 1).

Tabela 1. Valores médios do nimero de individuos entre os
estadios de desenvolvimento encontrados nas nove parcelas.
(X) afloramento pouco intemperizado, (Y) moderadamente
intemperizado ¢ (Z) muito intemperizado (CV (%) =
coeficiente de variacdo).

Table 1. Mean values for the number of individuals among
stages of development found in nine plots. (X) little weathered
outcrop, (Y) and moderately weathered (Z) very weathered
(CV (%) = coefficient of variation).

Tratamentos Plantula  Juvenil Adulto  Todos
X 32,332 12,332 28,332 73,00°
Y 8,33" 3,33 7,33 17,00¢
Z 28,67 11,33¢ 8,67° 4833"

Média Geral 23,11 9,00 14,78 46,11

CV (%) 55,94 54,81 79,55 60,87

Letras diferentes sobrescritas na mesma linha indicam
diferenca estatistica da média pelo teste de Tukey
(P <0,05).

Different superscript letters in the same line indicate
statistically different means bay Tukey’s test (P < 0.05).

Eventos de sobrevivéncia e mortalidade — Foram
registrados 165 individuos de M. ernestii na parcela
em 18 meses estudados, dos quais 117 morreram
mais frequentemente na fase de plantulas (75,90%),
seguido por juvenis (13,76%) e adultos (10,34%).
Das 136 plantulas georreferenciadas, 114 morreram,
representando 83,82% do total.

As analises de Wilcoxon dos valores de mortalidade
em relacdo a estag@o seca e chuvosa apresentaram maior
ocorréncia deste evento no periodo seco (Z=-2,375,
P =0,005). Nao houve mudanca na estrutura da populagao
em relagdo aos adultos e juvenis, mas a flutuacdo dos
valores de densidade foi devido ao numero de plantulas
na populacao recrutadas em diferentes momentos durante
os meses de acompanhamento.

Os eventos de mortalidade ocorreram nas plantulas
com diametro < 30 mm, como resultado das flutuagées
ambientais: meses consecutivos de baixa ou nenhuma
precipitacao (rs =-0,753, P=0,007). O recrutamento
de novas plantulas na populagao foi significativamente

correlacionada com a umidade (rs = 0,817, P =0,002)
e sempre ocorreu ap6s pulsos de precipitacao.

Padrao espacial univariado — A fungdo K de Ripley
calculada para todos os individuos de M. ernestii rejeitou a
hipotese nula de Completa Aleatoriedade Espacial (CSR)
em todas as parcelas (figura 1 a-d), embora as intensidades
sejam diferentes, com picos de agregacdo observados entre
as escalas de distancias em todos os casos. Na parcela
G o padrdo aleatério foi evidenciado apenas acima de
2,00 m; as demais parcelas apresentaram padrdo agregado
em todas as escalas, mas com pico de agrupamento em
0,50 m. A parcela F, com auséncia de plantas, ndo foi
incorporada nas analises. As plantas nas parcelas H — L
foram dispostas em agregados em todas as escalas.

O padrao espacial do estadio adulto variou entre
aleatorio e agregado nas parcelas e escalas monitoradas
(figura 1 e-h). As plantas no estaddio adulto na parcela
G estavam agregadas entre 0,50-1,00 m e dispostas
de modo aleatorio nas demais escalas. Na parcela I
os individuos adultos estavam distribuidos de forma
aleatoria nas escalas, no entanto nas parcelas He J — L
estavam agregados em todas as escalas.

A estruturacao espacial do estadio juvenil (figura
1 i-1) se apresentou variavel nas parcelas avaliadas:
completamente aleatério na parcela C (figura 1 k) e
com niveis de agregacdo apenas a pequena escala nas
demais parcelas, com destaque para parcela D (figura 1
1) com maior intensidade de agregagao que as demais.
Esse padrdo de agregacdo pode ser interpretado como
perfil de agrupamentos evidentes, uma vez que a funcao,
que ¢ cumulativa, encontra cada vez mais individuos
até 1,00 m e, apos esta escala, a relativa auséncia de
individuos produz a queda na curva (figura 1 1). As
parcelas E-H, com auséncia de plantas neste estadio,
inviabilizaram as simulagdes. Nas parcelas | — L a CSR
foi rejeitada em todas as escalas.

