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ABSTRACT � (Tree population and community dynamics in the edge and interior sectors of a forest remnant in the Mantiqueira
Range, SE Brazil, over a five-year interval (1999-2004)). The dynamics of the tree community and 26 component populations
was investigated in a fragment of tropical semideciduous forest in Piedade do Rio Grande, SE Brazil, based on surveys done in
1999 and 2004 in 30 400 m2 plots, 12 of which were located on the edge of the fragment and 18 in its interior. The purpose was
to assess whether the tree community and populations (a) were stable in the period, and (b) showed a more accelerated
dynamics on the fragment edge than in its interior. Rates of mortality and recruitment of trees and gain and loss of basal area
were obtained for the whole sample, its two sectors, diameter classes and tree populations. The stability hypotheses was
rejected because, in both the edge and interior, mortality rates surpassed recruitment rates, gain rates of basal area surpassed
loss rates, and size distributions changed, with declining density of smaller trees. These overall changes were possibly related
to (a) ongoing long-lasting fragmentation effects, (b) a particular phase of a rhythmic forest cycle and, or (c) the alleged recent
global acceleration of forest turnover due to increased CO2 in the atmosphere. The two sectors did differ in their turnover rates
higher on the edge than in the forest interior, probably because of more abundant light at the edge, but also because tree
populations of fast-growing pioneer and light-demanding species are more abundant at the edge.
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forest

RESUMO � (Dinâmica da comunidade e populações arbóreas da borda e interior de um remanescente florestal na Serra da
Mantiqueira, Minas Gerais, em um intervalo de cinco anos (1999-2004)). A dinâmica da comunidade arbórea e de 26 populações
componentes foi investigada em um fragmento de floresta estacional semidecídua em Piedade do Rio Grande, Minas Gerais,
com base em inventários conduzidos em 1999 e 2004 em 30 parcelas de 400 m2, 12 das quais foram locadas na borda do
fragmento e 18 em seu interior. O objetivo foi verificar se a comunidade e populações arbóreas (a) estavam estáveis no período,
e (b) mostraram uma dinâmica mais acelerada na borda do fragmento que em seu interior. Foram obtidas taxas de mortalidade e
recrutamento de árvores e taxas de ganho e perda de área basal para a amostra total, seus dois setores, classes de diâmetro e
populações. A hipótese da estabilidade foi rejeitada porque, tanto na borda como no interior, as taxas de mortalidade superaram
as de recrutamento, as taxas de ganho superaram as de perda de área basal e as distribuições de tamanho mudaram devido ao
declínio na densidade de árvores menores. Tais mudanças gerais se relacionaram, possivelmente, (a) a efeitos de longa duração
da fragmentação ainda em curso, (b) a uma fase particular de um ciclo florestal rítmico e/ou (c) à suposta aceleração global das
taxas de rotatividade florestal devido ao aumento do CO2 atmosférico. Os dois setores de fato diferiram nas taxas de rotatividade
mais elevadas na borda que no interior da floresta, provavelmente devido à maior abundância de luz na borda, mas também
porque populações de espécies pioneiras e exigentes de luz, de rápido crescimento, são mais abundantes na borda.

Palavras chave - dinâmica de comunidades arbóreas, dinâmica florestal, dinâmica de populações arbóreas, floresta tropical
semidecídua, fragmentação florestal

Introdução

A acelerada fragmentação das florestas tropicais
é a uma das maiores ameaças atuais à biodiversidade.

Vários fatores advindos da fragmentação, tais como
os efeitos de borda, impedimento ou redução na taxa
de migração entre fragmentos, diminuição do tamanho
populacional efetivo com conseqüente perda de
variabilidade genética e invasão de espécies exóticas,
contribuem para a deterioração de uma paisagem
composta por fragmentos florestais (Lovejoy et al.
1986, Bierregaard Jr. et al. 1992, Turner 1996, Young
et al. 1996, Laurance 1997, Nason et al. 1997, Brasil
2002).
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A dinâmica de comunidades florestais fragmentadas
é fortemente influenciada pelo efeito borda, o que acaba
levando à alteração da composição de espécies das
áreas sob influência das bordas (Laurance & Yensen
1991, Laurance et al. 1998a, 1998b). Entre as alterações
ambientais com efeitos mais óbvios sobre a comunidade
arbórea está o aumento da luminosidade nas bordas e
proximidades (Murcia 1995). No entanto, há evidências
de que o impacto mais forte entre os causadores do
incremento da mortalidade, e da mortalidade diferencial,
tanto das árvores da borda como das do interior do
fragmento, sensível até > 300 m da borda, é a redução
da disponibilidade de água devido ao incremento da
evapotranspiração e à redução do estoque de água no
solo (Kapos 1989, Kapos et al. 1997, Bierregaard Jr.
et al. 2001). Estas alterações resultam na aceleração
da dinâmica das áreas sob influência das bordas e na
alteração da estrutura e composição de espécies nestas
áreas dando origem a uma comunidade diferenciada em
relação à original e ao interior dos fragmentos (Murcia
1995). A alteração tanto das condições ambientais como
da composição de espécies muitas vezes se reflete em
uma dinâmica fortemente diferenciada entre borda e
interior dos fragmentos, mesmo depois de muitas
décadas após a fragmentação (Oliveira Filho et al.
1997). Desta maneira, apenas a área nuclear de grandes
fragmentos florestais seria algo representativa da
floresta primitiva e as perdas em relação à área original
seriam bem maiores do que sugere a área atual dos
fragmentos.

