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RESUMO GERAL 

 

PEREIRA, V. A. P. Fenologia e Predação em Pré Dispersão em Hancornia speciosa Gomes 

(Apocynaceae). Dissertação de Mestrado. Programa de Pós-Graduação em Recursos Genéticos 

Vegetais – Universidade Estadual de Feira de Santana (UEFS). Feira de Santana – BA. 2022. 

 

Hancornia speciosa, popularmente conhecida como mangabeira, está distribuída na Bahia sobre 

solos arenosos e pobres do Cerrado, Chapada Diamantina e Restingas litorâneas e representa 

importante recurso alimentar para a fauna e para o ser humano, movimentando pequenas cadeias 

extrativistas locais. Este estudo propôs identificar os padrões fenológicos de populações de 

Hancornia speciosa localizadas na Chapada Diamantina e Zona Costeira da Bahia e os fatores 

ambientais condutores, buscando confirmar se existem similaridade ou não na frutificação entre os 

dois ambientes, além de descrever o processo de predação pré-dispersão. Foram monitorados por 

24 meses 108 indivíduos distribuídos igualmente por três subpopulações na Chapada Diamantina 

e três subpopulações na Zona Costeira do estado da Bahia. Monitorou-se a frequência e a 

intensidade das fenofases brotamento, folhas maduras, queda foliar, botões florais, floração, frutos 

imaturos e frutos maduros, além da ocorrência de frutos predados. Houve adiantamento nas datas 

médias de todas as fenofases na Chapada Diamantina em relação à Zona Costeira. Não houve 

diferenças significativas entre as intensidades das fenofases queda foliar, floração, frutos imaturos 

e frutos maduros, porém a maior intensidade de folhas maduras sugere um hábito foliar sempre-

verde na Zona Costeira e semidecíduo na Chapada Diamantina. Não foi possível identificar padrões 

de frutificação distintos entre as duas regiões monitoradas com fotoperíodo e temperatura atuando 

como condutores dos ritmos fenológicos. Registrou-se pela primeira vez a predação de frutos 

imaturos de H. speciosa por Asphondylia sp. (Cecidomyiidae) e Hypothenemus obscurus 

(Curculionidae), correlacionada com temperatura e fotoperíodo, exercendo pressão de controle 

populacional por meio da redução da disponibilidade de propágulos e contribuindo para a 

manutenção da diversidade de espécies nas formações de ocorrência de H. speciosa. O estudo 

comprovou os ritmos de reprodução similares entre populações de H. speciosa em diferentes 

ambientes, sugerindo haver mecanismos de conservação que superam as desvantagens 

edafoclimáticas das duas regiões.  

 

 

Palavras-chave: Fenologia. Predação em pré-dispersão. Chapada Diamantina. Restinga. 

Mangabeira. 

 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

PEREIRA, V. A. P. Phenology and pre-dispersal predation in Hancornia speciosa Gomes – 

Apocynaceae. Dissertação de Mestrado. Programa de Pós-Graduação em Recursos Genéticos 

Vegetais – Universidade Estadual de Feira de Santana (UEFS). Feira de Santana – BA. 2022. 

 

Hancornia speciosa, distributed in Bahia on sandy and poor soils of the Cerrado, Chapada 

Diamantina and coastal Restingas, represents an important food resource for fauna and humans, 

moving small local extractive chains. This study aimed to identify the phenological patterns of 

Hancornia speciosa Gomes populations located in Chapada Diamantina and Zona Costeira da 

Bahia and the environmental driving factors, seeking to confirm whether there is a similarity or not 

in fruiting between the two environments, in addition to describing the pre-dispersal predation 

process. A total of 108 individuals distributed equally across three subpopulations in Chapada 

Diamantina and three subpopulations in the Coastal Zone of the state of Bahia were monitored for 

24 months. The frequency and intensity of the phenophases of budding, mature leaves, leaf fall, 

flower buds, flowering, immature and ripe fruits, in addition to the occurrence of predated fruits, 

were monitored. There was an advance in the average dates of all phenophases in Chapada 

Diamantina in relation to the Coastal Zone. There were no significant differences between the 

intensities of the phenophases of leaf fall, flowering, immature fruits and ripe fruits. It was not 

possible to identify distinct fruiting patterns between the two monitored regions with photoperiod 

and temperature being the main phenological drivers. For the first time, predation of immature 

fruits of H. speciosa by Asphondylia sp. (Cecidomyiidae) and Hypothenemus obscurus 

(Curculionidae), correlated with temperature and photoperiod, exerting population control pressure 

by reducing the availability of propagules and contributing to the maintenance of species diversity 

in the formations of H. speciosa. The study confirmed similar reproduction rates between 

populations of H. speciosa in different environments, suggesting that there are conservation 

mechanisms that overcome the edaphoclimatic disadvantages of the two regions. 

 

Keywords: Phenology. Pre-dispersal predation. Chapada Diamantina. Restinga. Mangabeira. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 A diversidade biológica tem sido cada vez mais reconhecida como um dos elementos 

centrais para o desenvolvimento e bem-estar da humanidade. O Brasil, um país privilegiado graças 

à possibilidade do desenvolvimento destas novas cadeias produtivas, tem uma enorme 

oportunidade de geração de emprego e renda a partir do uso sustentável de sua extraordinária 

biodiversidade florística (SACHS, 2001; FERRO et al., 2006).  

 A incorporação de termos como sustentabilidade, desenvolvimento sustentável e 

conhecimento tradicional às ideias e pensamentos sobre conservação tem permitido apontar a rica 

diversidade da flora brasileira como fonte incalculável de possibilidades para o uso econômico de 

seus elementos. Apesar de serem poucos os investimentos e esforços de pesquisa direcionados para 

abordagens que integrem todas essas propostas (ALBUQUERQUE, 2002; OLIVEIRA JÚNIOR; 

CABREIRA, 2012; OLIVEIRA JÚNIOR, 2018), diversas políticas públicas foram implementadas, 

até meados da década de 2010, para promover os pequenos arranjos produtivos locais 

desenvolvidos por povos e comunidades tradicionais extrativistas, dentre elas a elaboração do 

Plano Nacional para a Promoção dos Produtos da Sociobiodiversidade (BRASIL, 2009) e a Política 

de Garantia de Preços Mínimos para Produtos da Sociobiodiversidade (CONAB, 2020). Dentre os 

diversos produtos da sociobiodiversidade brasileira fomentados por estas políticas públicas está a 

mangaba, importante recurso socioeconômico para diversas famílias extrativistas (BRASIL, 2019). 

 A mangabeira (Hancornia speciosa Gomes - Apocynaceae) é uma espécie frutífera natural 

nos Tabuleiros Costeiros, Baixada Litorânea e Cerrado do Brasil. Ocorre de forma ampla no País, 

desde o Amapá até São Paulo, e sua presença é, ainda, registrada no Peru, na Bolívia e no Paraguai 

(LÉDO et al., 2006). Habita os domínios fitogeográficos Amazônia, Caatinga, Cerrado, Mata 

Atlântica e Pantanal, nos tipos vegetacionais Campo Rupestre, Cerrado (cerrado senso stricto, 

cerradão), Campinarana, Floresta e Campo de Restinga, mata de Tabuleiro e Dunas (SILVA 

JÚNIOR et al., 2018).  

 É encontrada naturalmente em áreas onde predominam solos arenosos, ácidos, pobres em 

nutrientes e matéria orgânica e com baixa retenção de água, geralmente aqueles classificados como 

Neossolos Quartzarênicos, no qual predomina; Espodossolos; Latossolos e Argissolos. No 

Cerrado, a mangabeira também está associada a solos dos tipos concrecionários e Neossolos 

Litólicos. A aeração é uma das principais exigências da mangabeira em relação ao solo. Dentro 
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desse aspecto, os solos arenosos e situados em áreas bem drenadas são os mais adequados à espécie 

(SILVA JÚNIOR et al., 2017). 

 Em função do excelente aroma e sabor dos frutos, a mangaba é muito utilizada pela 

agroindústria quando comparada a outras frutas nativas do Nordeste (LEDERMAN et al., 2000 

apud NASCIMENTO et al., 2014), com produção anual para o estado da Bahia em 2020 de 242 

toneladas, movimentando aproximadamente R$950.000,00 (IBGE, 2021). 

 Mesmo com esta importância econômica, a produção de mangaba no Brasil ainda é 

proveniente quase que totalmente do extrativismo, praticado por grupos sociais pertinentes ao 

segmento dos denominadas povos e comunidades tradicionais que, no Nordeste, são constituídas, 

em sua maioria, por mulheres, que desenvolveram, ao longo de gerações, práticas de manejo 

aplicadas, sobretudo, às populações naturais de mangabeira, cuja venda dos frutos podem 

contribuir com até 70% para a composição da renda familiar. Em outras regiões do Brasil, os 

homens participam mais intensamente do extrativismo e a renda tem menor importância para o 

orçamento familiar. Em todos os casos, o extrativismo da mangaba faz parte de um conjunto de 

atividades como a coleta de produtos do manguezal, agricultura, pesca, assalariamento temporário 

e comercialização, distribuídas ao longo do ano (MOTA et al., 2016).  

 O conhecimento da época da floração e frutificação fazem parte das Boas Práticas de 

Manejo (MACHADO, 2008; LIMA E SCARIOT, 2010; LIMA et al., 2011) e são fundamentais 

para embasar a coleta dos frutos de espécies comercialmente frutíferas e na obtenção de sementes 

para sua propagação (BIANCO; PITELLI, 1986), além de facilitar o alcance das metas de manejo 

dos recursos naturais e subsidiar a tomada de decisões relacionadas às mudanças climáticas 

(ENQUIST et al., 2014). 

 Para o estabelecimento de diretrizes para o manejo e conservação de H. speciosa é 

necessária a compreensão dos mecanismos ecológicos existentes nas populações naturais. Estas 

interações entre plantas e animais, como polinizadores, dispersores e predadores, são fundamentais 

para a evolução de caracteres e para a manutenção de dinâmicas populacionais (KOLB et al., 2007), 

com os padrões fenodinâmicos das populações vegetais exercendo um importante papel na 

modulação destas interações. 

 Tanto a polinização como a dispersão de sementes estão entre as principais relações 

interespecíficas observadas em ambientes naturais, sendo possível identificar diferentes grupos de 

organismos envolvidos e distintos modos de ação para cada fitofisionomia ou estrato da vegetação 
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(GOTTSBERGER; SILBERBAUER-GOTTSBERGER, 2018). Porém, perturbações como a 

presença de organismos exóticos e a fragmentação de habitats impactam a complexidade destes 

ambientes, comprometendo a estabilidade de comunidades de plantas e as estruturas de polinização 

e dispersão (SANTOS et al. 2018; VITALI et al, 2022).  

Além da polinização e dispersão de sementes, a predação exerce importante papel na 

estruturação de comunidades de plantas. A predação de propágulos previamente à sua dispersão 

influencia diretamente o controle populacional e pode promover maior diversidade vegetal ao 

impedir a dominância de espécies muito competitivas (CONNELL, 1971; JANZEN, 1971; 

COMITA et al., 2014).  

Todos estes processos são intimamente vinculados à fenodinâmica das espécies, cujos 

padrões podem diferir entre regiões com padrões climáticos e contextos biogeográficos distintos 

(SAKAI; KITAJIMA, 2019). Portanto, o entendimento da fenologia e dos processos de predação 

de H. speciosa, e das demais espécies alvo de extrativismo é essencial, pois podem fundamentar 

ações de conservação e uso sustentável. 

 É necessário descrever o processo de predação de frutos de H. speciosa, suas causas e 

correlações, além de testar a hipótese das múltiplas frutificações em restingas, identificar quais 

fatores ambientais são responsáveis por desencadear os fenômenos vegetativos e reprodutivos e 

identificar possíveis similaridades entre as populações estudadas em formação de restinga e em 

vegetações associadas à Chapada Diamantina. O presente trabalho foi concebido com a intenção 

de gerar informações valiosas para projetos de extrativismo sustentável, conservação e 

repovoamento da espécie Hancornia speciosa var. speciosa. 

 

REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

 A mangabeira (Hancornia speciosa), é uma espécie frutífera arbórea de porte médio, que 

atinge de 5 a 10 metros de altura. Nativa do Brasil, é encontrada espontaneamente em várias regiões 

do país, desde os Tabuleiros Costeiros e Baixadas Litorâneas do Nordeste, onde é mais abundante, 

até as áreas sob Cerrado da Região Centro-Oeste; verifica-se, ainda, sua ocorrência nas Regiões 

Norte e Sudeste. (VIEIRA NETO et al., 2002).  

 Monachino (1945) identificou até 6 variedades dentro da espécie, porém somente duas (H. 

speciosa Gomes var. speciosa, objeto deste estudo e H. speciosa var. pubescens (Nees & Mart.) 
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Müll. Arg. são atualmente reconhecidas (FLORA E FUNGA DO BRASIL). Mesmo assim, 

Collevatti et al., (2018) identificou suporte para o reconhecimento adicional de H. speciosa var. 

cuyabensis (Malme) e H. speciosa var. gardneri. (A. DC. Muell. Arg.). 