O padriao espacial do estddio plantula, embora
em outra escala e intensidade, foi predominantemente
agregado (figura 1 m-p). Neste estadio, apos a marca de
0,50 m de distancia, hd uma diminuicao dos valores da
funcdo. Embora o padrao agregado esteja claro para as
plantulas, o perfil de distribuicao deste estadio ¢ mais
complexo, pois apresenta picos distintos de agrupamentos
(figura 1 n, p), o que representa nucleos distintos de
agregacgao nestas parcelas. Nas demais parcelas (E, G-L)
a hipotese CSR foi rejeitada em todas as escalas.

Quando analisamos as parcelas de dimensdes
maiores que 100 m? (J, K e L) nos diferentes estadios
de desenvolvimento de M. ernestii, a curva da funcao
apresenta comportamento similar ao encontrado na
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Figura 1. Padrdo espacial de M. ernestii subsp. ernestii em diferentes parcelas e escalas, descrito pela fungdo L: todos
os individuos (a-d), adultos (e-h), juvenis (i-1) e plantulas (m-p). Linhas pontilhadas representam os limites dos intervalos
de confianca para a hipétese de CSR, geradas a partir de 999 simulagdes. Linhas sélidas representam a fungdo univariada
L, observada para circulos de t=2,5 m com 95% de significancia. O valor de L, acima do envelope de confianga indica
agrupamento, valores dentro do envelope aleatoriedade, ¢ valores abaixo do envelope indicam regularidade.

Figure 1. Spatial pattern of M. ernestii ssp. ernestii in different plots and scales, described by the function L: all individuals
(a-d), adult (e-h), juveniles (i-1) and seedlings (m-p). Dashed lines represents the limits of the confidence intervals for the
hypothesis of CSR, generated from 999 simulations. The solid lines represent the univariate function L, observed for circles
t= 2.5 m with 95% significance. The value of L, above the confidence envelope indicate clustering, values within the envelope

of randomness, and below the envelope indicate regularity.
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Figura 1b, ndo sendo possivel identificar em quais
escalas os agrupamentos sdo mais evidentes.

Padrdao Espacial Bivariado — As plantulas e adultos
de M. ernestii estdo associados positivamente entre
0-0,80 m nas parcelas analisadas, mas com diferenca
na intensidade de agrupamento (figura 2 a-d). Fato
semelhante ocorre na relacdo entre plantulas e juvenis,
mas com auséncia de associacdo nas escalas abaixo

Parcela A Parcela B

L(r)

b
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de 0,40 m (figura 2 e, g-h), com exceg¢ao da parcela B
(figura 2 f) com a hipotese de CSI aceita em todas as
escalas. Os padrdes entre juvenis e adultos apresentaram
associacdo espacial em pequena escala (de 0 a 0,70 m;
figura 2 j-1), com excecdo da parcela A, sem associagado
positiva a curta distancia (figura 2 1). As demais parcelas
analisadas apresentaram padrao similar ao encontrado
nas parcelas demonstradas na figura 2, com excegao da
parcela [, na qual a relacdo entre juvenis e adultos e entre

Parcela C Parcela D

L(r)

L(r)

00 05 1.0 15 20 25 0 1 2 3

Distancia (m) Distancia (m)

T T T T T T T
00 05 1.0 15 20 25 00 05 1.0 15 20 25

Distancia (m) Distancia (m)

Figura 2. Padrdo espacial de M. ernestii subsp. ernestii em diferentes escalas descrito pela fungdo L, ,: plantula com adultos (a-d),
plantulas com juvenis (e-h) e juvenis com adultos (i-1). Linhas pontilhadas representam os limites dos intervalos de confianga
para a hipotese de CSI, geradas a partir de 999 simulagdes. Linhas sélidas representam a fungdo bivariada L, , observada para
circulos de t = 2,5 m com 95% de significancia. O valor de L, , acima do envelope de confianga indica agrupamento, valores
dentro do envelope aleatoriedade, e valores abaixo do envelope indicam regularidade.