O Estado de Minas Gerais tem cerca de 50% do
seu território localizado no Domínio da Mata Atlântica,
incluindo aí fisionomias de Floresta Ombrófila Densa,
Ombrófila Aberta, Ombrófila Mista, Estacional Decidual
e Estacional Semidecidual, as quais ocupavam
4.314.235 ha em 1995, evoluindo para 4.193.174 ha em
2000, implicando em uma perda de 2,8% somente neste
curto período (Brasil 2002, Fundação SOS Mata
Atlântica 2002). A região do Alto Rio Grande, no centro-
sul de Minas Gerais, não foge a esta realidade e sua
cobertura vegetal encontra-se hoje reduzida a
fragmentos de florestas, cerrado e campos, a maior parte
dos quais mostra sinais de distúrbios por fogo, pecuária
ou retirada seletiva de madeira para fins múltiplos
(Oliveira Filho et al. 1994).

O presente estudo foi conduzido em um fragmento
de floresta semidecídua em Piedade do Rio Grande
formado há cerca de 150 anos e cuja comunidade
arbórea já se diferenciou fortemente entre borda e
interior, tanto em fisionomia como em composição de
espécies (Carvalho et al., dados não publicados). A

hipótese principal do estudo foi de que a dinâmica da
comunidade arbórea deste fragmento florestal no período
de cinco anos, entre 1999 e 2004, diferiu entre borda e
interior. Em detalhe, as hipóteses de trabalho foram: (a)
houve equilíbrio, no período, entre mortalidade e
recrutamento de indivíduos e entre perdas e ganhos de
área basal na comunidade e nas populações; (b) a
dinâmica foi mais rápida na comunidade e populações
da borda que nas do interior do fragmento florestal; e
(c) a dinâmica de populações de espécies preferenciais
de borda foi mais rápida que a de espécies preferenciais
de interior.

Material e métodos

Caracterização da área de estudo � O objeto do presente
estudo é uma área remanescente de floresta nativa com
aproximadamente 30 ha localizada no município de Piedade
do Rio Grande, Minas Gerais, nas coordenadas de 21°29�03� S
e 44°06�04� W, com altitudes variando entre 1.050 e 1.150 m.
O fragmento florestal é conhecido localmente por Mata dos
Pinheiros e pertence a duas propriedades rurais, as fazendas
Mato Virgem e Bocaina. O clima é do tipo Cwb segundo a
classificação de Köppen (mesotérmico com verões brandos
e estiagem de inverno). As médias anuais de precipitação e
temperatura situam-se próximas a 1.510 mm e 17,91 °C,
respectivamente, valores estes registrados para a cidade de
Barbacena (Brasil 1992), que fica a cerca de 50 km da área de
estudos em uma altitude semelhante (1.126 m). O
embasamento rochoso é o gneiss granítico e os solos incluem
Latossolos Vermelho-Amarelos Ácricos típicos, Argissolos
Vermelho-Amarelos Distróficos típicos e Argissolos Vermelho-
Amarelos Eutróficos típicos. A vegetação pode ser
classificada como floresta semidecídua alto-montana a baixo-
montana, segundo o sistema de Oliveira Filho & Fontes
(2000), ou então como floresta estacional semidecidual
montana, na classificação do IBGE (Veloso et al. 1991). Pode-
se considerar que a floresta encontra-se em fase madura,
respeitado o mosaico de sucessão natural, pois, segundo
levantamento histórico, não houve corte raso nem retirada
seletiva de madeira nos últimos 150 anos, durante os quais a
Mata dos Pinheiros permaneceu como propriedade da mesma
família.
Inventários da comunidade arbórea � Em 1999, Carvalho et al.
(dados não publicados) utilizaram um procedimento amostral
estratificado e aleatório para realizar o primeiro inventário da
comunidade arbórea da Mata dos Pinheiros. A área amostral
foi de 1,2 ha, constituída de 30 parcelas de 400 m2 distribuídas
aleatoriamente por sorteio sobre ortofotocarta 1:10.000, sendo
alocadas 18 parcelas de 20 × 20 m no interior do fragmento
(estrato Interior) e 12 parcelas de 10 ´ 40 m nas bordas (estrato
Borda). A localização das parcelas do Interior foi sorteada
entre as coordenadas de uma grade de pontos de 20 × 20 m
ajustada ao acaso à ortofotocarta. A situação das parcelas de
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Borda foi sorteada ao longo do perímetro da borda do
fragmento e seu lado maior foi justaposto à borda de forma a
maximizar a representação deste ambiente. Todos os
indivíduos com DAP (diâmetro à altura do peito ou a 1,30 m
de altura) ≥ 5 cm foram marcados com etiquetas de alumínio
(fixadas 10 cm acima do nível de medição do DAP) e medidos
em circunferência e altura (caules múltiplos medidos quando
raiz da soma dos quadrados dos diâmetros ≥ 5 cm). Não foram
incluídos indivíduos mortos e lianas. As medições foram
realizadas entre maio e setembro de 1999. Os autores também
realizaram um levantamento topográfico detalhado e
analisaram amostras do solo superficial de cada parcela. Os
resultados deste inventário são fornecidos por Carvalho et al.
(dados não publicados).

Em julho de 2004 foi realizado o segundo inventário nas
mesmas 30 parcelas alocadas em 1999. Os indivíduos mortos
foram somente contabilizados, os sobreviventes foram
medidos novamente e os recrutas (indivíduos que alcançaram
o DAP mínimo) foram marcados e medidos. O intervalo de
tempo entre os pontos centrais da duração dos dois
inventários foi de cinco anos.
Dinâmica da comunidade arbórea � Variáveis de dinâmica
foram calculadas para a amostra total da comunidade e para
extrações da amostra total definidas pelas parcelas amostrais,
estratos amostrais (Borda e Interior), classes de diâmetro e
populações selecionadas. As variáveis expressam a dinâmica
de duas formas: em demografia (contagens) de indivíduos
arbóreos e em área basal das árvores, assumida como a soma
das áreas seccionais à altura do peito calculada assumindo
uma relação circular com o DAP. Com base em Sheil et al.
(1995, 2000), foram assumidas mudanças em tamanho
populacional por intervalo de tempo em proporção constante
do tamanho inicial da população e foram, assim, calculadas
as taxas anuais médias de mortalidade (M) e recrutamento (R)
de árvores individuais e taxas anuais médias de perda (P) e
ganho (G) de área basal das árvores por meio das expressões
exponenciais:

M = {1 � [(N0 � m)/N0]1/t} × 100,
R = [1 � (1 � r/Nt)1/t ] × 100,
P = {1 � [(AB0 � ABm + ABd)/AB0]1/t} × 100, e
G = {1 � [1 � (ABr + ABg)/ ABt]1/t} × 100,

onde t é o tempo decorrido entre os inventários, N0 e Nt são,
respectivamente, as contagens inicial e final de árvores
individuais, m e r são, respectivamente, o número de árvores
mortas e recrutas, AB0 e ABt são, respectivamente, as áreas
basais inicial e final das árvores, ABm é a área basal das
árvores mortas, ABr é a área basal dos recrutas e ABd e ABg
são, respectivamente, o decremento (por meio de quebra ou
perda parcial do tronco) e o incremento em área basal das
árvores sobreviventes. Para expressar a dinâmica global,
foram obtidas as taxas de rotatividade (turnover) em número
de árvores (TN) e área basal (TAB) a partir, respectivamente,
das médias das taxas de mortalidade e recrutamento e de
perda e ganho (Oliveira Filho et al. 1997, Werneck &

Franceschinelli 2004):
TN = (M + R)/2
TAB = (P + G)/2

Conforme Korning & Balslev (1994), também foram ainda
obtidas as taxas de mudança líquida no período, tanto para
número de árvores (ChN) como área basal (ChAB), sendo
utilizadas as equações:

ChN = [(Nt/N0)1/t � 1] × 100, e
ChAB = [(ABt/AB0)1/t � 1] × 100.

Para analisar as variações nas taxas de dinâmica entre
as parcelas amostrais foram realizadas análises de variância e
de correlação em caráter exploratório considerando as duas
principais variáveis identificadas por Carvalho et al. (dados
não publicados) como mais fortemente relacionadas com a
distribuição de espécies no fragmento: a dicotomia borda-
interior e o gradiente catenário dos solos. Como não
emergiram padrões significativos vinculados à variação dos
solos, as análises se restringiram à dicotomia borda-interior.
Foi realizada uma comparação multivariada entre os estratos
Borda e Interior por meio do teste de T2 de Hotelling (Morrison
1976) aplicado ao conjunto das oito taxas de dinâmica nas 30
parcelas. As variáveis foram também comparadas
individualmente entre os dois estratos pelo teste de t para
duas amostras independentes, assumindo-se deliberadamente
populações normais com variâncias iguais, com base na
robustez do teste (Zar 1996). A independência entre as
freqüências de indivíduos sobreviventes, mortos e recrutas
nos dois estratos foi verificada pelo teste de qui-quadrado e
a diferença entre os números de recrutas e mortos foi
verificada por comparações entre contagens de Poisson (Zar
1996) para os dois estratos e para a amostra total. A
probabilidade de erro tipo I (nível de significância) adotada
em todos os testes estatísticos foi de P ≥ 0,1.

A dinâmica das árvores por classe de diâmetro nos dois
estratos foi analisada empregando-se os mesmos intervalos
de classe com amplitudes crescentes (5-10, >10�20, >20-40 e
>40-80 cm) que foram adotados em estudo de dinâmica florestal
na região por Appolinário et al. (2005) para compensar o forte
decréscimo da densidade nas classes de tamanhos maiores,
típico da distribuição em exponencial negativo, conhecida
como J-invertido. Para descrever as variações temporais
ocorridas em cada classe de diâmetro, foi contabilizado o
número de árvores que passou pelos seguintes eventos:
permanência na classe, morte, recrutamento, imigração
(ingrowth) e emigração (outgrowth) na classe, podendo os
dois últimos ser progressivos ou regressivos (Lieberman et
al. 1985). Com base na distribuição de diâmetros em 1999,
foram utilizados testes de qui-quadrado para verificar se as
freqüências de árvores vivas em 2004 e de árvores mortas
foram independentes das classes de diâmetro. A diferença
entre o número de árvores ingressantes (recrutas + imigrantes)
e árvores egressas (mortos + emigrantes) em cada classe de
diâmetro foi verificada por comparações entre contagens de
Poisson para os dois estratos e para a amostra total.
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Dinâmica das populações arbóreas � Foram escolhidas para
análise da dinâmica populacional na amostra total as 26
espécies que apresentaram 20 ou mais indivíduos nos dois
inventários, incluindo mortos e recrutas. Para análise da
dinâmica populacional nos dois estratos amostrais, foram
escolhidas as cinco espécies que apresentaram 20 ou mais
indivíduos tanto na Borda como no Interior. Os mesmos
parâmetros de dinâmica foram calculados para as populações
na amostra total e nos dois estratos amostrais. A diferença
entre os números de recrutas e mortos em cada uma das 26
populações foi verificada por comparações entre contagens
de Poisson. A homogeneidade das proporções de parcelas
com aumento ou redução da área basal das mesmas
populações foi verificada por testes de qui-quadrado. A
independência entre as proporções entre árvores mortas e
sobreviventes nos dois estratos, e entre recrutas e
sobreviventes nos dois estratos foi verificada pelo teste de
qui-quadrado para as cinco populações escolhidas.

Com o propósito de auxiliar a identificação de padrões
ecologicamente significativos, as 26 espécies foram
classificadas segundo sua preferência pelos habitats de
interior e/ou borda e sua guilda de regeneração. Os habitats
preferenciais foram definidos com auxílio do teste de Mann-
Whitney (Zar 1996) aplicado às abundâncias das espécies
nas parcelas de Borda e Interior. As guildas de regeneração,
adaptadas de Lieberman & Lieberman (1987), foram: (a) �sub-
bosque�, (b) �sub-dossel�, (c) �dossel-tolerante à sombra�,
(d) �dossel-exigente de luz�, e (e) �pioneira�. A classificação
das 12 espécies nas categorias acima se apoiou na
experiência de campo dos autores. A rotatividade em número
de árvores e área basal e a mudança líquida em número de
árvores e área basal de cada espécie foram representadas
graficamente.