 Hancornia speciosa representa um importante elo nos processos ecológicos interespecíficos 

dos ambientes onde se encontra. Sendo uma espécie autoincompatível, produz frutos apenas após 

polinização cruzada (OLIVEIRA et al., 2014) realizada exclusivamente por insetos. Sua massiva 

floração H. speciosa é considerada uma das mais importantes fontes de alimentos para a fauna no 

Tabuleiro Paraibano, tendo sido identificadas 33 espécies distintas de insetos polinizadores, sendo 

Sphingidae a família mais abundante com 52% dos visitantes florais (DARRAULT; 

SCHLINDWEIN 2002; 2005; PINTO et al., 2008). Com dispersão zoocórica (OLIVEIRA et al., 

2014; OLIVEIRA et al., 2018), a espécies faz parte da dieta de Tapirus terrestris, Lycalopex vetulus 

e Chrysocyon brachyurus, entre outros mamíferos (DALPONTE; LIMA, 1999; ZORZI, 2009; 

GARCIA, 2016). 

 A maior parte da variabilidade genética das mangabeiras concentra-se em áreas de 

ocorrência natural e é quase totalmente desconhecida. Muitas dessas populações naturais estão 

localizadas em Unidades de Conservação de proteção integral ou de uso sustentável, sob a 

administração do ICMBio e órgãos estaduais de meio ambiente, o que garante parcialmente a sua 

conservação in situ. Contudo, a maioria das populações naturais ainda está vulnerável, 

principalmente, aquelas situadas em propriedades privadas, onde o avanço da agropecuária e de 

empreendimentos imobiliários tem promovido um desmatamento acelerado e, possivelmente, 

iniciado um processo de erosão genética da espécie (SILVA JÚNIOR et al., 2018).  

 No litoral nordestino, a erosão genética é grande por causa da expansão imobiliária e das 

lavouras de cana-de-açúcar, coco, entre outras. No Cerrado, a erosão genética tem ocorrido 

principalmente nos planaltos mecanizáveis, onde a vegetação nativa vem sendo devastada para o 

estabelecimento de lavouras ou pastagens. Baixa diversidade genética, ocorrência de gargalos 

genéticos e isolamento de populações são alguns dos reflexos das pressões antrópicas sobre as 

populações de H. speciosa, evidenciados por Costa et al., (2011), Costa et al., (2015) e Fajardo et 

al., (2018).  Considerando a importância das mangabeiras as para cadeias produtivas regionais, é 

necessário que as políticas de ocupação do solo garantam a continuidade do manejo e a conservação 

das populações deste importante recurso genético da flora neotropical.  
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 O fruto da mangabeira apresenta comportamento climatérico (PEREIRA et al., 2016) e tem 

ótimo aroma e sabor e é consumido in natura ou ainda processado na forma de doces, compotas, 

licor, vinagre e, principalmente, sucos e sorvete, os quais têm grande aceitação pelas agroindústrias 

e consumidores. Acrescenta-se, ainda, o fato de que esse fruto apresenta um alto rendimento de 

polpa, em torno de 94% (LÉDO et al., 2006). Pesquisas mostram que a espécie possui frutos com 

potencial para uso industrial na produção de bebidas alcoólicas, néctares, polpas liofilizadas e 

sorvetes (SANTOS; SILVA, 2012; CONEGERO et al., 2017; LIMA et al., 2018 e ALMEIDA et 

al., 2020). Outros estudos indicam que H. speciosa possui valor medicinal como hipoglicemiante 

(MACEDO; FERREIRA, 2005), antioxidante (ASSUMPÇÃO et al., 2014, LIMA NETO et al., 

2015 e PAULA et al., 2018), antidiabética (PEREIRA et al., 2014) e gastroprotetiva, além de 

combater os efeitos de infecções por Helicobacter pylori (MORAES et al., 2008). 

 Pesquisas envolvendo propagação in vitro, produção de mudas, adubação e relações 

interespecíficas são essenciais para reverter o quadro negativo, promovendo o melhoramento, o 

cultivo e a reprodução de H. speciosa, visando fomentar o mercado e promover a recuperação da 

espécie em áreas protegidas. Diversos autores descreveram os efeitos da deficiência de macro e 

micronutrientes e da toxidez por fósforo, os danos causados por concentrações elevadas de esterco 

bovino e a predileção por areia para a germinação de sementes, além da alta dependência relativa 

da associação com fungos micorrízicos arbusculares para a absorção de fósforo (COSTA et al., 

2005; CARDOSO FILHO et al., 2008; DIAS et al., 2009; e BESSA et al., 2012; 2013). A 

conservação in vitro de microestacas e segmentos nodais, além da criopreservação por 

encapsulamento-vitrificação têm mostrado resultados promissores para a conservação de recursos 

genéticos vegetais de mangaba a longo prazo (SÁ et al., 2011 e SANTOS et al., 2011; PEDRAL et 

al., 2021).  

 Temas como propagação vegetativa, seleção de genótipos promissores, desenvolvimento e 

adaptação de práticas culturais (poda, adubação orgânica e mineral, irrigação, controle de pragas e 

doenças), fenologia da planta entre outros tem sido desenvolvidos para suprir a demanda por 

pesquisas aprofundadas que subsidiem iniciativas de melhoramento genético voltado para a 

fruticultura e capacitem equipes de assistência técnica agroflorestal, além de embasar programas 

de conservação da espécie e de seus ambientes associados (MUNIZ et al., 2019; SILVA et al., 

2019; MACHADO et al., 2020;  RODRIGUES et al., 2021).  
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Os estudos fenológicos são importantes pois analisam a manifestação de eventos biológicos 

por populações de plantas, identificando os fatores ambientais, fisiológicos e genéticos envolvidos, 

e que influenciam a dinâmica de toda a comunidade, incluindo espécies competidoras, 

polinizadores, dispersores e predadores, além de trazer informações sobre a produção de recursos 

vegetais e interações tróficas dentro dos ecossistemas (NEWSTROM et al., 1994; WILLIAMS-

LINERA; MEAVE 2002; ABERNETHY et al., 2018). Igualmente importante é o estudo da relação 

entre as fenofases e os fatores ambientais, uma ferramenta importante para o entendimento da 

dinâmica de populações tropicais, cujos principais gatilhos para plantas lenhosas são a precipitação 

(MENEZES et al., 2018), comprimento do dia (CALLE et al., 2010; SOUZA; FUNCH 2017), 

radiação (CALLE et al., 2010; MORAES et al., 2017), temperatura (MORELLATO et al., 2013) e 

características do solo (CARDOSO et al., 2012; COSTA et al., 2021).   

Bencke e Morellato (2002) mostraram a influência da diferença de ambientes na 

manifestação de padrões fenológicos distintos. Por outro lado, Funch et al., (2002) e Oliveira et al., 

(2021) identificaram padrões fenológicos semelhantes em espécies distribuídas em sítios com 

atributos edafoclimáticos distintos, evidenciando as adaptações fisiológicas adotadas em nível 

populacional. 

Além das relações interespecíficas positivas, interações entre plantas e seus inimigos 

naturais, incluindo predadores de sementes, estão entre as interações ecológicas mais comuns 

observadas na natureza (DOWNEY et al., 2020). A predação de estruturas reprodutivas pode ser 

dividida em dois tipos: predação ocorrendo enquanto as sementes ainda estão na planta mãe 

(predação pré-dispersão), e a que ocorre após a dispersão das sementes (predação pós-dispersão), 

sendo um processo crítico por regular a distribuição e abundância de espécies de plantas, a aptidão 

de indivíduos e a dinâmica de suas populações ao reduzir o número de sementes viáveis 

(CRAWLEY, 2000; ESPELTA et al., 2009; XU et al., 2015). 

 A literatura sobre predação em H. speciosa afirma que pulgões (Aphis gossypii), 

cochonilhas (Coccus sp; Pseudaonidia sp.), formigas cortadeiras (Atta sp.), lagartas (Erinnyis ello, 

Cocytius antaeus), percevejos (Theognis stigma), abelhas arapuá (Trigona spinipes), tripes 

(Thysanoptera), e moscas das frutas (Tephritidae e Lonchaeidae) (VIEIRA NETO et al., 2002; 

PEREIRA et al., 2006; LÉDO et al., 2015; SILVA et al., 2019) podem impactar a produtividade 

tanto em ambientes de cultivo como em populações naturais. Porém, as causas e relações 

envolvendo a perda de frutos por murcha e ressecamento não foram ainda aprofundadas. 
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 Janzen (1970) e Connel (1971) identificaram a predação pré-dispersão como uma das 

estratégias responsáveis pela manutenção da diversidade de plantas em ambientes tropicais ao 

reduzir o número de propágulos viáveis. De acordo com sua hipótese, os inimigos naturais 

poderiam ser identificados conforme seu modo de atuação neste controle populacional, uns tendo 

maior êxito ao controlar plântulas e sementes localizadas dentro de uma determinada distância da 

planta mãe (distance dependent) e outros ao predar plântulas e sementes onde estas apresentassem 

elevada abundância (density dependent). Os autores sugeriram que a manutenção da riqueza de 

espécies de plantas se daria pela exclusão competitiva ao reduzir seletivamente as habilidades 

competitivas das espécies de plantas dominantes. 

 Como as sementes se apresentam aglomeradas previamente à dispersão, os predadores 

tendem a ser na maioria insetos pequenos e sedentários, com curto período de vida, o que os permite 

se especializar cada vez mais à predação de uma ou poucas espécies aparentadas e assim exercer o 

controle populacional (CRAWLEY 2000; HULME; BENKMAN 2002; GRIPENBERG 2018). 

 Além das consequências ecológicas da predação pré-dispersão na estruturação de 

comunidades, Kolb et al., (2007) demonstraram que esta interação pode exercer forte pressão 

seletiva, com consequências evolutivas que influenciariam a aptidão e evolução de traços, 

resultando em eventos de especiação, extinção e diversificação.  

 Como exemplo das pressões seletivas provocadas pela predação, DeSoto et al., (2015) 

identificaram que populações de Juniperus thurifera que sofrem com predação pré-dispersão 

apresentaram cones com múltiplas sementes pequenas como estratégia para minimizar os efeitos 

da predação, enquanto populações isentas de predadores apresentaram cones com apenas uma 

semente de tamanho maior, mostrando os efeitos da predação pré-dispersão na seleção de 

caracteres fenotípicos.  

 A modulação dos padrões fenológicos das plantas são parte destas adaptações evolutivas 

adotadas para contornar os efeitos da predação pré-dispersão (HULME; BENKMAN 2002; KOLB 

et al., 2007; DOWNEY et al., 2020). Por outro lado, a variação das taxas de predação também 

depende do grau de sincronização entre os estágios de vida do predador e a fenologia da planta 

hospedeira (ROSSI et al., 2011). Augspurger (1981) notou o efeito aditivo exercido sobre 

indivíduos que se reproduzem assincronicamente em relação à população como um todo. Além da 

menor taxa reprodutiva destes indivíduos, causada pela baixa presença de polinizadores, suas 

sementes foram predadas em maior grau, devido à baixa oferta temporal de sementes, ocasionando 
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em maior pressão seletiva contra indivíduos temporalmente isolados e estabilizando a sincronia 

entre planta, polinizador e predador. 

  Lev-Yadun (2021) mostrou que dentre as estratégias fenológicas desenvolvidas pelas 

plantas para evitar a predação está o estabelecimento de defesas estatísticas. Aqui as plantas 

poderiam se reproduzir abundantemente, saciando o inimigo; reproduzir-se raramente; ou 

apresentar reprodução rara, mas abundante ao mesmo tempo (mast-seeding). No caso de 

reprodução rara há ainda duas opções, ser constantemente rara ou apresentar-se ciclicamente uma 

vez a cada muitos anos. Estas adaptações tornam o processo de reprodução inviável para a 

especialização de determinado predador.  

 Xu et al., (2015) observou que espécies mais abundantes tendem a adotar a primeira 

estratégia, se reproduzindo intensamente para saciar o predador, enquanto espécies de ocorrência 

mais rara reduzem o risco de predação adotando maior variabilidade interanual, reduzindo a 

previsibilidade reprodutiva, chamada de estratégia hide-and-seek. Bonal et al., (2007) observaram 

que a saciedade do predador pode ser obtida tanto por meio da produção de grandes quantidades 

de sementes, mas também por sementes maiores, no caso de predadores que atacam somente o 

endosperma, permitindo que estas sementes ainda germinem satisfatoriamente. Por outro lado, 

Jones e Comita (2010) observaram que a predação pré-dispersão densidade dependente pode ser 

anulada pela maior produção de sementes viáveis que também possuem uma relação densidade 

dependente positiva, graças à maior troca de pólen entre matrizes. 