Figure 2. Spatial pattern of M. ernestii ssp. ernestii at different scales described by the function L, ,: seedling with adult (a-
d), juvenile with seedling (e-h) and juvenile with adults (i-1). Dotted lines represent the limits of the confidence intervals for
the hypothesis of CSI, generated from 999 simulations. Solid lines represent the bivariate function L, circles observed for
t = 2.5 m with 95% significance. The value of L, ,above the confidence envelope indicate clustering, values within the envelope

of randomness, and below the envelope indicate regularity.
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juvenis e plantulas permitiu que se aceitasse a hipotese
de Completa Independéncia Espacial (CIS) em todas
as escalas. As parcelas J — L (> 100 m?) apresentaram
pico de agregagdo entre 0 a 2,0 m e acima de 5 m para
as analises bivariadas.

Nao houve associagdo entre plantas adultas da
M. ernestii georeferenciadas na parcela A e as demais
perenes (figura 3 a-d). Padrdo semelhante foi encontrado
na relagdo entre juvenis (figura 3 g-h), no entanto,

Aspidosperma pyrifolium Jatropha ribifolia

a

L)

b

L(r)

395

apresentando associagdo positiva com Aspidosperma
pyrifolium Mart. (Apocynaceae) entre 0,80-1,40 m (figura
3 e) e Jatropha ribifolia (Pohl) Baill. (Euphorbiaceae) em
pequena escala (figura 3 f). As plantulas de M. ernestii
apresentaram associagdo positiva a escala 0,20-0,50 m
com Loasa rupestris Gard. (Loaseaceae) (figura 3 1)
e a 1,25-2,20 m com Aechmea lingulata (L.) Baker
(Bromeliaceae) (figura 3 1), mas ndo houve associacio
com A. pyrifolium e J. ribifolia (figura 3 i-j).

Loasa rupestris Aechmea lingulata

L(r)

-1.0 B

T T T T T T T 1 1 T T
00 05 1.0 15 20 25 00 05 1.0 15

Distancia (m) Distancia (m)

20 25

1 1 1 1 1 1
00 05 1.0 15 20 25

1 1 1
00 05 1.0

1 1 1
1.5 20 25

Distancia (m) Distancia (m)

Figura 3. Padrdo espacial, em diferentes escalas, descrito pela fun¢do L, , das plantas perenes A. pyrifolium (a, e, i), J. ribifolia
(b, 1, ), L. rupestris (c, g, k) e A. lingulata (d, h, 1) e dos estadios de desenvolvimento de M. ernestii subsp. ernestii amostrados
na parcela A: adultos (a-d), juvenis (e-h) e plantulas (i-1). Linhas pontilhadas representam os limites dos intervalos de confianga
para a hipotese de CSI, geradas a partir de 999 simulagdes. Restante da legenda como na Figura 2.

Figure 3. Spatial pattern at different scales, described by the function L, , of perennials A. pyrifolium (a, e, 1), J. ribifolia (b, f,
D), L. rupestris (c, g, k) and 4. lingulata (d, h, 1) and developmental stages of M. ernestii ssp. ernestii sampled in plot A: adults
(a-d), juvenile (e-h) and seedlings (i-1). Dotted lines represent the limits of the confidence intervals for the hypothesis of CSI,
generated from 999 simulations. Remainder of legend as in Figure 2.
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Espacializagdo dos Eventos de Mortalidade e (figura 4b). Ja os indices para a mortalidade das
Sobrevivéncia — A diferenga entre o padrdo de  plantulas mostram que estas foram circundadas por
sobrevivéncia e mortalidade mostra que esta ¢ mais  plantulas mortas mais do que o esperado em todas
agrupada que a primeira (i.e. diferenga negativa; figura  as escalas (figura 4c), o que confirma a separagdo
4a). Por meio dos testes de segregagdo constatou-se espacial de ambos os fendmenos (sobrevivéncia e
que os indices ndo diferiram do esperado, portanto os mortalidade).

casos de sobrevivéncia das plantulas de M. ernestii A associagdo espacial da sobrevivéncia e
apresentam padrdo aleatério em todas as escalas  mortalidade de plantulas de M. ernestii com individuos