Resultados

Dinâmica da comunidade arbórea � As variáveis de
dinâmica da comunidade arbórea na amostra total e nos
seus dois estratos, Borda e Interior, encontram-se na
tabela 1. De uma forma geral, os resultados sugerem
uma redução líquida da densidade e aumento líquido da
área basal em ambos os estratos, como resultado de
taxas de mortalidade superiores às de recrutamento e
taxas de ganho superiores às de perda de área basal.
De fato, as contagens de mortos foram
significativamente maiores que as de recrutas na amostra
total (Z = 3,180, P < 0,02) e no Interior (Z = 3,359,
P < 0,01), mas não na Borda (Z = 1,457, P > 0,1).
Contudo, a distribuição dessa tendência foi espacialmente
heterogênea, pois apenas metade das parcelas da Borda
(seis) e de Interior (nove) registrou ao mesmo tempo
redução do número de árvores e aumento da área basal.
O oposto, isto é, aumento da densidade e redução da

área basal, ocorreu em uma parcela de Borda e duas
de Interior; duas parcelas de Borda e cinco de Interior
reduziram ambas as quantias ao passo que três de Borda
e duas de Interior aumentaram ambas as quantias. A
distribuição dos quatro possíveis eventos nas parcelas
diferiu significativamente da homogeneidade (χ2 = 11,07,
P = 0,0113) e a freqüência dos quatro eventos nas
parcelas não diferiu significativamente entre Borda e
Interior (χ2 = 1,270, P = 0,99), caracterizando uma fase
não estável nos dois estratos entre 1999 e 2004, com
predominância da densidade decrescente e área basal
crescente.

A dinâmica expressa pelas oito taxas diferiu entre
as 12 parcelas da Borda e 18 parcelas do Interior, de
acordo com o teste multivariado de Hotelling
(T 2 = 38,07, P = 0,00915). Entretanto, as comparações
individuais identificaram diferenças significativas para
quatro taxas: rotatividade de número de árvores (t = 1,78,
P = 0,094), perda de área basal (t = 1,76, P = 0,098),
ganho de área basal (t = 2,94, P = 0,007) e rotatividade
de área basal (t = 2,94, P = 0,006), todas maiores nas
parcelas de Borda que nas de Interior (tabela 1). Não
foram encontradas diferenças significativas entre os dois
estratos para as taxas de mortalidade (t = 0,97,
P = 0,341), recrutamento (t = 1,36, P = 0,185), mudança
líquida de árvores (t = 0,58, P = 0,57) e mudança líquida
de área basal (t = 1,24, P = 0,225). Quando as árvores
amostradas nos dois estratos são tratadas em conjunto,
outras diferenças aparecem (tabela 1). As freqüências
de sobreviventes, mortos e recrutas diferiram
significativamente entre Borda e Interior (χ2 = 14,733,
P = 0,011). Na relação entre recrutas e sobreviventes
estes foram mais freqüentes que o esperado na Borda
e menos freqüentes que o esperado no Interior
(χ2 = 11,962, P = 0,0005). Contudo, não houve
diferenças significativas entre Borda e Interior para as
freqüências de mortos em relação aos sobreviventes
(χ2 = 2,348, P = 0,125). Desta maneira, dos dois estratos
se diferenciam principalmente pela dinâmica mais
acelerada na Borda que no Interior, particularmente na
dinâmica expressa em área basal. No entanto, as
mudanças resultantes do processo dinâmico não diferem
entre os estratos.

As distribuições de diâmetro diferem entre os dois
estratos amostrais na maior densidade na Borda que no
Interior de árvores das duas menores classes de DAP,
sobretudo da de 5 < DAP < 10 cm (figura 1). Entre 1999
e 2004 houve uma redução na densidade de árvores da
classe de 5 < DAP < 10 cm e aumento da densidade
de árvores da classe de 20 ≤ DAP < 40 cm tanto na
Borda como no Interior, mas na classe de
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10 ≤ DAP < 20 cm a densidade aumentou na Borda e
diminuiu no Interior. Entretanto, a distribuição de
diâmetros em 2004 não diferiu significativamente da de
1999 para a amostra total (χ2 = 6,480, P = 0,166) bem
como para a Borda (χ2 = 4,328, P = 0,228) e Interior
(χ2 = 3,154, P = 0,532). Somente a análise das classes
de DAP em separado indicou que o número de egressos
(mortes mais emigrantes) superou significativamente o
de ingressantes (recrutas + imigrantes) na classe de
5 < DAP < 10 cm tanto para a amostra total como para
ambos os estratos (tabela 2). Na classe de
20 ≤ DAP < 40 cm, o número de ingressantes superou
significativamente o de egressos apenas na Borda. Não
houve diferenças significativas nas demais classes de
diâmetro. Houve diferença significativa na mortalidade
entre as classes diamétricas para a amostra total
(χ2 = 11,923, P = 0,018) e Interior (χ2 = 12,732,

P = 0,013), mas não para a Borda (χ2 = 2,881,
P = 0,410). Nos dois primeiros casos, a mortalidade foi
maior que a esperada na menor classe de diâmetro e
menor que a esperada nas demais classes. Desta
maneira, o processo geral de declínio da densidade e
aumento da área basal se caracteriza principalmente
pela redução da densidade de árvores da menor classe
de diâmetro e crescimento de árvores sobreviventes,
sobretudo nas classes de diâmetro maiores. O aumento
da densidade de árvores maiores só foi claro na Borda.
Dinâmica das populações arbóreas � Do total de 185
espécies arbóreas registradas pelos inventários de 1999
e 2004, cinco espécies só o foram no primeiro e dez no
segundo, o que representa um acréscimo líquido, não
significativo, de cinco espécies (Z = 1,29, P > 0,05).
Entre as 26 espécies mais abundantes, quatro não
apresentaram mudanças líquidas no número de

Tabela 1. Dinâmica da comunidade arbórea em um fragmento de floresta semidecídua inventariada nos anos de 1999 e 2004 em
Piedade do Rio Grande, MG, contabilizada para a amostra total e seus dois estratos, Borda e Interior, e expressa em número de
árvores e área basal. Valores entre parênteses representam as freqüências esperadas de árvores sobreviventes, mortas e
recrutadas baseados nas freqüências totais. Valores entre colchetes são as médias das N parcelas de cada estrato amostral.