 Estudos mais recentes no Cerrado identificaram a relação densidade dependente na 

predação pré-dispersão de Attalea geraensis e Syagrus flexuosa por inimigos especializados 

(RAGUSA-NETTO 2019; BRUNO et al., 2021), enquanto Sanz-Veiga et al. (2021) registraram a 

alta sincronia entre a floração e a polinização, assim como entre a frutificação e a predação pré-

dispersão em Tocoyena formosa. Em ambientes de restinga os estudos são escassos, com poucas 

referências sobre a predação pré-dispersão. Cabe mencionar a grande associação de insetos 

predando sementes em pré-dispersão encontrada por Nogueira e Arruda (2006) em Sophora 

tomentosa, espécie notável por sua abundante produção de sementes, enquanto Grenha et al. (2008) 

não verificaram relações densidade dependente na predação pré-dispersão em Allagoptera 

arenaria, porém observaram a presença de parasitas das larvas dos predadores da semente, possível 

causa da baixa variação da taxa de predação inicial. 
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 As características edáficas são das zonas de ocorrência de Hancornia speciosa monitoradas 

neste estudo impõem limitações estruturais, nutricionais e hídricas para o recrutamento de novas 

plântulas, sendo comuns as associações de indivíduos de diversas espécies em ‘moitas’ graças à 

formação de um microclima mais favorável. Mesmo assim, estudos apontaram para a alta 

frequência de H. speciosa entre os indivíduos arbóreos (QUEIROZ 2007; SILVA et al., 2008; 

ALMEIDA JÚNIOR et al., 2009; DANTAS et al., 2010; MATOS et al., 2017; SOARES; JUNIOR 

2018; FUNCH et al., 2021). A manutenção de populações de plantas em ambientes adversos, em 

estresse hídrico e nutricional muitas vezes é sustentada por um número limitado de indivíduos 

adultos reprodutivos, que produzem periodicamente grande quantidade de sementes que 

necessitam encontrar a condição ideal para que sobrevivam à fase de germinação, sendo poucas as 

que alcançam o recrutamento (MANTOVANI; IGLESIAS 2008; HUGHES et al., 2011).  

 A massiva floração observada em H. speciosa (PINTO et al., 2008), de ocorrência esparsa, 

porém frequente, pode responder à necessidade da alta produção de sementes para saciar seu 

predador e assim garantir que parte das sementes alcancem os microsítios favoráveis ao seu 

recrutamento e assegurem a manutenção da população. 

 Neste estudo, buscou-se investigar como as fenofases em H. speciosa respondem à 

flutuação das variáveis ambientais e se há diferenças reprodutivas em regiões com atributos 

ambientais contrastantes. Posteriormente foi feita a investigação da predação de frutos imaturos, 

identificando os organismos causadores e os fatores ambientais que atuam como desencadeadores 

deste processo. 
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CAPÍTULO 1 

 

A FENODINÂMICA DA MANGABA (Hancornia speciosa Gomes var. speciosa) NÃO VARIA 

ENTRE SÍTIOS COM DISPONIBILIDADE HÍDRICA CONTRASTANTE, NO NORDESTE 

DO BRASIL1  

 
1 Artigo a ser submetido ao periódico Agroecology and Sustainable Food Systems 
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ABSTRACT 

Hancornia speciosa Gomes var. speciosa (Apocynaceae) occurs frequently in savanna vegetation 

of Central Brazil and coastal sandbanks, always on poor and sandy soils. In addition to being avidly 

sought after by the fauna, its fruits represent an important resource for extractive families. This 

study aimed to record and compare the phenodynamics of H. speciosa var. speciosa in Bahia – 

Brazil. For 24 months, 108 individuals equally distributed among three subpopulations located in 

the Coastal Zone of Bahia and three subpopulations located in Chapada Diamantina, had their 

vegetative (budding; mature leaves or crown; leaf fall) and reproductive (floral buds; flowering; 

immature fruits; and ripe fruits) phenophases monitored monthly. The frequency and intensity of 

the expression of the phenophases were calculated. Circular statistics based on phenophase 

frequency data showed unseasonal rhythm for vegetative phenophases and low to moderate 

seasonality for reproductive phenophases. Despite the phenophases being manifested at the same 

times of the year, there was an advance of 25 to 45 days in the average dates of Chapada Diamantina 

in relation to the Coastal Zone. Generalized Linear Models were developed to identify which are 

the most suitable environmental predictors and their performance on the intensities of the 

monitored phenophases. The photoperiod and the monthly mean temperature were the most 

influential variables acting as inducers on the intensity of the monitored phenophases. There was 

no significant difference in the intensity of flower and ripe fruit production, but the difference in 

the intensity of mature leaves suggests semideciduous leaf habit in Chapada Diamantina and 

evergreen in the Coastal Zone. There were no differences in the manifestations of phenophases 

between the two regions, despite the differences between the chemical attributes of the soil and 

between the rates of accumulated monthly precipitation. It is believed that the advance of the 

average dates in Chapada Diamantina is a conserved response to the recurrent water deficit and to 

the negative characteristics of the soil compared to the Coastal Zone. The same intensities in the 

production of ripe fruits suggest that there are physiological adaptations, associated with water 

storage, that allow the populations of Chapada Diamantina to maintain a reproduction rate 

equivalent to that of the Coastal Zone. 

 

Keywords: Phenology. Chapada Diamantina. Restinga. Mangabeira. GLM 
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RESUMO 

 

Hancornia speciosa Gomes var. speciosa (Apocynaceae) ocorre frequentemente em vegetações 

savânicas do Brasil Central e restingas litorâneas, sempre sobre solos pobre e arenosos. Além de 

serem avidamente procurados pela fauna, seus frutos representarem um importante recurso para 

famílias extrativistas. Este estudo teve como objetivo registrar e comparar a fenodinâmica de H. 

speciosa var. speciosa na Bahia – Brasil. Por 24 meses, 108 indivíduos distribuídos igualmente por 

três subpopulações localizadas na Zona Costeira da Bahia e três subpopulações localizadas na 

Chapada Diamantina, tiveram suas fenofases vegetativas (brotamento; folhas maduras ou copa; 

queda foliar) e reprodutivas (botões florais; floração; frutos imaturos; e frutos maduros) 

monitoradas mensalmente. Calculou-se a frequência e a intensidade da expressão das fenofases. A 

estatística circular com base em dados de frequência das fenofases mostraram ritmo assazonais 

para as fenofases vegetativas e sazonalidade baixa a moderada para fenofases reprodutivas. Apesar 

das fenofases se manifestarem nas mesmas épocas do ano, houve adiantamento de 25 a 45 dias nas 

datas médias da Chapada Diamantina em relação à Zona Costeira. Modelos Lineares Generalizados 

foram elaborados para identificar quais os preditores ambientais mais adequados e qual seu 

desempenho sobre a intensidades das fenofases monitoradas. O fotoperíodo e a temperatura média 

mensal foram as variáveis mais influentes atuando como indutores sobre a intensidade das 

fenofases monitoradas. Não houve diferença significativa na intensidade da produção de flores e 

frutos maduros, porém a diferença na intensidade de folhas maduras sugere hábito foliar 

semidecíduo na Chapada Diamantina e sempre-verde na Zona Costeira. Não houve diferenças 

significativas nas manifestações das fenofases entre as duas regiões, apesar das diferenças entre os 

atributos químicos do solo e entre as taxas de precipitação mensal acumulada. Observou-se 

pequeno adiantamento das datas médias e leve estreitamento dos desvios angulares na Chapada 

Diamantina, provável resposta conservada ao déficit hídrico recorrente e ao solo mais pobre em 

comparação com a Zona Costeira. Mesmo assim, as intensidades iguais na produção de frutos 

maduros sugerem que existam adaptações fisiológicas, associadas ao armazenamento hídrico, que 

permitam às populações da Chapada Diamantina manter uma taxa de reprodução equivalente 

àquelas da Zona Costeira.  

 

Palavras-chave: Fenologia. Chapada Diamantina. Restinga. Mangabeira. Modelos lineares 

generalizados  
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1.1 Introdução 

 

 Hancornia speciosa Gomes var. speciosa (Apocynaceae) é uma árvore encontrada em 

savanas e restingas, amplamente distribuída nos Neotrópicos, do Nordeste ao Centro-Oeste do 

Brasil, Paraguai, Bolívia e Peru (COLLEVATTI et al., 2018). O sabor característico e o alto valor 

nutricional de seus frutos, os tornaram alvo do extrativismo praticado por comunidades tradicionais 

(Oliveira & Aloufa 2021). Apesar de serem bastante perecíveis, os frutos são utilizados na 

preparação de doces, compotas, geleias, sucos e sorvetes, despertando o interesse agroindustrial e 

levando ao surgimento dos primeiros cultivos agronômicos (LÉDO, et al., 2015). Ainda assim, a 

quase totalidade da produção anual é proveniente de arranjos produtivos que envolvem grande 

número de famílias extrativistas, subsidiando sua sobrevivência e promovendo a 

sociobiodiversidade (PEREIRA et al., 2006; PEREIRA et al., 2016; SILVA JÚNIOR et al., 2017; 

SILVA JÚNIOR et al., 2018). Porém, essas comunidades ainda exercem um manejo incipiente e 

não seletivo sobre H. speciosa var. speciosa (GONZÁLEZ-INSUASTI; CABALLERO 2006; 

OLIVEIRA; ALOUFA 2021), com a adoção de poucas técnicas voltadas à proteção da espécie e à 

promoção de melhores resultados produtivos, sem distinguir fenótipos de interesse. 

Até o momento, a maior parte dos estudos envolvendo a espécie é direcionada ao uso do 

recurso vegetal, manejo sustentável e pressões antrópicas, principalmente em escala local 

(ALMEIDA et al., 2016; OLIVEIRA et al., 2017). A informação disponível sobre a fenologia da 

espécie se baseia principalmente no monitoramento de indivíduos pertencentes a bancos de 

germoplasma, onde as condições ambientais das populações nativas não são reproduzidas. Assim, 

a literatura registra que a frutificação está associada ao período chuvoso (de outubro a abril), no 

cerrado, enquanto duas épocas reprodutivas, uma de dezembro a abril (safra de verão) e outra de 

junho a julho (safra de inverno) são encontradas na restinga litorânea do Nordeste do Brasil 

(MOTA; SANTOS, 2008; LIMA; SCARIOT, 2010; PEREIRA et al., 2016; SILVA JÚNIOR et al., 

2018).  

A fenologia é uma ciência integrativa que estuda a temporalidade dos eventos biológicos 

cíclicos com implicações agronômicas e silviculturais (WILLIAMS-LINERA; MEAVE 2002) e 

na manutenção dos serviços ecossistêmicos (MORELLATO et al., 2016). O monitoramento 

fenológico de plantas úteis para populações tradicionais permite identificar as influências das 

mudanças climáticas nos ciclos de crescimento e produção destas espécies, informação 
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fundamental para prever os impactos nos ecossistemas, assim como para preparar estas populações 

para potenciais perturbações em suas práticas culturais (PREVÉY et al, 2020).  

Espécies amplamente distribuídas podem apresentar variações intraespecíficas na fenologia 

e podem ocupar uma grande variedade de ambientes devido à sua alta plasticidade fisiológica e 

funcional (MORAES et al., 2017; COSTA et al., 2021; SANTOS et al., 2021). A ocorrência de 

populações de H. speciosa var. speciosa em vegetação sobre areia no interior e no litoral do Brasil 

apresenta uma excelente oportunidade para investigar variações intraespecíficas nas fenofases 

vegetativas e reprodutivas em resposta às variações ambientais. Procuramos assim examinar as 

respostas fenológicas (sazonalidade e intensidade) das populações de H. speciosa var. speciosa em 

relação às variações ambientais (chuva, comprimento do dia, radiação, umidade do ar, temperatura 

e características físicas e químicas do solo em vegetação sobre areia no interior na Chapada 

Diamantina e Zona Costeira, no Nordeste do Brasil.  

Nas zonas de ocorrência de H. speciosa da Zona Costeira as chuvas são mais intensas, 

dominadas pelos regimes hídricos associados à Mata Atlântica, com concentração maior entre os 

meses de abril e setembro, enquanto na Chapada Diamantina as chuvas são irregulares devido a 

influência do clima semiárido, com maior concentração entre outubro e março e presença de déficit 

hídrico. Além disso, a diferença de altitude entre as duas regiões pode influenciar na temperatura 

média mensal, que na zona costeira apresenta ainda baixa amplitude anual graças à proximidade 

do oceano. Nós prevemos que seja possível identificar as diferenças fenológicas entre a Chapada 

Diamantina, onde a estação seca imprime déficit hídrico na região e a Zona Costeira. Esperamos 

poder confirmar estatisticamente as informações trazidas pela literatura sobre fenodinâmicas 

distintas entre os dois ambientes. 