Diferenca de agregacao Sobrevivéncia Mortalidade

l I l l I I I I l l I I l I I I l l
00 05 10 15 20 25 00 05 10 15 20 25 00 05 10 15 20 25

Distancia (m) Distancia (m) Distancia (m)

Figura 4. Diferenga entre o padrido espacial de sobrevivéncia e mortalidade de plantulas de M. ernestii subsp.
ernestii em um censo mensal de julho de 2007 a dezembro de 2008. K,: fun¢do K univariada para o padrdo de
sobrevivéncia, K,: funcdo K univariada para o padrdo de mortalidade, e K ,: funcdo K bivariada para o padrio
de sobrevivéncia e mortalidade. (a) Rejeigdo entre K, e K,. (b). Aleatoriedade entre K, e K,,. (¢) Agregagdo entre
K, e K,,. Linhas solidas representam a diferenca e as linhas pontilhadas a significadncia da funcdo do padrio de
distribuigdo, computado com 999 simulacdes das marcas aleatorias “sobrevivéncia” e “mortalidade”. Em todos os
casos, a diferenca esperada na hipdtese nula de rotulagem aleatdria € 0. Valores da fun¢@o acima da linha superior
do envelope de confianga indicam agrupamento, valores dentro do envelope aleatoriedade, e valores abaixo da linha
inferior do envelope repulsao.

Figure 4. Difference between the spatial pattern of survival and mortality of seedlings of M. ernestii ssp. ernestii on a monthly
census in july 2007 to december 2008. K,: univariate K function for the pattern of survival, K,: univariate K function for
the pattern of mortality, and K,,: bivariate K function for the pattern survival and mortality. (a) Rejection of K, and K,. (b)
Randomness between K, and K,. (¢) Aggregation between K, and K,,. Solid line represents the observed difference and the
dashed lines the significance of the standard distribution function, computed with 999 simulations of random marks “survival”
and “mortality.” In all cases, the expected difference in under the null hypothesis of random labeling is 0. Function values
above the upper confidence envelope indicate clustering, values within the envelope of randomness, and values below the
lower envelope repulsion.

adultos da comunidade variou com a espécie de planta 5c-d) e o estadio juvenil (figura Se-f). A relagdo com
considerada (figura 5). A sobrevivéncia de plantulas as demais espécies perenes em conjunto ndo foi
apresentou associa¢ao negativa acima de 0,25 m com significativa (figura 5g-h), o mesmo ocorrendo com A.
adultos e juvenis em conjunto (figura 5a), ao passoquea  pyrifolium (figura 5i-j) e A. lingulata (figura 5o0-p). A
mortalidade teve associagdo positiva aproximadamente sobrevivéncia de plantulas da M. ernestii foi associada
na mesma escala (figura 5b). Esta relagdo espacial e  positivamente com J. ribifolia a 0,40-0,50 m e 0,90-
temporal se manteve quando associamos a sobrevivéncia 1,70 m (figura 5k-1) e com L. rupestris acima de 1,00 m
e mortalidade de plantulas com o estadio adulto (figura  (figura 5 m-n).
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Sobrevivéncia Mortalidade ~ Sobrevivéncia Mortalidade
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Figura 5. Mudangas temporais da relagdo espacial entre: adultos e juvenis (a-b), adultos (c-d), juvenis (e-f), todas as plantas
perenes (g-h), A. pyrifolium (i-j), J. ribifolia (k-1), L. rupestris (m-n) ¢ A. lingulata (o-p) com a sobrevivéncia ¢ mortalidade
de plantulas de M. ernestii subsp. ernestii. O valor significativo esperado na aceitacdo da hipotese de rotulagem independente
ocorre nas escalas onde a fung@o observada L, ndo excede o envelope simulado.