Table 1. Tree community dynamics in a fragment of tropical semideciduous forest surveyed in 1999 and 2004 in Piedade do Rio
Grande, SE Brazil, given for the total sample and its two strata, Edge and Interior, and expressed as number of trees and tree
basal area. Values within parentheses are expected frequencies for surviving, dead and recruit trees based on the total
frequencies. Values within brackets are means of the N plots of each sample stratum.

Amostra Total Estrato Borda Estrato Interior

Amostragem:
Número de parcelas (N) 30 12 18

Número de árvores:
Inicial (1999) 1780 976 804
Final (2004) 1720 954 766
Sobreviventes 1572 851 (879,8) 721 (692,2)
Mortas 208 125 (116,4) 83 (91,6)
Recrutas 148 103 (82,8) 45 (65,2)
Taxa de mortalidade (% ano-1) 2,5 2,7 [2,6] 2,2 [2,3]
Taxa de recrutamento (% ano-1) 1,8 2,3 [2,2] 1,2 [1,3]
Taxa de rotatividade (% ano-1) 2,1 2,5 [2,4] 1,7 [1,8]
Taxa de mudança (% ano-1) -0,7 -0,5 [-0,5] -1,0 [-0,9]

Área basal:
Inicial (1999) 50,00 17,89 32,11
Final (2004) 51,05 18,66 32,39
Mortas (m2) 3,21 1,69 1,52
Decremento dos sobreviventes (m2) 0,46 0,14 0,32
Recrutas (m2) 0,44 0,31 0,13
Incremento dos sobreviventes (m2) 4,28 2,29 1,99
Taxa de perdas (% ano-1) 1,5 2,1 [2,2] 1,2 [1,4]
Taxa de ganhos (% ano-1) 1,8 2,8 [3,1] 1,3 [1,7]
Taxa de rotatividade (% ano-1) 1,7 2,4 [2,8] 1,3 [1,6]
Taxa de mudança (% ano-1) (%) 0,4 0,8 [1,1] 0,2 [0,4]
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indivíduos, mas tiveram aumento líquido de área basal;
oito apresentaram aumento no número indivíduos e na
área basal; sete apresentaram declínio no número
indivíduos e na área basal; e somente seis reproduziram
o padrão predominante na comunidade, isto é, declínio
do número de indivíduos e aumento da área basal
(tabela 3, figura 2).

Das cinco espécies que apresentaram declínio
significativo do número de indivíduos, três tem habitat
preferencial na Borda, uma no Interior e uma é
indiferente ao habitat. Além disso, todas as três espécies
que apresentaram aumento significativo do número de
indivíduos tiveram habitat preferencial na Borda
(tabela 3), o que caracteriza populações mais instáveis
quanto à densidade entre as preferenciais de Borda e
mais estáveis entre as preferenciais de Interior. A única
exceção entre estas últimas foi Guapira opposita cuja
densidade caiu significativamente. Das cinco espécies
que apresentaram declínio significativo do número de
indivíduos, uma é pioneira, três são de dossel-exigentes
de luz e uma é de sub-dossel. As três com aumento
significativo incluem uma pioneira, uma de dossel-
exigente de luz e uma de sub-dossel, não caracterizando
nenhuma tendência quanto às guildas de regeneração.
Todas as 16 espécies que registraram proporções

significativamente diferentes de parcelas com área basal
crescente ou decrescente também acusaram
predominância da mudança crescente, em consonância
com a tendência geral da comunidade (tabela 3). Os
habitats preferenciais e guildas de regeneração, no
entanto, não mostraram nenhuma tendência clara de
distribuição entre as 16 espécies com área basal
crescente ou as dez sem alteração significativa.

O aumento das taxas de rotatividade de número de
indivíduos entre as 26 espécies corresponde a um
aumento significativo das taxas de rotatividade de área
basal (r = 0,692, F = 17,35, P = 0,00009) e o mesmo se
verifica entre as taxas de mudança de número de
indivíduos e de área basal (r = 0,648, F = 22,11,
P = 0,00035) (figura 2). Espécies preferenciais de ambos
os habitats e espécies indiferentes são observadas entre
os valores mais baixos das taxas de rotatividade e
mudança, mas espécies de Borda predominam entre os
valores mais elevados. As exceções são Cestrum
schlechtendalii e Prunus myrtifolia, espécies
preferenciais de Interior, mas com alta rotatividade de
número de árvores e área basal, respectivamente.
Espécies de quase todas as guildas de regeneração se
distribuem por toda a amplitude das taxas de mudança
e rotatividade, exceto as espécies de dossel tolerantes
à sombra, todas com baixa rotatividade de número de
árvores e de área basal.

As comparações das taxas de mortalidade e
recrutamento de cinco populações entre Borda e Interior
(tabela 4) acusou diferença significativa apenas para a
mortalidade de Metrodorea stipularis, maior no Interior
que na Borda, e recrutamento de Mollinedia widgrenii,
maior na Borda que no Interior. Nos demais casos,
mortalidade e recrutamento não diferiram entre Borda
e Interior.