 

1.2 Material e Métodos 

1.2.1 Espécie alvo e áreas de estudo 

 Hancornia speciosa var. speciosa, conhecida como mangabeira, é uma árvore de porte 

médio, com 4 a 7m de altura, podendo chegar até 15m, crescimento lento, copa ampla, tronco, 

tortuoso ou reto, com 20-30 cm de diâmetro, toda a planta exsuda látex de cor branca ou róseo-

pálida; flor branca e posteriormente rósea ou amarela, tubulosa e perfumada; fruto baga elipsoidal 

ou arredondado de 2,5 a 6,0 cm, exocarpo amarelo, com manchas ou estrias avermelhadas, polpa 

de sabor bastante suave, doce, carnoso-viscosa, ácida, com 2-30 sementes (MONACHINO 1945; 
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COSTA e SILVA, 2013; PEREIRA et al., 2016; COLLEVATTI et al., 2018 e FLORES et al., 

2018).  

 Neste estudo, foram monitoradas seis subpopulações (réplicas) de H. speciosa var. speciosa 

(Figura 1), sendo três localizadas no Zona Costeira no norte do estado da Bahia e três localizadas 

na borda oriental da Chapada Diamantina, centro da Bahia. Na Zona Costeira: a população N° 1 

está localizada na Área de Proteção Ambiental Lagoas e Dunas do Abaeté (-38.34657, -12.92402, 

graus decimais) e as subpopulações N° 2 (-37.94478, -12.43544, graus decimais) e N° 3                         

(-37.96385, -12.43802, graus decimais) estão localizadas na Área de Proteção Ambiental do Litoral 

Norte. Estas três subpopulações encontram-se distribuídas ao longo do gradiente vegetacional entre 

restingas litorâneas e floresta ombrófila densa, seguindo o adensamento da vegetação no sentido 

mar-continente, sendo que a subpopulação N° 1, está caracterizada pela presença de dunas de areia 

branca, semimóveis e fixas, entremeadas por várias lagoas perenes e temporárias, com pequenas 

moitas de vegetação herbáceo-arbustiva. As subpopulações N° 2 e N° 3 encontram-se na transição 

para restinga arbustivo-arbórea, com maior densidade de plantas, grau de amadurecimento do solo 

e formação de serrapilheira, circundada por floresta ombrófila densa (COSTA et al., 2006; VIANA 

et al., 2006; MENEZES, 2007; FERNANDES, 2015; MENEZES, 2015; SANTOS, 2017). As 

subpopulações da região litorânea estão sob classificação climática As’ (Köppen modificada) 

(ALVARES et al., 2014), sem déficit hídrico ao longo do ano conforme mostra o climograma desta 

região (Figura 2).  

 No interior, as subpopulações de H. speciosa var. speciosa foram monitoradas em 

vegetação sobre areia na Chapada Diamantina. A Chapada Diamantina (parte da Cadeia do 

Espinhaço, no nordeste do Brasil) apresenta alta diversidade florística associada a vários tipos de 

vegetação, incluindo a vegetação sobre areia denominada capitinga (FUNCH et al., 2009). A 

capitinga ocupa áreas pequenas (até cerca de 50 hectares), sobre solos arenosos, profundos e 

extremamente bem drenados, circundadas por matriz de floresta sempre-verde, sobre latossolos 

(FUNCH et al., 2009). A vegetação nestas áreas apresenta fisionomia similar à vegetação arbustiva 

das restingas costeiras, com relevo plano e solos arenosos e profundos (FUNCH et al., 2009, 

FUNCH et al., 2021). Na Chapada Diamantina, as três subpopulações (Figura 1) estão localizadas 

no município de Lençóis: a população nº4 encontra-se no Complexo Arqueológico da Serra das 

Paridas (-41.25185, -12.35061 graus decimais); as subpopulações nº 5 (-41.35203, -12.46288 graus 

decimais) e nº 6 (-41.36428, -12.54411 graus decimais) estão localizadas na Área de Proteção 
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Ambiental Marimbus Iraquara. A região da Chapada Diamantina está sob classificação climática 

Aw (Köppen modificada) (Alvares et al., 2014), com uma estação chuvosa concentrada entre 

dezembro e abril e uma estação seca entre julho e outubro, com déficit hídrico (Figura 2). 
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Figura 1: Mapa de localização das subpopulações de Hancornia speciosa Gomes var. speciosa monitoradas na Chapada 

Diamantina e no litoral da Bahia, Nordeste do Brasil. 
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Figura 2: Climogramas baseados na Normal Climatológica 1991-2020 para a Zona Costeira (a) e Chapada Diamantina, Nordeste 

do Brasil (b). (Fonte: INMET, bases Lençóis e Salvador). Área pontilhada: déficit hídrico. Área hachurada: disponibilidade 

hídrica no solo. Área sólida: excedente hídrico. 
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1.2.2 Coleta de dados fenológicos 

 Em cada uma das seis subpopulações (Figura 1) foram escolhidos aleatoriamente 18 

indivíduos reprodutivos de H. speciosa var. speciosa, distantes cerca de 10 metros uns dos outros, 

totalizando 54 indivíduos no Zona Costeira e 54 na Chapada Diamantina. As subpopulações foram 

acompanhadas entre setembro de 2019 e agosto de 2021 (24 meses) e as fenofases vegetativas 

(brotamento; copa e queda foliar) e reprodutivas (botão floral; flor; fruto imaturo e fruto maduro) 

foram registradas para cada indivíduo. O brotamento foi observado em folhas novas, pequenas, 

com coloração avermelhada; folhas maduras considerou aquelas folhas que já perderam a coloração 

avermelhada juvenil; e a queda foliar considerou as folhas com coloração cinza ou castanho escuro 

(Figura 3). 

 

 

Figura 3: Aspectos da fenologia vegetativa de Hancornia speciosa Gomes var. speciosa. a: Indivíduo típico monitorado. b: 

Brotamento. c: Folhas maduras. d: Queda foliar. 
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 As fenofases reprodutivas foram definidas: botão floral considerou desde os primórdios de 

botões até antes da abertura da flor; flor considerou flores desde abertas até secas; fruto imaturo foi 

considerado a partir do momento em que se inicia o processo de desenvolvimento até quando não 

apresentam coloração amarelada e brilhante; fruto maduro, por se tratar de um fruto climatérico, 

foi considerado com coloração amarelada e epiderme lisa-brilhante ainda presos à planta e também 

os frutos caídos, porém ainda não decompostos (Figura 4). 

 

 

Figura 4: Aspectos da fenologia reprodutiva de Hancornia speciosa Gomes var. speciosa.  a: Botões florais. b: Flores. c: Frutos 

imaturos. d: Frutos maduros. 

 

 Para a estimativa da intensidade das fenofases foi adotada a escala proposta por Fournier 

(1974), composta por cinco categorias: 0 = ausência da fenofase; 1 = 1% – 25%; 2 = 26% – 50%; 

3 = 51% – 75%; e 4 = 76% – 100%. A intensidade de cada fase, expressa em porcentagem com 



47 

base nas cinco categorias (SAN MARTIN-GAJARDO; MORELLATO, 2003), foi convertida em 

gráficos lineares.  

 

1.2.3 Obtenção de dados ambientais 

 Três amostras de solo compostas por 5 amostras simples (0 – 20 cm) foram coletadas em 

cada subpopulação, totalizando 9 amostras compostas para cada região, Zona Costeira e Chapada 

Diamantina. As amostras foram submetidas a análises químicas e granulométricas nos Laboratórios 

de Física e Química do Solo da Embrapa Mandioca e Fruticultura, em Cruz das Almas – BA, 

segundo Donagema et al. (2011). 

 Dados de precipitação acumulada mensal, umidade relativa do ar média mensal, 

temperatura média mensal e radiação média mensal foram obtidos no portal do Instituto Nacional 

de Meteorologia a partir das estações A401 (Salvador) para a região litorânea e A425 (Lençóis) 

para a região da Chapada Diamantina (Figura 4). Para o comprimento do dia, foi acessado o site 

Photoperiod Calculator (http://www.internetsv.info/PhotoPeriodC.html) (Figura 5).  

 

http://www.internetsv.info/PhotoPeriodC.html
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Figura 5: Médias mensais registradas para as variáveis ambientais na Chapada Diamantina e Zona Costeira, Bahia, Nordeste do 

Brasil (Fonte: INMET; site Photoperiod Calculator). 

  

1.2.4 Análise dos dados 

 Os dados das variáveis ambientais (precipitação, comprimento do dia, radiação, umidade 

do ar, temperatura e atributos físico-químicos do solo) foram submetidos a testes de hipóteses (teste 

t de médias para dados com distribuição normal e teste Mann-Whitney de medianas para dados 

sem distribuição normal) para identificar semelhanças nestas variáveis entre a Zona Costeira e a 

Chapada Diamantina. A normalidade dos dados fenológicos foi testada com base em Shapiro & 

Wilk (ZAR 2010).  

 Para a compreensão dos atributos que melhor respondem pelas diferenças entre os solos de 

cada região, foi elaborada uma análise de componentes principais (PCA) incluindo todas as 



49 

variáveis fornecidas pelas análises físicas e químicas das amostras de solo coletadas. Os atributos 

foram gradualmente removidos buscando manter somente os atributos que agrupassem os 

principais elementos para evitar multicolinearidade. Buscou-se obter os dois primeiros 

componentes principais que respondessem pela maior variância do conjunto de dados, resumindo 

as diferenças entre os solos das duas regiões. 

 Para identificar semelhança ou diferença nas intensidades das fenofases entre a Zona 

Costeira e Chapada Diamantina, foram efetuados testes de hipóteses, t de Student em caso de 

distribuição normal dos dados ou teste Mann-Whitney em caso de ausência de normalidade.  

 A sazonalidade e sincronia das fenofases vegetativas e reprodutivas de H. speciosa var. 

speciosa durante o período de janeiro de 2020 a dezembro de 2020 na Zona Costeira e na Chapada 

Diamantina foi verificada através de estatística circular (MORELLATO et al., 2010). Foram 

adotados os seguintes procedimentos: a) calculou-se a frequência de ocorrência do evento 

fenológico da espécie para cada mês; b) os meses foram convertidos em ângulos, onde 15º = janeiro 

e os meses sucessivos foram calculados no intervalo de 30º; c) foram calculados o ângulo médio, 

concentração, grupo médio, desvio padrão angular e comprimento do vetor r; e d) o teste de 

Rayleigh (z e p), que é utilizado para testar a distribuição uniforme de dados circulares. Foram 

consideradas sazonais as fenofases que tiveram comprimento vetorial (r) maior ou igual a 0,5 (r ≥ 

0,5) e foram significativas pelo teste de Rayleigh (p < 0,05) (ZAR, 2010). As fenofases com ângulo 

médio significativo (p < 0,05) foram convertidas para uma data média, ou seja, a data mais provável 

em que a espécie seria encontrada em cada fenofase durante o ano. Fenogramas circulares foram 

elaborados para ilustrar a sazonalidade das fenofases ao longo do ano. Comparamos o 

comportamento das fenofases entre cada região, Zona Costeira e Chapada Diamantina, por meio 

do teste mardia-watson-wheeler de homogeneidade de médias (ZAR, 2010) cuja hipótese nula 

afirma que os dados provêm de uma mesma população (BATSCHELET, 1972). As análises 

estatísticas circulares foram executadas no software R, pacote circular (R CORE TEAM. 2020), 

com exceção do teste mardia-watson-wheeler e dos histogramas circulares, executados no software 

Oriana 4.0 (MORELLATO et al., 2010). A frequência e duração das fenofases reprodutivas foram 

classificadas segundo Gentry (1974) e Newstrom et al. (1994). 

 Modelos Lineares Generalizados (GLM) foram elaborados com o intuito de identificar de 

que maneira as variáveis ambientais influenciam o desempenho das fenofases. Elegeu-se para cada 

fenofase o modelo mais adequado, considerando o Critério de Informação de Akaike (AIC), a 
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significância dos valores p do modelo mínimo, o desempenho dos estimadores e a significância do 

teste F. 

 

1.3 Resultados 

 

1.3.1 Variáveis ambientais 

 Os atributos físicos do solo enfatizaram os altos teores de areia em ambas as regiões 

monitoradas (acima de 800 gramas de areia por quilo de solo), enquanto os atributos químicos 

revelaram de maneira geral solos muito pobres, com baixa concentração de bases trocáveis e 

matéria orgânica, além de altos teores de elementos potencialmente tóxicos (H+ e Al3+) para a 

Chapada Diamantina (Tabela 1). Os atributos físicos e químicos observados acarretaram baixos 

valores para a soma de bases, Capacidade de Troca de Cátions (CTC) e para a Saturação por Bases 

(V%). Não houve diferenças significativas entre os teores de areia e silte e para os teores de potássio 

e matéria orgânica entre as regiões (Tabela 1). As principais diferenças significativas foram 

verificadas para o maior teor de argila e saturação por bases (V%) na Zona Costeira e para a maior 

saturação por alumínio (m%) na Chapada Diamantina (Tabela 1).  
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Tabela 1:  Resultados dos testes de hipóteses para os atributos do solo das regiões monitoradas em restinga, na Zona Costeira, norte 

do estado da Bahia, e em capitinga, na Chapada Diamantina, centro do estado da Bahia, Brasil. 