Figure 5. Temporal shifts of the spatial relationship between: adult and juvenile (a-b), adults (c-d), juveniles (e-f), all perennials
(g-h), A. pyrifolium (i-j), J. ribifolia (k-1), L. rupestris (m-n) and A. lingulata (o-p) and survival and mortality of M. ernestii
ssp. ernestii seedlings. Significant departures from the expected values under the hypothesis of independent labeling occur at
scales where the observed L, function exceeds the simulated envelopes.
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Discussao

Fatores ambientais e demograficos — O estabelecimento
de muitas espécies de plantas apresenta-se frequentemente
sob plantas adultas de outras espécies (Ellner & Shmida
1981), o que tem sido considerado um tipo de facilitagao
de grande importancia na determinacao da estrutura de
comunidades de plantas de ambientes aridos (Callaway
2007). Desta forma, as sementes dispersas a longa
distancia podem ser ineficientes quando o ambiente
mais favoravel ¢ localizado préoximo a planta-mae e
a distribui¢do de ambientes similares ¢ imprevisivel
(Ellner & Shmida 1981, Escudero et al. 2005, Méndez
et al. 2006, De la Cruz et al. 2008).

O elevado ntimero de sementes produzidas e a
sobrevivéncia de plantulas de cactos em periodos
favoraveis conduz a um padrao de distribui¢ao espacial
agregado, como observado em espécies de zonas aridas e
semi-aridas (Flores-Martinez et al. 1994, Leirana-Alcocer
& Parra-Tabla 1999). No entanto, isto ndo implica no
incremento de individuos em populagdes naturais de M.
ernestii, com valores elevados de mortalidade (83,82%)
em plantulas, fortemente influenciados pelos baixos
valores de precipitagdo durante a estacdo seca (Godinez-
Alvarez et al. 2005). Adicionalmente, os baixos valores
de sobrevivéncia das plantulas com diametro < 30 mm
em M. ernestii determinam que a dindmica populacional
desta espécie dependa da sobrevivéncia dos adultos
(Méndez et al. 2004).

O padrao de pulso de precipitagio ¢ o fator
direcionador e dominante dos processos biologicos em
escala temporal e espacial em ambientes aridos e semi-
aridos, afetando a dinamica dos processos do solo e
populacdes de plantas (Drezner & Lazarus 2008). As
mudangas na disponibilidade da dgua tém sido sugeridas
como o mais importante fator mediador da facilitagdo
e competicdo em ambientes semi-aridos (Maestre et al.
2005).

O estudo demografico em M. ernestii detectou
decréscimo da mortalidade na medida em que as
plantas incorporam fitomassa e aumentam de tamanho,
similar ao encontrado por Esparza-Olguin ef al. (2002)
para a cactacea Neobuxbaumia macrocephala (Weber
ex Schum.) Dawson. Uma vez alcangado um didmetro
> 30 mm, aumentam as chances de sobrevivéncia das
plantulas em M. ernestii. Muitos cactos colunares (p.e.
Neobuxbaumia Backeb, Carnegiea gigantea Britton &
Rose, Lophocereus schottii Englem.) apresentam valores
muito elevados de mortalidade, préoximo dos 100%,
durante os primeiros anos de vida (Valiente-Banuet
& Ezcurra 1991, Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet

2004). Ruedas et al. (2000) consideram que a diferenga
entre a densidade dos estadios de desenvolvimento
pode indicar a a¢do dos efeitos estocasticos ambientais
independentes da densidade, em fases especificas do
ciclo de vida, bem como a influéncia dos micrositios
no recrutamento de Mammillaria magnimamma
Haworth., fatos estes observados em M. ernestii.
Este processo aleatorio termina por gerar distribuigao
desigual de individuos entre os estadios, a partir do
recrutamento, apos pulsos de precipitacdo geradores
de condi¢des ambientais favoraveis para germinagao
e estabelecimento (Mandujano et al. 2001, Esparza-
Olguin et al. 2002). Estas condigdes especificas também
foram relacionadas com combinagdes particulares de
precipitacdo e temperatura para as espécies de cactaceas
Carnegiea gigantea, Echinocactus horizonthalonius
Lem., Ferocactus cylindraceus Engelm., Neobuxbaumia
macrocephala ¢ Opuntia echios Howell (Pierson &
Turner 1998, Hicks & Mauchamp 2000, Esparza-
Olguin et al. 2002, Godinez-Alvarez & Valiente-
Banuet 2004).