Discussão

Em florestas tropicais maduras e não perturbadas,
o padrão esperado para dinâmica de comunidades
arbóreas no longo prazo é a estabilidade por meio do
balanço entre as taxas de mortalidade e recrutamento e
entre taxas de perda e ganho de biomassa em pé (Lang
& Knight 1983, Lieberman et al. 1985, Swaine et al.
1987, Rankin-de-Merona et al. 1990, Felfili 1995a,
Santos et al. 1998). Além disso, tais florestas geralmente
mostram uma mortalidade independente do tamanho
para as árvores com diâmetros acima de 5 a 10 cm
(Lieberman et al. 1985, Swaine et al. 1987, Swaine
1990). Os resultados do presente estudo, no entanto,
rejeitaram a primeira hipótese, que previa a estabilidade
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Figura 1. Distribuição por classe de diâmetro (DAP) da
densidade de indivíduos arbóreos inventariados em 1999 e
2004 em um fragmento a floresta semidecídua em Piedade do
Rio Grande, MG, nos estratos amostrais Borda e Interior.
(! = Borda 1999; "  = Borda 2004; " = Interior 1999; ! = Interior
2004).

Figure 1. Diameter (DAP = dbh) class distribution of the
density of individual trees surveyed in 1999 and 2004 in a
fragment of tropical semideciduous forest in Piedade do Rio
Grande, SE Brazil, in the two sample strata, Edge (Borda) and
Interior.
(! = Edge 1999; "   = Edge 2004; "  = Interior 1999; ! = Interior
2004).
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da comunidade e populações arbóreas. Na verdade, os
padrões de dinâmica no período do estudo revelaram
um quadro de instabilidade, com mudanças claras
caracterizadas pelo acúmulo de biomassa em pé
(expresso pela área basal crescente), declínio da
densidade de árvores, principalmente das de menor
porte, e uma significativa mortalidade dependente do
tamanho. Este quadro, conhecido como auto-desbaste,
é freqüentemente associado a fases de construção
intermediárias a tardias do ciclo silvigenético, isto é, fases
avançadas de regeneração pós-distúrbio (Gentry &
Terborgh 1990, Oliveira Filho et al. 1997, Werneck &

Franceschinelli 2004). De fato, distúrbios de diversos
tipos são comumente a principal causa de instabilidade
em florestas tropicais, o que inclui secas extraordinárias,
tempestades, fogo, deslizamentos de terra, inundações
e intervenções humanas (Condit et al. 1995, 1996,
Laurance et al. 1998a, Whitmore & Burslem 1998,
Burslem & Whitmore 1999, Laurance et al. 2001,
Gomes et al. 2003, Sheil & Burslem 2003, Damasceno-
Junior et al. 2004). As duas últimas fontes de distúrbios
já foram, inclusive, associadas a processos de auto-
desbaste na mesma região (Oliveira Filho et al. 1997,
Guilheme et al. 2004, Appolinário et al. 2005). No

Tabela 2. Dinâmica da comunidade arbórea por classe de diâmetro (DAP) entre 1999 e 2004 em um fragmento de floresta
semidecídua em Piedade do Rio Grande, MG, contabilizada para a amostra total e seus dois estratos, Borda e Interior. As
freqüências esperadas (esp.) para o número árvores em 2004 e para o número de mortos por classe de DAP basearam-se na
distribuição do número de árvores por classe de DAP em 1999. As taxas são mortalidade anual; os valores seguintes são
emigrantes (Emigr.), recrutas (Recr.), imigrantes (Imigr.) e comparações de Poisson entre as contagens de saídas
(mortos+emigrantes) e entradas (recrutas+imigrantes).

Table 2. Tree community dynamics per diameter (DAP = dbh) classes between 1999 and 2004 in a fragment of tropical
semideciduous forest in Piedade do Rio Grande, SE Brazil, given for the total sample and its two strata, Edge and Interior.
Expected frequencies (esp.) for the number of trees in 2004 and the number of death events per DAP class were based on the
distribution of the number of trees per DAP class in 1999. Rates are annual mortality; following values are outgrowth (Emigr.),
recruits (Recr.), ingrowth (Imigr.), and Poisson count comparisons between outputs (death+outgrowth) and inputs
(recruitment+ingrowth).

DAP N° de árvores Mortos Emigr. Recr. Imigr. Cont. Poisson
(cm) 1999 2004 esp. N° esp. % ano�1 N° N° N° Z p

Borda:
5-10 607 565 (586,5) 82 (77,7) 2,9 66 102 4 2,635 0,010
> 10-20 241 249 (232,9) 33 (30,9) 2,9 27 1 67 0,707 ns
> 20-40 104 116 (100,5) 8 (13,3) 1,6 4 � 24 2,000 0,050
> 40-80 24 24 (23,2) 2 (3,1) 1,7 2 � 3 0,378 ns
> 80-160 � � � � � �

Totais 976 954 125 2,7 99 103 98

Interior:
5-10 379 344 (361,1) 55 (39,1) 3,1 26 45 1 3,106 0,002
> 10-20 238 227 (226,8) 17 (24,6) 1,5 23 � 29 1,324 ns
> 20-40 138 148 (131,5) 9 (14,2) 1,3 4 � 22 1,521 ns
> 40-80 40 37 (38,1) 2 (4,1) 1,0 1 � 2 0,447 ns
> 80-160 9 10 (8,6) � (0,9) � � � 1 1,000 ns

Totais 804 766 83 2,2 54 45 55

Amostra total:
5-10 986 909 (952,8) 137 (115,2) 2,9 92 147 5 3,945 0,001
> 10-20 479 476 (462,9) 50 (56,0) 2,2 50 1 96 0,214 ns
> 20-40 242 264 (233,8) 17 (28,3) 1,4 8 � 47 2,593 0,010
> 40-80 64 61 (61,8) 4 (7,5) 1,3 3 � 4 0,905 ns
> 80-160 9 10 (8,7) � (1,1) � � � 1 1,000 ns

Totais 1780 1720 208 2,5 153 148 153
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Figura 2. Dinâmica de populações de 26 espécies arbóreas inventariadas em 1999 e 2004 em um fragmento de floresta semidecídua
em Piedade do Rio Grande, MG, expressa em rotatividade do número de árvores e área basal e mudança líquida do número de
árvores e área basal. O nome das espécies está abreviado (nomes completos na tabela 3).
(Guildas de regeneração: # = Borda, Pioneira; ! = Borda, dossel-exigente de luz; ! = Borda, sub-dossel; " = Indiferente,
dossel-exigente de luz; " = Interior, dossel-exigente de luz; $ = Interior, dossel-tolerante à sombra; " = Interior, sub-dossel;
$ = Indiferente, dossel-tolerante à sombra).