Atributo Teste p Zona Costeira Chapada Diamantina 

Teor de Areia (g/kg) t test 0.56 889 905.9 

Teor de Silte (g/kg) t test 0.64 61.5 70.67 

Teor de Argila (g/kg) Mann-Whitney 0.03* 61 10 

Acidez (pH) t test <0.01* 5.4 4.58 

Teor de P (mg/dm³) Mann-Whitney <0.01* 1 2 

Teor de K (cmol/dm³) Mann-Whitney 0.17 0.03 0.02 

Teor de Ca (cmol/dm³) t test <0.01* 0.43 0.15 

Teor de Mg (cmol/dm³) t test <0.01* 0.24 0.09 

Teor de Ca+Mg (cmol/dm³) t test <0.01* 0.67 0.24 

Teor de Na (cmol/dm³) Mann-Whitney <0.01* 0.04 0.01 

Teor de Al (cmol/dm³) t test <0.01* 0.17 0.82 

Acidez potencial (cmol/dm³) t test <0.01* 1.99 3.6 

Soma de bases (cmol/dm³) t test <0.01* 0.73 0.27 

CTC (cmol/dm³) t test 0.03* 2.72 3.88 

Saturação por bases (V%) Mann-Whitney <0.01* 28 7 

Saturação por Al3+ (m%) t test <0.01* 19.15 76.2 

Teor de MO (g/kg) t test 0.14 13.1 17.1 

Métodos: Mehlich - 1: P, K, Na. KCl 1M: Ca, Mg, e Al trocáveis. Ca(CH3CO2)2.H2O 0,5M: Acidez potencial (H+Al). 

Colorimétrico: Matéria orgânica (MO). *: Dados apresentam diferença significativa. 

 

 A Análise de Componentes Principais dos atributos do solo (Figura 6) mostraram que pH, 

soma de bases (SB) e saturação por bases (V%) representaram melhor os solos da Zona Costeira 

enquanto os atributos saturação por alumínio (m%), acidez potencial (H+Al) e capacidade de troca 

de cátions (CTC) representaram os solos da Chapada Diamantina. A consideração destes atributos 

(pH, SB, CTC, m%, V% e acidez potencial) nos dois primeiros componentes principais da PCA 

foi responsável pela explicação de 95% da variação dos dados, com aparente equilíbrio entre eles 

(Tabela 2 e 3). 
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Figura 6: Resultados da Análise de Componentes Principais para os solos das duas regiões avaliadas. Quadrados: subpopulações 

da Zona Costeira. Pontos: Subpopulações da Chapada Diamantina 

 

Tabela 2: Eigenvalues e percentual de variação explicada pelos componentes principais 

PC Eigenvalue % variance 

1 4.67319 77.763 

2 1.07321 17.859 

3 0.209638 3.4884 

4 0.0450517 0.74967 

5 0.00844499 0.14053 

6 1.47E-31 2.45E-30 

 

Tabela 3: Participação dos atributos nos dois primeiros componentes principais 

Atributos PC 1 PC 2 

pH -0.41409 -0.1615 

H+Al 0.43848 0.28396 

SB -0.31004 0.71104 

CTCt 0.38269 0.52982 

V% -0.45158 0.078244 

m% 0.43561 -0.31762 
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 Os testes de hipóteses mostraram que houve diferenças significativas para a precipitação 

média mensal e umidade relativa do ar média mensal entre as duas regiões (Tabela 2). A diferença 

entre as medianas da precipitação mensal acumulada foi atributo mais discrepante, com os valores 

para a Chapada Diamantina somando apenas 51.8% dos valores para a Zona Costeira. Na Chapada 

Diamantina, os meses mais chuvosos foram janeiro, abril e novembro de 2020, com até 330 

milímetros, enquanto no Zona Costeira foram abril e maio de 2020, alcançando 630 milímetros. A 

umidade relativa do ar na Chapada Diamantina ficou abaixo de 60% em outubro, novembro e 

dezembro de 2019. Já na Zona Costeira nunca esteve abaixo de 78%. As demais variáveis pouco 

variaram (Tabela 2). 

 

Tabela 4: Resultados dos testes de hipóteses para as variáveis ambientais das regiões monitoradas em restinga, na Zona Costeira, 

norte do estado da Bahia, e em capitinga, na Chapada Diamantina, centro do estado da Bahia, Brasil. 

Variáveis ambientais Teste p Zona Costeira Chapada Diamantina 

Radiação Global (Kj/m²) Mann-Whitney 0.79 1423.3 1438 

Precipitação acumulada mensal (mm) Mann-Whitney 0.01* 136.4 70.65 

Temperatura média mensal (°C) Mann-Whitney 0.14 25.98 25.52 

Umidade relativa do ar (%) Mann-Whitney 0.038* 78.51 73.58 

Fotoperíodo (h) Mann-Whitney 1 12.08 12.08 

*: Dados coletados apresentam diferença significativa 

 

1.3.2 Fenologia vegetativa 

  

 Hancornia speciosa var. speciosa apresentou fenologia vegetativa assazonal, com ritmos 

semelhantes nas duas regiões, Zona Costeira e Chapada Diamantina (Figura 7; Tabela 3). O 

brotamento exibiu datas médias em 29 de dezembro e 18 de novembro na Zona Costeira e Chapada 

Diamantina, respectivamente, um intervalo de 41 dias; o desvio angular mostra que este período 

de maior intensidade é cerca de sete dias mais curto na Chapada Diamantina, mesmo assim é amplo 

de 105 a 107 dias, ocorrendo simultaneamente nas duas regiões. Houve sincronia dos picos de 

folhas maduras nas duas regiões, com as datas médias em um intervalo de 26 dias; o desvio angular 

foi de 140 a 179 dias para Chapada Diamantina e Zona Costeira, respectivamente (Tabela 3). A 

queda foliar apresentou distribuição mais concentrada, com maiores comprimentos do vetor r e 

menores valores para ao desvio angular, com datas médias em 10 de julho e 15 de junho na Zona 

Costeira e Chapada Diamantina, respectivamente, com adiantamento de 25 dias entre a data média 



54 

da Chapada Diamantina em relação à Zona Costeira, mas ainda assim com sincronia da queda foliar 

entre as duas regiões (Tabela 3).  

 

Tabela 5: Análise circular para a fenologia vegetativa de Hancornia speciosa var. speciosa na Zona Costeira e Chapada 

Diamantina, Bahia, Brasil, entre janeiro de 2020 e dezembro de 2020. 

População Zona Costeira Chapada Diamantina 

Fenofase Brotamento 

N° Observações 516 408 

Ângulo médio 359.3° 318.56° 

Data média  29/dez 18/nov 

Desvio Padrão Angular 103.61° 100.45° 

r 0.195 0.215 

p  <0.01 <0.01 

W(P)* 5.719 (0.057) 

Fenofase Folhas maduras 

N° Observações 642 609 

Ângulo médio 80.1° 55.6° 

Data média  22/mar 25/fev 

Desvio Padrão Angular 176.2° 138.4° 

r 0.009 0.054 

p 0.95 0.17 

W(P)* 0.585 (0.746) 

Fenofase Queda foliar 

N° Observações 416 423 

Ângulo médio 189.03° 164.7° 

Data média  10/jul 15/jun 

Desvio Padrão Angular 83.13° 83.6° 

r 0.35 0.344 

p <0.01 <0.01 

W(P)* 0.043 (0.979) 

*A homogeneidade das médias e sobreposição dos picos de atividade ocorrem quando o valor de W é inferior ao valor de p. 

 

 Houve certa variação na intensidade das fenofases vegetativas entre as duas regiões (Figura 

7). Na Zona Costeira, as maiores intensidades de brotamento alcançaram 64.35% em fevereiro e 

77.31% em outubro de 2020, enquanto na Chapada Diamantina maiores valores foram 49.07% em 

outubro de 2019 e 62.96% em outubro de 2020, evidenciando intensidades superiores na Zona 

Costeira. A fenofase de folhas maduras na Zona Costeira foi mais longa, com 8 a 9 meses em que 

a intensidade esteve acima de 80% e queda suave entre junho e setembro; enquanto na Chapada 
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Diamantina, este período foi de apenas 4 meses, com queda constante na intensidade de folhas 

maduras a partir de fevereiro de 2020 a dezembro de 2020. A intensidade de folhas maduras na 

Zona Costeira ficou sempre acima de 55%, enquanto na Chapada Diamantina este valor chegou a 

20% (Figura 7). A queda foliar durante a estação seca na Chapada Diamantina foi superior à da 

Zona Costeira, com indivíduos chegando a ficar com predominância de folhas senescentes ou sem 

folhas na copa, o que não ocorreu no Zona Costeira. Ao contrário das outras fenofases vegetativas 

que tiveram maior intensidade no Zona Costeira, a intensidade da queda foliar se mostrou 

estatisticamente superior na Chapada Diamantina. Hancornia speciosa var. speciosa exibiu 

comportamento semidecíduo na Chapada Diamantina, enquanto na Zona Costeira o 

comportamento das fenofases vegetativas indicou maior prevalência de folhas maduras por quase 

o ano todo indicando o hábito sempre-verde, já que a queda foliar não provocou redução 

considerável na cobertura da copa. 

  

 

Figura 7: Intensidade da fenologia vegetativa de Hancornia speciosa var. speciosa na Zona Costeira (a) e Chapada Diamantina (b), 

Bahia, Brasil, entre setembro de 2019 e agosto de 2021. 
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1.3.3 Fenologia reprodutiva 

  

 A fenologia reprodutiva foi levemente sazonal, porém sem sincronia entre os picos de 

atividade de cada fenofase entre as regiões da Zona Costeira e Chapada Diamantina, sempre com 

maior sazonalidade na Chapada Diamantina (Figura 8; Tabela 4). As análises mostraram que a 

assincronia de datas-médias decorre do amplo período de expressão das fenofases, que por sua vez 

coincide ao longo do tempo. Assim, é possível notar o mesmo padrão de expressão nas duas 

regiões, durante o mesmo período do ano.  

 A emissão de botões florais mostrou sazonalidade moderada ao redor das datas médias para 

as duas regiões; na Zona Costeira (r = 0.35) a data média foi em 23 de dezembro enquanto para a 

Chapada Diamantina (r = 0.47) a data média foi em 08 de novembro; os desvios angulares mostram 

que há um adiantamento de 45 dias na Chapada Diamantina em relação a Zona Costeira (Tabela 

4). As flores mostram maior agregação dos valores ao redor da data média em ambas as regiões 

(Zona Costeira: data média: 28 de dezembro; r = 0.4, Chapada Diamantina: data média: 24 de 

novembro; r = 0.56) e estreitamento dos desvios padrões angulares para 78.02° (79 dias) e 62° (63 

dias) para a Zona Costeira e Chapada Diamantina, respectivamente (Tabela 4); com adiantamento 

de 34 dias na Chapada Diamantina. A fenofase frutos imaturos foi assazonal, cuja distribuição 

ocorre entre 129 e 119 dias para a Zona Costeira e Chapada Diamantina, respectivamente, cujas 

datas médias mostram adiantamento de 28 dias para a fenofase na Chapada Diamantina.  Frutos 

maduros foi a fenofase que apresentou maior agregação e sazonalidade, com adiantamento de 25 

dias da fenofase na Chapada Diamantina em relação à Zona Costeira (Tabela 4).  
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Tabela 6: Análise estatística circular para as fenofases reprodutivas em Hancornia speciosa var. speciosa na Zona Costeira da Bahia 

e Chapada Diamantina, entre janeiro de 2020 e dezembro de 2020. 