M. ernestii apresenta estrutura populacional na qual
o niimero de individuos decresce monotonicamente com
o tamanho, o mesmo ocorrendo com as espécies de
cactaceas Ferocactus acanthodes (Lem.) Britton & Rose,
Neobuxbaumia tetetzo (Coulter) Backeberg, € Opuntia
echios (Jordan & Nobel 1981, Godinez-Alvarez et al.
1999, Hicks & Mauchamp 2000). Este tipo de estrutura
populacional sugere crescimento e/ou manutencdo da
populagdo, na qual os valores de mortalidade decrescem
com o tamanho (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla
1995).

Em populagdes com caracteristicas demograficas
adversas, tais como a baixa densidade populacional
de individuos adultos e de plantulas sobreviventes,
a auséncia de reprodugdo clonal e dependéncia de
individuos adultos para manutengdo da estrutura etaria
representam 0s maiores riscos para o contingente de
cactaceas (Hernandez-Oria et al. 2007). As populagdes
de M. ernestii t€m sofrido transformacdes em fungao
da destruicdo de habitats por atividades antropicas e
extrativismo predatorio pelo potencial ornamental, os
quais sdo impactantes para o contingente populacional
das espécies do género Melocactus (Taylor & Zappi
2004).

Estruturagdao espacial e eventos de sobrevivéncia
e mortalidade na M. ernestii — Muitos fatores sdo
responsaveis por determinar o padrio agregado dentro
de populacdes de plantas. Os mais importantes sao
a heterogeneidade ambiental, o tipo de dispersdo
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e a facilitacdo proporcionada por outras espécies
(Escudero et al. 2005, De la Cruz et al. 2008).
Avaliagdo em uma fina escala revelou que plantulas da
M. ernestii emergem principalmente de forma agregada
junto a individuos adultos e juvenis da espécie.
Esta associacdo positiva pode ser interpretada pelo
fendmeno de recrutamento agrupado dos diasporos,
em fung¢do da dispersdo a curta distdncia promovida
pelo lagarto territorialista Tropidurus semitaeniatus
(predominante em periodos secos) ou pela autocoria
(predominante em periodos chuvosos), conferindo
locais seguros para recrutamento (Hughes 2009). A
avaliacdo destes fatores evidencia a importancia da
adaptacdo e colonizagdo desta espécie em afloramentos
rochosos (Escudero et al. 2005).

Plantas adultas de M. ermestii atuam de forma
positiva no padrio espacial das plantulas co-especificas
nos primeiros estadios de desenvolvimento (figura 3 a-d).
Inversamente, as plantas perenes ndo apresentam nenhum
tipo de associagdo com as plantulas de M. ernestii,
com excecdo de Loasa rupestris (figura 3k) e Aechmea
lingulata (figura 31). Em ambientes aridos e semi-aridos
a associagdo preferencial entre determinadas espécies
de plantas ja estabelecidas parece ser fundamental na
germinagdo e no recrutamento de novos individuos nas
populagdes de algumas espécies de cactaceas (Mandujano
et al. 1998, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991). No
entanto, a ocorréncia de plantulas e juvenis de M. ernestii
de forma isolada em fendas de rocha e sob blocos de
pedra coaduna com as hipdteses de exclusividade de
habitat e de facilitagdo por estruturas do microrrelevo
(nurse objects), uma vez que a necessidade de uma planta
bergario (nurse plant) nestas circunstancias é altamente
facultativa (Mandujano et al. 2002, Lopez & Valdivia
2007, Larrea-Alcazar & Soriano 2008, Munguia-Rosas
& Sosa 2008).