Figure 2. Population dynamics of 26 tree species surveyed in 1999 and 2004 in a fragment of tropical semideciduous forest in
Piedade do Rio Grande, SE Brazil, expressed as turnover of the number of trees and basal area and net change of the number of
trees and basal area. Species� names are abbreviated (full names in table 3).
(Regeneration guilds: # = Edge, Pioneer; ! = Edge, canopy-light demanding; ! = Edge, sub-canopy; " = Indiferent, canopy-
light demanding; "  = Interior, canopy-light demanding; $ = Interior, canopy-shade bearer; " = Interior, sub-canopy;
$ = Indiferent, canopy-shade bearer).
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presente caso, entretanto, o processo geral de auto-
desbaste da comunidade não pôde ser vinculado a
distúrbios generalizados sofridos pelo fragmento no
período do estudo ou imediatamente anterior a ele. O
distúrbio da fragmentação em si, mesmo que ocorrido
há mais de 150 anos, deve ser a primeira causa a ser
investigada. Sabe-se que florestas úmidas tropicais que
sofreram cortes rasos restauram a densidade e a área
basal originais em um período que varia de 50 a 150
anos (e.g. Uhl et al. 1982, Saldarriaga et al. 1988,
Tabarelli & Mantovani 1999, Saldarriaga & Uhl 1991),
o que indica tanto uma grande heterogeneidade como a
possibilidade de efeitos de muito longo prazo. Apesar
de o corte raso ser um distúrbio bem mais dramático
que a fragmentação e da idade do fragmento estar no
limite máximo sugerido pelos autores, a fragmentação
não pode ser de todo descartada como uma causa remota
do auto-desbaste detectado no período.

Distúrbios à parte, alguns autores também têm
sugerido que períodos de instabilidade fazem parte dos
ciclos rítmicos de algumas florestas tropicais não

perturbadas, que alcançam um balanço por meio de
períodos com maior mortalidade ou perda de biomassa,
alternados com períodos de maior recrutamento ou
acúmulo de biomassa, os quais podem estar associados
a flutuações climáticas (Manokaran e Kochummen
1987, Swaine 1990, Phillips & Gentry 1994, Felfili 1995a,
Sheil et al. 2000). Devido à proteção estrita da área por
parte dos proprietários nos últimos 150 anos e ao curto
prazo de cinco anos do presente estudo, a hipótese dos
ciclos dinâmicos, associados ou não a flutuações
climáticas, também não pode ser descartada na
explicação da fase de instabilidade registrada entre 1999
e 2004. Uma evidência a favor desta hipótese é o fato
de não ter sido registrado no presente caso um declínio
de espécies pioneiras e exigentes de luz e expansão de
espécies tolerantes à sombra, típicos de processos de
auto-desbaste na regeneração pós-distúrbio (Oliveira
Filho et al. 1997, Sheil et al. 2000, Gomes et al. 2003,
Werneck & Franceschinelli 2004). Contudo, novos
estudos se fazem necessários para verificar esta
possibilidade. Uma outra hipótese, polêmica, mas
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plausível, é que o padrão encontrado no presente trabalho
se encaixa na presumida aceleração global da
rotatividade florestal nos últimos anos como resultado
do incremento do CO2 atmosférico (Phillips & Gentry
1994, Condit 1997, Phillips & Sheil 1997). Outros
estudos semelhantes que estão sendo conduzidos na
região poderão verificar se o padrão se repete de forma
generalizada em outras florestas maduras, reforçando
esta hipótese.

A despeito da instabilidade detectada para a
comunidade como um todo e para a maioria das
populações analisadas, também foram verificados dois
padrões de heterogeneidade espacial dos processos
dinâmicos. O primeiro deles se refere às parcelas que
registraram declínio da área basal e/ou aumento da
densidade de árvores, diferentemente do processo
predominante de auto-desbaste. Na verdade, tais
parcelas certamente amostraram peças minoritárias do
mosaico florestal que correspondem a fases de
degradação (abertura de clareiras) e construção inicial
do ciclo silvigenético, o que foi confirmado pelo registro
da morte e queda de grandes árvores nestas parcelas
entre os dois inventários. A queda de grandes árvores é
um dos mais fortes fatores moduladores processo de
dinâmica florestal no curto prazo, ocasionando perdas
imediatas e consideráveis de biomassa em pé, que podem
também ser acompanhadas de redução da densidade
de árvores (Sheil et al. 2000). Tais distúrbios localizados
desencadeiam as fases iniciais de sucessão, geralmente
caracterizadas pela expansão tanto da biomassa como
da densidade de árvores (Oliveira Filho et al. 1997,
Gomes et al. 2003).