População Zona Costeira Chapada Diamantina 

Fenofase Botões florais 

N° Observações 374 215 

Ângulo médio 353.6° 308.7° 

Data média  23/dez 08/nov 

Desvio Padrão Angular 83.1° 70.5° 

r 0.35 0.47 

p  <0.01 <0.01 

W(P) 11.153(0.004) 

Fenofase Floração 

N° Observações 284 179 

Ângulo médio 358.2° 324.1° 

Data média  28/dez 24/nov 

Desvio Padrão Angular 78.02° 62° 

r 0.4 0.56 

p <0.01 <0.01 

W(P) 12.441(0.002) 

Fenofase Frutos imaturos 

N° Observações 550 517 

Ângulo médio 333.05° 305.7° 

Data média  03/dez 05/nov 

Desvio Padrão Angular 127.8° 118.1° 

r 0.083 0.119 

p <0.05 <0.01 

W(P) 2.081(0.353) 

Fenofase Frutos maduros 

N° Observações 281 249 

Ângulo médio 62.9° 37.1° 

Data média  03/mar 07/fev 

Desvio Padrão Angular 65° 52° 

r 0.52 0.66 

p <0.01 <0.01 

W(P) 3.505(0.173) 

*A homogeneidade das médias e sobreposição dos picos de atividade ocorrem quando o valor de W é inferior ao valor de p. 
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Figura 8: Histogramas circulares para fenofases reprodutivas de Hancornia speciosa var. speciosa na Zona Costeira da Bahia e 

Chapada Diamantina, centro da Bahia, Brasil, entre janeiro e dezembro de 2020. 
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 A fenologia reprodutiva de H. speciosa var. speciosa mostrou ritmos similares nas duas 

regiões monitoradas (Figura 9). Foi possível notar que as fenofases botões florais e flores 

apresentam um pico de produção entre setembro e janeiro que pode se prolongar em um pulso 

menos intenso até junho. Em consequência a fenofase de frutos imaturos ocorre ao longo do ano. 

A maior disponibilidade de frutos maduros ocorre entre dezembro e abril. Todas as fenofases 

reprodutivas exibiram intensidades semelhantes nas duas regiões.  

 

Figura 9: Intensidade da expressão das fenofases botões florais, floração, frutos imaturos e frutos maduros. a: Zona Costeira. b: 

Chapada Diamantina. 

  

1.3.4 Relações com as variáveis ambientais 

 

 Os modelos lineares generalizados (GLM) (Tabela 5) esclareceram a forte influência do 

fotoperíodo e da temperatura sobre a fenodinâmica de H. speciosa tanto na Zona Costeira como na 

Chapada Diamantina. Os modelos mostraram que todas as fenofases demonstram incremento nas 

intensidades quando há incremento no comprimento do dia, na temperatura ou na interação entre 
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ambos, com exceção da fenofase queda foliar, cuja intensidade aumenta com o decréscimo da 

interação entre temperatura e fotoperíodo.  

 

Tabela 7: Modelos Lineares Generalizados para a intensidade das fenofases de Hancornia speciosa sob variáveis ambientais 

Fenofase Região Preditor β t F 

Brotamento 
Zona Costeira Fotoperíodo 8.14 <0.001 <0.001 

Chapada Diamantina Fotoperíodo 4.198 <0.005 <0.005 

Copa 
Zona Costeira Temperatura 6.129 <0.005 <0.005 

Chapada Diamantina Temperatura 6.524 <0.001 <0.001 

Queda foliar 

Zona Costeira 
Fotoperíodo + 

Temperatura 

- 2.321 

- 4.867 

<0.05 

<0.005 

<0.001 

<0.05 

Chapada Diamantina 
Fotoperíodo + 

Temperatura 

- 4.984 

- 2.305 

<0.05 

<0.001 

<0.001  

<0.001 

Botões Florais 
Zona Costeira Fotoperíodo 8.067 <0.001 <0.001 

Chapada Diamantina Fotoperíodo 5.383 <0.005 <0.01 

Floração 
Zona Costeira Fotoperíodo 8.239 <0.001 <0.001 

Chapada Diamantina Fotoperíodo 5.677 <0.005 <0.005 

Frutos Imaturos 
Zona Costeira Fotoperíodo 5.4125 <0.001 <0.001 

Chapada Diamantina Fotoperíodo 5.272 <0.001 <0.001 

Frutos maduros 
Zona Costeira Temperatura 7.885 <0.001 <0.001 

Chapada Diamantina Temperatura 4.183 <0.01 <0.01 

 

 Não foram identificados modelos adequados que considerassem outras variáveis 

ambientais, mostrando que a espécie tem seu desempenho estritamente condicionados pelas 

variações no comprimento do dia e na temperatura média mensal. Os modelos mínimos obtidos 

consideraram as mesmas variáveis preditoras para cada fenofase nas duas regiões, sugerindo uma 

resposta padronizada aos estímulos ambientais. Mesmo assim, os valores de β para as fenofases 

reprodutivas foram sempre superiores na Zona Costeira, sugerindo maior poder de resposta aos 

estímulos ambientais nesta região e possivelmente maior disponibilidade de recursos. A maior 

disponibilidade hídrica na Zona Costeira associada às melhores condições nutricionais dos solos 

nesta região pode responder por esta variação na resposta aos estímulos ambientais. 
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1.4 Discussão 

 

Nossa hipótese inicial foi parcialmente confirmada, com os resultados das análises 

mostrando maior sazonalidade fenológica no interior, na Chapada Diamantina, onde a estação seca 

imprime déficit hídrico. Nesta região houve maior intensidade na queda foliar imprimindo um 

hábito semidecíduo na população de H. speciosa var. speciosa, enquanto na Zona Costeira, onde 

não há déficit hídrico durante o ano, os ritmos foliares se mantiveram assazonais, com hábito foliar 

sempre-verde. Nossos resultados mostraram também que a espécie apresenta atividades 

reprodutivas sazonais concentradas principalmente durante as épocas do ano de maior 

comprimento do dia e de maior temperatura média mensal. Os resultados mostraram concordância 

com os dados apresentados por Machado et al. (2020) em indivíduos cultivados no Banco de 

Germoplasma de Mangaba da Embrapa Tabuleiros Costeiros e também por Almeida et al. (2018) 

e Pilon et al. (2015) no Cerrado. 

Entretanto não houve diferença na intensidade das fenofases reprodutivas, com produção 

de frutos semelhante nas duas regiões, confirmando o estudo de Campos et al. (2018), que 

tampouco encontraram diferenças entre as intensidade das fenofases reprodutivas em populações 

de H. speciosa distribuídas por fitofisionomias diferentes no estado do Ceará, o que mostra que H. 

speciosa tende a exibir as fenofases nos mesmos períodos do ano ao longo de sua extensa zona de 

ocorrência natural, com o início das atividades fenológicas (brotamento, botões florais, flores e 

frutos imaturos) durante o final do período seco (meses de agosto e setembro), o amadurecimento 

de frutos no período de máxima temperatura média mensal e a queda foliar ocorrendo nos meses 

mais frios e de menor comprimento do dia. 

As diferenças entre as fenofases reprodutivas de populações de Cerrado e do litoral do 

nordeste, sustentadas por Mota e Santos (2008), Lima e Scariot (2010), Pereira et al. (2016) e Silva 

Júnior et al. (2018), devem ser vistas com cautela, pois somente foram verificadas em uma análise 

mais profunda pela ausência de coincidência das datas médias das fenofases, ocorrendo de maneira 

adiantada na Chapada Diamantina em relação à Zona Costeira. Porém, a moderada sazonalidade 

com amplos desvios padrão angulares aponta para a sobreposição das fenofases e as intensidades 

estatisticamente iguais das fenofases floração, frutos imaturos e frutos maduros sugerem que as 

diferenças reprodutivas nas duas regiões não se sustentem. Estudos sobre variações no 

comportamento fenológico entre populações e seus habitats podem ajudar a explicar a variabilidade 
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fenológica como um fator de sobrevivência em diferentes ambientes e o papel dos fatores abióticos 

sobre a fenologia (SANTOS et al., 2020; COSTA et al., 2021).  

As intensidades registradas sugerem que as condições ambientais da Zona Costeira possam 

ser mais favoráveis ao desenvolvimento de H. speciosa do que as verificadas da Chapada 

Diamantina. Isto pode ser afirmado pelo maior número de registros das fenofases e desvios padrão 

angulares mais amplos. A única exceção é observada pela fenofase queda foliar, que apresenta 

maior amplitude e intensidade na Chapada Diamantina, o que reforça esta observação. Estas 

diferenças quantitativas podem ser parcialmente explicadas pelas diferenças nos atributos do solo, 

particularmente os valores de saturação por bases (V%) e de saturação por alumínio (m%) entre os 

solos das duas regiões. Resultados que associam melhores condições de solo a fenodinâmicas mais 

produtivas também foram obtidos por Cardoso et al., (2012) ao se comparar o comportamento das 

fenofases sobre solos quimicamente distintos, evidenciando a importância da influência da 

fertilidade do solo na regulação da fenologia de plantas (AREND et al., 2015). 

 Estudos realizados em ambientes tropicais têm atenção concentrada na influência da 

precipitação sobre a fenologia de plantas, porém fotoperíodo, temperatura e radiação solar, apesar 

de negligenciados, estão entre os principais desencadeadores fenológicos (MENDOZA et al., 

2017). Cortés-Flores et al. (2013), Borchert et al. (2014), Garcia et al. (2017) e Ávila et al (2022) 

enfatizaram a importância da temperatura, fotoperíodo e radiação global como elementos 

condutores da fenologia, principalmente em situações em que não há restrições hídricas para as 

plantas. Costa e Silva (2013) e Almeida et al. (2018) verificaram a existência de correlação 

significativa entre as variáveis abióticas (precipitação e umidade relativa) e a fenodinâmica de 

mangaba, possivelmente devido ao fato de que no Brasil Central a ocorrência de chuvas coincida 

com a primavera e verão. Porém, nossos modelos identificaram a influência do fotoperíodo e da 

temperatura sobre a expressão das fenofases, sem interferência significativa da precipitação ou 

umidade do ar. Isto sugere que para H. speciosa, as fenofases podem se manifestar nos mesmos 

períodos do ano, independentemente do desempenho do regime pluviométrico local. 

 Quanto às caraterísticas dos solos, nossos resultados permitiram a compreensão de que 

apesar dos baixos valores em termos de nutrientes, há diferenças importantes quando se observa 

que a maior concentração de alumínio nos solos da Chapada Diamantina provoca um alta saturação 

por este elemento em níveis de toxidez, o que leva à carência de outros elementos nutricionais, 

causando o baixo valor de saturação por bases e mais alta acidez do solo nesta região. Estes fatores 
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representam situações menos favoráveis para o desenvolvimento da espécie na Chapada 

Diamantina, podendo resultar em menores intensidades ou menor duração de determinadas 

fenofases mais dependentes de nutrientes. Além da baixa fertilidade, os solos nas duas regiões 

monitoradas apresentam baixa capacidade de retenção de água, fatores determinantes para a 

estruturação das fitofisionomias estudadas (MELO JÚNIOR; BOEGER, 2015; FUNCH et al., 

2021). Portanto, H. speciosa necessita de estratégias especiais para otimizar o uso da água e 

desempenhar as funções fisiológicas associadas à fenologia, pois as características físicas do solo 

em suas zonas de ocorrência no estado da Bahia não garantem a presença de umidade ao longo de 

todo o ano, com períodos mais ou menos longos de escassez.  

 Borchert (1994) afirma que a fenologia e distribuição de plantas em ambientes sazonais 

secos está intimamente relacionada com a capacidade de armazenamento de água na madeira, que 

por sua vez apresenta correlação negativa com sua densidade relativa (BUCCI et al., 2004; 

COLGAN et al., 2014), o que permite que espécies com madeira menos densa iniciem o brotamento 

e floração ainda durante a estação seca. Vale et al. (2002), Jati et al. (2014), Silva et al. (2015) 

mostraram que espécies típicas de ambientes neotropicais savânicos apresentam valores para a 

densidades da madeira considerados baixos a médios (CORADIN et al., 2010), porém a literatura 

a respeito da densidade da madeira de H. speciosa ainda é escassa. Silva et al. (2018) encontrou 

valores de entre 0.37g/cm³ e 0.47g/cm³ para a densidade da madeira de H. speciosa e Lorenzi 

(2008) afirma que a espécie possui madeira leve e esponjosa, enquanto Silva et al. (2017) indicaram 

o uso da madeira de H. speciosa para a produção de papel, reforçando os baixos valores para a 

densidade já que madeiras mais indicadas para a produção de papel apresentam densidade entre 

0,40 e 0,65 g/cm³ (RESQUIN et al., 2006; DIAS; SIMONELLI 2013). 

 Para que espécies de ambientes savânicos exibam homeostase mesmo sob déficit hídrico e 

potencial hídrico semelhante durante estações úmidas e secas (BUCCI et al., 2005) são necessários 

mecanismos compensatórios para melhorar o fornecimento de água às folhas, sendo que o 

armazenamento hídrico no caule desempenha um papel dominante na regulação do uso da água e 

na limitação de situações de desequilíbrio hídrico (SCHOLZ et al., 2007). Estas relações funcionais 

compartilhadas por espécies de savana, baseadas na densidade da madeira, podem haver sido 

sujeitas a pressões seletivas similares, resultando em convergência funcional na arquitetura 

hidráulica e no uso da água característico por estas espécies (BUCCI et al., 2004).  
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 O adiantamento na expressão das fenofases observado na Chapada Diamantina já foi 

relatado em plantas cultivadas em associação a situações de déficit hídrico, como resultado da 

aceleração de processos fisiológicos e da biossíntese de compostos metabólicos (MEIRELES et 

al., 2009; CHAVES et al., 2010; CASTELLARIN et al., 2015; SHAVRUKOV et al., 2017). 