As espacializagdes dos eventos de sobrevivéncia e
mortalidade das plantulas de M. ernestii em fungio das
plantas adultas co-especificas permitiram detectar uma
associagao espacial negativa entre o padrdo de plantulas
vivas e plantas adultas, mas associagdo positiva com
outras espécies. Nossos resultados sustentam a idéia
que a magnitude das interagdes bidticas em ambientes
severos ¢ espécie-especifica (De la Cruz et al. 2008) e
indicam que a associagdo positiva entre plantas adultas
e plantulas sobreviventes (figure 2a-d) ndo é consistente
a longo do tempo (figura 5¢)

O padrao agregado das plantulas, relacionado a
associacdo positiva da mortalidade com plantas adultas
de M. ernestii, sustenta a hipotese de que a facilitagdo
nos estadios iniciais de desenvolvimento provida pelo

sitio materno ndo se sustenta apds periodos de elevada
escassez hidrica (De la Cruz et al. 2008). Estes padroes
espaciais de sobrevivéncia e mortalidade configuram, em
longo prazo, o padrio espacial da populacdo adulta. No
entanto, estas interagdes sdo dindmicas e podem mudar
dependendo do estadio do ciclo de vida, do grau da
severidade abidtica (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991,
De la Cruz et al. 2008) e do grau de intemperizacdo
do afloramento rochoso para as espécies exclusivas de
habitat saxicola.

Arriaga et al. (1993) detectaram Jatropha vernicosa
Brandegee, Haematoxylum brasiletto Karst. e Tecoma
stans (L.) Juss. atuando como plantas bergario na
cactacea Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxbaum.
Apenas as espécies perenes Loasa rupestris e Jatropha
ribifolia mostraram efeito de facilitacdo sob as plantulas
de M. ernestii durante os meses monitorados, com base
no modelo nulo de rotulagem independente. Por outro
lado, estas inferéncias podem estar representando apenas
relagdes de co-existéncia destas espécies na dimensao
do espago em funcdo dos elementos do microrrelevo.
A relagdo de facilitagdo entre diferentes membros da
comunidade vegetacional tem sido demonstrada por
estudos em regides que apresentam gradientes ambientais
severos ¢ estes efeitos podem depender da natureza
especifica da relag@o entre plantulas e plantas adultas
(Flores & Jurado 2003, Flores et al. 2004, Callaway
2007, Brooker et al. 2008, De la Cruz et al. 2008). Desse
modo, estudos controlados devem ser conduzidos para
melhor aproximacdo destas relagdes (Munguia-Rosas
& Sosa 2008).

Os processos que geram o padrdo de distribuigdo
espacial de individuos adultos e os padroes de distribui¢ao
espacial da sobrevivéncia e mortalidade de plantulas de M.
ernestii sao independentes. A associagdo negativa entre a
sobrevivéncia de plantulas com plantas adultas e juvenis,
e a associacdo positiva da mortalidade aproximadamente
na mesma escala parece indicar que o territorio ja ocupado
pelos adultos é o mais apropriado para o estabelecimento
das plantulas. A partir de 0,25 m de distancia do centroide
dos adultos e juvenis se encontram ambientes nos quais
a sobrevivéncia se vé comprometida, o que ndo impede
recrutamentos eventuais sob facilitagdo por elementos
do microrrelevo (Flores & Jurado 2003, Munguia-Rosas
& Sosa 2008).

Em populagdes naturais de M. ernestii a presenga
de associacdo positiva entre plantulas e individuos
adultos sustenta o processo de facilitacdo intraespecifica
nos primeiros estadios de desenvolvimento. O custo
beneficio emergente desta condigdo relativamente
benigna é impulsionado, pelo menos em parte, pelo grau
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de estresse abiotico. Chu ef al. (2008) consideram que
a associacdo negativa da sobrevivéncia das plantulas
com os adultos pressupde efeitos de densidade nos
eventos de mortalidade. No entanto esta circunstancia
ndo parece aplicavel a M. ernestii, uma vez que cerca
90% das plantulas morrem por causa de secas sazonais,
ndo havendo mortes adicionais além destes niveis.

A continuidade dos estudos envolvendo processos
de facilitacdo em ambientes com severidade ambiental
¢ necessaria, assim como reconsideragdes sobre a
importancia relativa de associagdes com nurse plants €
nurse objects em cactos globulares, uma vez que estas
associagoes sdo na grande maioria das vezes facultativas
(Brooker et al. 2008, Munguia-Rosas & Sosa 2008,
Peters et al. 2008) e, em contraste com a associagao
nurse plant, os microambientes ndo competem por
recursos (Resler et al. 2005).
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