O segundo padrão de heterogeneidade espacial dos
processos dinâmicos detectado refere-se à dicotomia
entre a borda e o interior do fragmento florestal,
confirmando a segunda hipótese do trabalho, que
preconizava uma dinâmica mais acelerada na borda que
no interior. De fato, apesar de as taxas de dinâmica do
número de indivíduos e da área basal serem mais
aceleradas na borda que no interior, o balanço entre
elas resultou em padrões de instabilidade com balanço
semelhante nos dois ambientes. Diversos estudos sobre
fragmentação florestal nos trópicos têm demonstrado
que as bordas apresentam condições microclimáticas
distintas das do interior da floresta ou da floresta
contínua, que incluem maior luminosidade e temperatura,
maior exposição aos ventos, e menor umidade
atmosférica e do solo (Kapos 1989, Kapos et al. 1997,
Bierregaard Jr. et al. 2001). Essas diferenças afetam a
dinâmica da comunidade vegetal e a mortalidade e
recrutamento diferenciais levam, com o tempo, à
instalação de comunidades com composição de espécies
distinta da original e, portanto, da comunidade do interior
dos fragmentos (Múrcia 1995, Viana et al. 1997,
Metzger 1999). No presente caso, Carvalho et al.
(dados não publicados) já haviam reconhecido a
diferenciação da composição da flora arbórea em
relação à do interior, como resultado da antiguidade das
bordas (ca. 150 anos). Estudos realizados na Amazônia
têm demonstrado que a fragmentação de florestas
tropicais leva ao incremento das taxas de mortalidade e
recrutamento imediatamente após a formação das
bordas como resultado da alteração das condições
microclimáticas (Laurance et al. 1998a, 1998b, 2001,

Tabela 4. Dinâmica de populações de cinco espécies arbóreas inventariadas em 1999 e 2004 em um fragmento de floresta
semidecídua em Piedade do Rio Grande, MG, expressa em número de árvores nos estratos amostrais da Borda e Interior. As
autoridades das espécies são encontradas em Carvalho et al. (dados não publicados). Número de árvores: N1 = inicial (1999),
N2 = final (2004), m = mortos, r = recrutas, s = sobrevivente. Teste χ2 para homogeneidade das razões m:s e r:s na Borda e Interior.

Table 4. Population dynamics of five tree species surveyed in 1999 and 2004 in a fragment of tropical semideciduous forest in
Piedade do Rio Grande, SE Brazil, expressed as number of trees in the two sample strata: Edge (Borda) and Interior. Species�
authorities are given in Carvalho et al. (unpublished data). Number of trees: N1 = initial (1999), N2 = final (2004), m = dead,
r = recruits, s = ssurvivor. Chi-squared test for homogeneity of m:s and r:s ratios in the Edge and Interior.

Borda Interior Teste χ2 m:s Teste χ2 r:s
Espécie N1 N2 m s r N1 N2 m s r χ2 p χ2 p

Rollinia dolabripetala 32 25 8 24 1 16 17 1 15 2 2,46 ns 0,92 ns
Jacaranda macrantha 21 21 1 20 1 24 22 2 22 0 0,23 ns 1,073 ns
Mollinedia widgrenii 33 36 5 28 8 18 17 1 17 0 1,03 ns 4,449 **
Galipea jasminiflora 22 21 1 21 0 103 106 3 100 6 0,16 ns 1,248 ns
Metrodorea stipularis 30 32 1 29 3 96 86 15 81 5 3,12 * 0,468 ns

* P < 0,10; ** P < 0,025; ns = não significativo / not significant.
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Bierregaard Jr. et al. 2001). Mesmo no caso de bordas
mais antigas ou mesmo bordas naturais nas transições
floresta-savana a dinâmica das comunidades arbóreas
de borda se distingue das de interior, normalmente com
taxas de rotatividade mais altas (Felfili 1995a, 1995b,
Oliveira Filho et al. 1997, Viana et al. 1997, van den
Berg & Santos 2002).

A maior luminosidade e exposição aos ventos tem
sido associada à maior rotatividade nas bordas, mas
deve-se salientar que, depois de certo tempo, aumenta
a proporção de espécies pioneiras e exigentes de luz
que normalmente têm crescimento mais rápido e ciclo
de vida mais curto que espécies tolerantes à sombra
(Lieberman & Lieberman 1987), o que contribui ainda
mais para o incremento da rotatividade nas bordas. De
fato, os maiores valores de rotatividade, tanto de número
de árvores como área basal, foram registrados entre
espécies pioneiras e exigentes de luz preferenciais de
borda, ao passo que os menores valores se concentraram
entre as espécies de dossel tolerantes à sombra,
preferenciais de interior ou indiferentes ao habitat. As
comparações da dinâmica de número de indivíduos entre
sub-populações de borda e interior detectou um número
muito pequeno de diferenças significativas, sugerindo
que as diferenças na dinâmica da comunidade entre os
dois ambientes se deve mais à composição diferenciada
de espécies que à dinâmica diferenciada entre sub-
populações.

As populações de espécies preferenciais de borda,
além de registrarem os maiores valores de rotatividade,
também mostraram um maior número de casos de
instabilidade quanto à densidade que as espécies de
interior e indiferentes aos dois habitats. Esta maior
instabilidade pode se vincular ao fato de que tais espécies
são em geral pioneiras ou exigentes de luz de ciclo mais
curto, com maior investimento em reprodução e
crescimento rápido que em habilidade competitiva
(Swaine & Whitmore 1988), o que pode resultar em
oscilações de suas abundâncias relativas em resposta a
flutuações ambientais. De fato, entre as populações
instáveis da borda, três declinaram e três se expandiram
no período, sugerindo um balanço entre elas.

Os padrões de diferenciação espacial da dinâmica
da comunidade e populações arbóreas do fragmento
estudado refletem uma considerável heterogeneidade
ambiental que testemunha a riqueza e complexidade da
cobertura florestal contínua primitiva na região. A
fragmentação florestal trouxe a intromissão do efeito
borda, que incrementou fortemente a heterogeneidade
ambiental pré-existente e vinculada às variações do
substrato e ao mosaico sucessional da floresta. Este

fato salienta a importância do tamanho dos fragmentos
florestais para promover a conservação de amostras
das comunidades, tamanho este que dever ser grande o
suficiente para acomodar os processos diferenciados
das bordas e preservar os processos primitivos no
interior dos fragmentos.
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