Estudos propuseram a habilidade de plantas em fixar os efeitos de situações de estresses a partir da 

acumulação de proteínas regulatórias, fatores de transcrição e metabólitos protetores, além de 

modificações epigenéticas e morfológicas. Esta memória, fixada após ocorrências cíclicas de 

estresses ecológicos ao longo da história evolutiva da planta, como a ocorrência de déficit hídrico, 

pode resultar em uma resposta mais rápida, além de maior tolerância a novas ocorrências do fator 

estressante (WALTER et al., 2013; CHARRIER et al., 2021). As adaptações fenológicas em H. 

speciosa na Chapada Diamantina podem ser respostas ecofisiológicas ao déficit hídrico recorrente, 

resultantes deste efeito memória. 

O armazenamento e uso da água por H. speciosa var. speciosa pode ser o traço funcional 

que permite que as subpopulações brotem, floresçam e frutifiquem estimuladas principalmente 

pelo fotoperíodo e temperatura, com ou sem a ocorrência simultânea de chuvas. Na Chapada 

Diamantina, a adoção do hábito semidecíduo pode ser a característica que permite que, brevemente 

adiantadas, as subpopulações apresentem fenologias com intensidades semelhantes à Zona 

Costeira, mesmo sob a influência do clima semiárido, em situações de déficit hídrico e menor 

fertilidade do solo. O longo período de floração e frutificação verificados confirmam Hancornia 

speciosa como uma espécie chave na manutenção da estrutura de suas comunidades por garantir 

uma extensa oferta de recursos para a fauna e também para o ser humano.  

Conforme discutido por Campos et al. (2018), há uma clara importância na descrição dos 

ritmos fenológicos de H. speciosa e suas correlações com os fatores ambientais para o 

planejamento das atividades extrativas, visando a manutenção da complementação de renda para 

grupos de mulheres catadoras de mangaba no Nordeste do Brasil. O reconhecimento dos ritmos 

fenológicos e suas causas e flutuações é parte do aprofundamento do processo de domesticação de 

plantas proposto por Gonzáles-Insuasti e Caballero (2007).  

 Entretanto, pesquisas verificaram que mudanças nos padrões fenológicos de plantas estão 

entre os primeiros efeitos das mudanças climáticas (CORLETT; LAFRANKIE 1998) podendo 

afetar a disponibilidade de recursos e a permanência de populações e sistemas socioeconômicos 

dependentes do extrativismo (KUNWAR et al., 2014; MAIKURI et al., 2017; IBE 2018; 
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GURUNG et al., 2021). Por outro lado, plantas não cultivadas apresentam maior resistência em 

relação aos produtos agrícolas, representando uma alternativa viável para a subsistência 

(TIEMINIE et al., 2021), o que em uma análise mais profunda acarretaria maior pressão de 

competição pelo recurso sobre as comunidades extrativistas originais.  

 Ademais, estudos têm mostrado que as alterações climáticas provocam tanto o aumento do 

número de gerações de insetos fitófagos ao longo do ano quanto da taxa de predação de folhas e 

flores (TOBIN et al., 2008; JACQUES et al., 2019). O aumento da assincronia entre plantas e seus 

polinizadores e entre insetos fitófagos e seus predadores também têm sido registrada com mais 

frequência ampliando a pressão sobre espécies vegetais (BEZERRA et al., 2019; URBANEJA-

BERNAT et al., 2019; HAMANN et al., 2020).  O surgimento de novos fitopatógenos e o 

agravamento dos impactos de doenças pré-existentes provocados pelo aquecimento global também 

tem o potencial de prejudicar a segurança alimentar de populações ao redor do mundo e tem sido 

cada vez mais relatados (AVILA-QUEZADA et al., 2018; JUROSZEK et al., 2019; RISTAINO et 

al., 2020).  

 Estes, entre outros impactos das mudanças climáticas, se somam às diversas pressões sobre 

as comunidades catadoras de mangaba do Nordeste do Brasil já relatadas anteriormente por Rocha 

et al. (2015), Rodrigues et al. (2017) e por Silva Júnior et al. (2018) marginalizando ainda mais a 

atividade e as famílias que dela dependem. Historicamente afastadas da tomada de decisão sobre o 

uso e ocupação do solo, assim como sobre ações de mitigação aos efeitos das mudanças climáticas, 

estas comunidades passaram a adotar estratégias para seu empoderamento (SILVA JÚNIOR et al., 

2020), especialmente direcionadas para as mulheres catadoras de mangaba.  

 O monitoramento das fenofases, do ataque de predadores e da incidência de doenças, além 

da identificação de suas flutuações devem se somar saberes envolvidos no manejo, por fornecerem 

argumentos importantes que fortalecem o processo de reapropriação social da natureza como bem 

comum discutido por Schmitz et al., (2009) e por Melo e Souza e Costa (2011) devendo fazer parte 

dos arranjos locais para a gestão da atividade de coleta de mangaba. Estas informações podem 

subsidiar ações empoderadoras ao munir as comunidades extrativistas de argumentos necessários 

para as discussões envolvendo os riscos dos impactos antrópicos ao manejo sustentável de 

Hancornia speciosa e à própria permanência humana. 

 O estudo apresentado trouxe à luz a aptidão de H. speciosa em conservar seus padrões 

fenodinâmicos em ambientes com disponibilidades hídricas contrastantes, mostrando que a espécie 
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detêm alta capacidade de adaptação a situações ambientais diferentes. Isto ressalta a necessidade 

de incentivo a iniciativas de manejo sustentável e conservação desta espécie por representar, além 

de importante recurso vegetal, um modelo para estudos sobre adaptações às mudanças climáticas.  
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CAPÍTULO 2 

 

PRE-DISPERSAL PREDATION IN Hancornia speciosa GOMES (APOCYNACEAE)2  

 
2 Artigo submetido para publicação no periódico científico Plant Ecology. 
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RESUMO 

 

A predação em pré-dispersão pode variar entre diferentes populações de plantas, frequentemente 

causando redução no número de sementes viáveis podendo impactar negativamente a capacidade 

de estabelecimento de novos indivíduos. Hancornia speciosa var. speciosa Gomes (Apocynaceae), 

popularmente conhecida como mangabeira, é uma árvore nativa do Brasil, com ampla distribuição 

por ambientes savânicos, principalmente formações do Cerrado e restingas litorâneas. Seus frutos 

comestíveis são largamente coletados e representam complementação de renda para milhares de 

famílias. Muitos frutos murcham durante o desenvolvimento, permanecendo aderidos à planta mãe 

por muito tempo. Nós monitoramos, durante 24 meses, seis subpopulações de Hancornia speciosa   

em duas regiões do estado da Bahia (Brasil) e investigamos se há correlação entre a predação de 

frutos imaturos e as variáveis ambientais. A predação pré-dispersão foi causada por Asphondylia 

sp (Cecidomyiidae), levando à murcha e ressecamento de frutos imaturos, com posterior 

colonização destes por Hypothenemus obscurus Fabricius. A predação em pré-dispersão chegou a 

35.65% na Chapada Diamantina e foi influenciada pela temperatura e pela oferta de frutos 

imaturos. Na Zona Costeira o ataque de Asphondylia sp alcançou 47.22% e se correlacionou 

positivamente com fotoperíodo e temperatura. A predação em pré-dispersão em H. speciosa sugere 

a existência de um mecanismo de controle populacional, evitando o adensamento dos indivíduos 

da espécie nas populações monitoradas.  
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Abstract: Pre-dispersal predation varies among plant species and populations, reducing the 

numbers of viable seeds. Hancornia speciosa Gomes (Apocynaceae), popularly known as 

mangabeira, is native to Brazil and is widely distributed in savanna and coastal restinga formations. 

Its edible fruits are harvested and generate income for thousands of families. During fruiting, many 

immature fruits wither. Here we present the causes of fruit withering and the association with 

environmental variables in populations in the Chapada Diamantina Highlands and the coast of 

Bahia State. Pre-dispersal predation by Asphondylia sp. led to withering and dessication of 

immature fruits, exacerbated by secondary predation by Hypothenemus sp. Pre-dispersal predation 

was correlated with the extent of immature fruit set and ambient temperature in the Chapada 

Diamantina; while at coastal sites, insect predation increased with photoperiod and temperature. 

Pre-dispersal predation would regulate population densities of H. speciosa. 

Keywords: Cecidomyiidae, Scolytinae, environmental variables, mangaba, seasonality, gall 
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2.1 Introduction 

 

Interactions between plants and their natural enemies, including pre-dispersal seed 

predators, are among the most common natural ecological interactions observed in nature, and they 

can affect the fitness of individual plants and the dynamics of their populations (Downey et al. 

2020). Pre-dispersal seed predation reduces viable seed numbers (Crawley 2000) reducing its 

dispersal potential. Insects that prey on pre-dispersed seeds have to locate host plants while seeds 

are available (Rossi et al. 2011). Predatory invertebrates such as Coleoptera, Diptera, 

Hymenoptera, and Lepidoptera use seeds for shelter in which their larvae can develop, and such 

plant-animal interactions can be highly specialized (Janzen 1980; Kolb et al. 2007).  

Pre-dispersal insect seed predators have the potential to influence the ecological and 

evolutionary dynamics of their hosts, as reductions in seed crop sizes limit individual fitness (Kolb 

et al. 2007). A large proportion of plant species are attacked by pre-dispersal seed predators, and 

the numbers of seeds damaged or destroyed can be substantial (Gripenberg 2018). By attacking 

mature and developing seeds, pre-dispersal insect seed predators drastically reduce plant fecundity 

and a species’ survival (Hulme and Benkman 2002; Mezquida and Olano 2013). Individual plants 

have been observed to lose up to 90% of their seed crop to pre-dispersal seed predators (Crawley 

2000), although the likely effect of reduced seed crops on plant population dynamics vary, they are 

generally poorly understood.  

Native to Brazil, Paraguay, Bolivia, and Peru, Hancornia speciosa Gomes (Apocynaceae), 

popularly known as the mangabeira, is widely distributed in Brazil in savanna formations 

associated with sandy coastal plains (restinga) with well-drained nutrient-poor soils. It grows as a 

semideciduous heliophyte tree or shrub, produces abundant latex, and reaches heights of 15 m. H. 

speciosa produces oblong to elliptic fleshy berries or bacoid fruits 9 - 30 g. 2 - 6 cm diameter. Each 

fruit contains 3 to 22 seeds and comprises up to 91% pulp. The pulp has high concentrations of 

vitamins and minerals, antioxidant properties, and low caloric value (Flora do Brasil 2020; Silva 

et al. 2016; Silva Júnior et al. 2018; Pereira et al. 2016; Lederman et al. 2000).  

Although technical guidelines for the genetic improvement and commercial cultivation of 

mangabeiras have been developed (Muniz et al. 2019; Ferreira and Marinho 2007; Lédo et al. 2015; 

Vieira Neto et al. 2002), almost all harvested fruits come from natural stands managed by 

traditional communities. Mangaba gatherers were responsible for harvesting 1,933 tons of fruit in 
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Brazil in 2020, with an estimated value of US$966,852.00 (IBGE, 2021, December 31; 2020 

currency). The popularity of the fruits has led to the development of local production chains, which 

have not been enough to halt deforestation of natural habitats of H. speciosa, especially those 

located on private property, where advances of agriculture and real estate projects have accelerated 

the process (Fajardo et al. 2018; Silva Júnior et al. 2017; Costa et al. 2015). 

It has become increasingly necessary to support local harvesting arrangements with 

information and techniques that promote greater productivity and quality to ensure sustainability 

of extractive systems. Controlling attacks by predatory insects is important for increasing harvest 

yelds and the quality of the fruits. Studies on H. speciosa have identified that aphids (Aphis 

gossypii), scale insects (Coccus sp; Pseudaonidia sp.), leaf-cutting ants (Atta sp.), caterpillars 

(Erinnyis ello, Cocytius antaeus), leaf footed bugs (Theognis stigma), Arapuá bees (Trigona 

spinipes), thrips (Thysanoptera), and fruit flies (Tephritidae and Lonchaeidae) (Silva et al. 2019; 

Lédo et al. 2015; Pereira et al. 2006; Vieira Neto et al. 2002) that affect the productivity in both 

crop systems and natural populations. 

The occurrence of pre-dispersal predation is recorded in multiple environments involving 

several organisms with potential to disrupt plant natural regeneration (Gautier-Hionet al., 1993; 

Piatscheck et al., 2018; Jackson et al., 2022). Research has described the occurrence of pre-

dispersal predation in non-timber forest products (Yirgu; Tsega 2015; Yirgu; Delvare 2019; 

Ferreira et al 2022) which requires the attention of traditional populations that depend on the 

management of these resources and the adoption of strategies to ensure the continuity of 

recruitment of new individuals. 

Here we examine the period of mature fruit availability, the intensity of withered fruits, and 

the dynamics of fruiting and pre-dispersal predator interactions of Hancornia speciosa in 

northeastern Brazil. We hypothesized that mature fruit availability will be directly affected by the 

abundance of offered fruits, by interactions with pre-dispersal seed predators, and by environmental 

variables. We were also interested in determining the insect species causing fruit withering and 

those attacking the seeds 
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2.2 Materials and methods 

 

Study area and target species  

The present study was carried out in six populations of Hancornia speciosa var. speciosa 

(Table 1) growing in fine, deep, well-drained, white quartz sand soils, in Bahia State, Brazil. Three 

populations were located on sandy coastal plains (restinga vegetation) within the Atlantic Forest 

phytogeographic domain (Queiroz et al. 2017) (two in the municipality of Mata de São João and 

one in the municipality of Salvador). Three other populations were located in the municipality of 

Lençóis, in capitinga vegetation, within the Caatinga domain in the Chapada Diamantina highlands 

(Funch et al. 2021). The coastal region is under the climate classification Af, and the populations 

studied in the Chapada Diamantina region are under the climate Aw (Köppen, 1936, adapted by 

Alvares et al. 2013).  Hancornia speciosa is widely distributed on sandy, nutrient poor and very 

well drained soils in savanna, coastal restinga, coastal plains, and cerrado in Brazil (Flora do Brasil 

2020). It is a pioneer and heliophyte semideciduous tree or shrub, and can reach heights of 5-15 m. 

It produces oblong to elliptic bacoid fruits with masses between 9 and 30 grams, diameters between 

2 and 6 cm, with up to 91% pulp, and 3 to 22 seeds (Silva et al, 2016). 

 

Table 1: Geographic location of the Hancornia speciosa Gomes populations in sandy soil vegetation, in Bahia State, Brazil 

Site Environment Vegetation type Latitude Longitude m.a.s.l* 

1 Coast Restinga -12.924294° -38.345788° 32 

2 Coast Restinga -12.435781° -37.945015° 31 

3 Coast Restinga -12.438346° -37.964066° 53 

4 Chapada Diamantina Capitinga -12.350871° -41.252855° 700 

5 Chapada Diamantina Capitinga -12.463392° -41.350049° 506 

6 Chapada Diamantina Capitinga -12.543988° -41.363839° 495 

*: meters above sea level 

 

 

Environmental variables 

Rainfall, relative humidity, solar radiation, and temperature data were obtained from the 

National Institute of Meteorology online portal (https://portal.inmet.gov.br/dadoshistoricos) from 

stations A401 (Salvador) for the Coast region and A425 (Lençóis) for the Chapada Diamantina 

region. The photoperiod was obtained from the Photoperiod Calculator site 

(http://www.internetsv.info/PhotoPeriodC.html). The environmental data are shown in the Table 

1. 

http://www.internetsv.info/PhotoPeriodC.html
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Figure 1: Environmental variables for the Coast and Chapada Diamantina study sites in northeastern Brazil, from September/2019 

to August/2021. (A) Rainfall, temperature, and photoperiod; (B) Relative humidity and solar radiation. 

 

Fruiting data 

The fruiting phenologies of 108 individuals of H. speciosa were monitored monthly (from 

September/2019 to August/2021) with 54 individuals in each region. The observations were 

performed on marked adult individuals in each study population. 

Immature and mature fruit phenophase densities were estimated during field observations 

using a semi-quantitative scale composed of five categories (0–4) at 25% intervals (Fournier 1974). 
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Phenophase intensities were measured as Fournier percentiles, determined by the following 

formula: 

%Fournier= 
Σ Fournier

4 . N
 . 100  

 

Where Σ is the sum of Fournier categories and N the number of monitored individuals in 

each region, (San Martin-Gajardo and Morellato 2003). Predation is characterized by withering of 

immature fruits. Withered fruits were also evaluated as a phenophase. 

 

Data collection of interactions with seed predators during pre-dispersal processes 

Fruits with signs of predation were collected from all populations. After collection, these 

fruits were opened and any larvae or pupae found inside were collected. The pupae were kept in 

screened containers to allow adult insects to emerge; after 48 hours the adults were transferred to 

70° % alcohol (along with the other specimens) for further taxonomic classification. 

 

Taxonomic studies of phytophagous insects 

 Samples of Cecidomyiidae (males, females, pupal exuviae, and 3rd instar larvae) were 

prepared following the methodology of Gagné (1994), and subsequently deposited in the 

Entomological Collection of the National Museum/ Federal University of Rio de Janeiro (MNRJ). 

We used the key provided by Gagné (1994) to identify them. 

Adult specimens of Hypothenemus developing inside the seeds were collected, pinned, and 

identified. Voucher specimens were deposited in the Museu de Entomologia da FEIS/UNESP 

(MEFEIS), Ilha Solteira, São Paulo, Brazil. 

 

Statistical analysis 

We tested the correlations between the abundance immature fruits, environmental factors 

and predation using Spearman's correlation coefficient. Moisture and radiation were colinear with 

other variables. We removed these predictor variables from the modeling (cutoff = 0.7) to avoid 

multicollinearity effects and redundancy between factors. We performed linear regression to 

identify the equation that best described the influence of environmental factors on the occurrence 

of immature fruits and predation (response variables) of Hancornia speciosa fruits during the study 

years. The selection of the best model was based on the p-value of the F test, significance values 
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of the variables (p-value of the t test) and R2 value, in addition to using the lowest value of the 

Akaike Selection Criteria – AIC (Akaike 1974) among all possible models. All tests were run on 

R software, 2021.09.0 version (R Core Team, 2020). 

 

2.3 Results  

 

Aspects of the interactions with seed predators during the pre-dispersal process  

Fruit predation can be easily identified in H. speciosa, as it results in an opaque epicarp and 

wrinkled fruit texture, quite different from the shiny reddish epicarp of a healthy ripe fruit (Figure 

2a-b). Figure 2c shows the stages of fruit withering. Withering starts when the fruit is still at an 

early developmental stage, about 2 centimeters in diameter, and it is not as firm as a healthy fruit. 

The fruit subsequently acquires pale spots and has a soft epicarp. The predated fruit then withers 

completely, drying out and becoming hard. 
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Figure 2: Aspect of the fruits of Hancornia speciosa Gomes. a) Healthy mature fruit; b) Predated fruit; c) Stages of fruit withering. 

 

The analysis of withering fruits in all subpopulations revealed the existence of predation 

processes involving two distinct organisms (Figure 3 and Figure 4). In fruit stages 1-3 from Fig.  2 

we encountered Asphondylia sp. (Cecidomyiidae, Diptera) feeding on fruit tissues; its larvae 

(Figure 3a-b) were found mainly in stage 1; its pupae (Figure 3c-d) in stages 2 and 3; often only 

pupal exuviae (Figure 3e) were found adhered to the external surfaces of stage 3 fruits, evidencing 

the successful emergence of the adult insect (Figure 3f).  
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Figure 3: Predation on pre-dispersal fruits of Hancornia speciosa Gomes by Asphondylia sp. a-b: Larva. c-d: Pupa. e: Pupal exuvia. 

f: Adult 

 

In fruit stages 6-8 (Figure 2) we encountered larval and adult individuals of Hypothenemus 

obscurus (Fabricius) (Scolytinae, Curculionidae) (Figure 4). Those beetles were feeding on the dry 

mesocarps of fruits initially attacked by Asphondylia sp. 
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Figure 4: Predation on pre-dispersal seeds and fruits of Hancornia speciosa Gomes by Hypothenemus obscurus (Fabricius). a: 

Specimen inside a dry fruit. b: Specimen collected in a dry fruit 

 

 

Timing, intensities of the presence of mature and predated fruits, and climatic variables  

Hancornia speciosa produced mature fruits in both study regions between November and 

July, reaching an intensity of 53.24% in Chapada Diamantina and 53.7% at the Coast (Fig. 5). 

Those values may be underestimations, however, due to mature fruit harvesting by local 

communities. Of the 108 individual trees monitored, only three (two on the Coast site and one in 

the Chapada Diamantina) did not bear predated fruits. The intensity of fruit predation was 

significantly different (p<0.01) between both regions, reaching 42.13% in 2019 and 47.22% in 

2020 in the Coast site, and 35.65% in 2019 and 31.02% in 2020 in the Chapada Diamantina. The 

peak intensities of fruit predation occurred between October and March. 

 



91 

 

Figure 5: Intensities of immature fruit, mature fruit, and predation of Hancornia speciosa Gomes at the Coast (a) and Chapada 

Diamantina (b) study sites, Bahia State, Brazil. 

 

The correlation tests pointed to a high correlation of moisture and solar radiation with all 

the other climate variables, resulting in their removal from the models. Predation showed moderate 

to high correlation with immature fruits (Coast=0.74; Chapada Diamantina=0.56) and low to no 

correlation with mature fruits (Coast=0.26; Chapada Diamantina=0.01), evidencing a predator 

preference for developing fruits. Fruit predation was positively correlated with temperature 

(Coast=0.74; Chapada Diamantina=0.41) and photoperiod (Coast=0.76; Chapada 
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Diamantina=0.42) and negatively correlated with humidity (Coastal=-0.61; Chapada Diamantina=-

0.44).  

The equation that best described the influence of environmental variables on the intensity 

of immature fruits production on the coastal region indicated photoperiod as the most suitable 

variable (each additional hour of sunlight increased fruit production by 5.41% (R2=0.58; F=30.36, 

p-value<0.01), but the most adequate model to describe the intensity of pre-dispersal predation of 

H. speciosa fruits considered the predictor variables of photoperiod and temperature, suggesting 

that immature fruits have less influence on predation itself than those climatic factors. 

The F test showed that both variables (temperature and photoperiod) are highly related to 

the occurrence of fruit predation, being responsible for 77.7% its observed intensity variation 

(F=36.78, p-value<0.01). The regression equation suggests that photoperiod and temperature are 

related to attacks on the fruits, and that for each additional hour of sunshine, there is a 3.32% 

increase in predation intensity (p-value<0.01), and a 1.82% increase for each degree of temperature 

elevation (p-value<0.05).  

Immature fruit production models for the Chapada Diamantina constructed with all the 

combinations of predictor variables showed heteroscedasticity (Breusch-Pagan test), which led to 

the adoption of weighted least squares for the regression model. The most consistent adjusted 

model for fruit production in the Chapada Diamantina considered photoperiod as the only a 

predictor variable, with each additional hour of sunlight increasing fruit production by 5.27% 

(R2=0.54; F=26.04, p-value<0.01).  

Unlike the coastal site, the most adequate model to describe the intensity of pre-dispersal 

predation of H. speciosa fruits in the Chapada Diamantina comprised the predictor variables 

temperature and intensity of immature fruit production – suggesting that the predators are more 

dependent on the intensity of fruit offerings than on environmental variation, with the model 

explaining 58% of the occurrence of fruit predation (F=14.68, p-value<0.01).  
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Figure 6: Performances of predictor variables photoperiod, temperature and intensity of immature fruits offer on predation intensity 

of Hancornia speciosa Gomes fruits a: predation model for the Coast site, Bahia State, Brazil, β0=Photoperiod; β1=Temperature. 

b: predation model for Chapada Diamantina site, Bahia State, Brazil, β0=Temperature; β1=Immature fruit intensity offer. 

 

 

2.4 Discussion 

 

Our study hypothesis that mature fruit availability is directly influenced by the intensity of 

fruit offering, by pre-dispersal seed predators, and by environmental variables was confirmed. We 

observed the timing and intensity of mature fruit availability in Hancornia speciosa, as well as the 

appearance of wilted fruits due to predation by Asphondylia sp. and Hypothenemus obscurus 

during their pre-dispersal development.  

Spatial variations in predation intensity can be related to the synchronization between the 

life stages of predator insects and host plant phenologies (Rossi et al., 2011, Kolb et al., 2007), 



94 

which, in turn, are influenced by interannual climatic variations. The synchrony observed between 

the supply of fruits in their immature stages and predation highlights the close relationships 

between the predators and their hosts (Hulme & Benckman, 2002). Kolb et al., (2007) gathered 

evidence that pre-dispersal predation can significantly alter the recruitment of new individuals as 

well as the growth of plant populations, and that phenological patterns and the selection of 

evolutionary traits can also be affected. Also, pre-dispersal predation, related to the spatiotemporal 

availability of propagules, may be one of the elements responsible for maintaining the high 

diversity common in tropical environments by preventing certain plant species from having 

reproductive advantages over others (Janzen, 1970; Connel, 1971). The slight variations observed 

in predation intensities couldn´t be answered, since the predictor variables do not change between 

sites. Is it possible that the other elements may also act as modulators in the observed process. 

The vegetation in the monitored areas (the capitinga and coastal restinga) show field and 

savanna features, with low frequencies and diversities of tree species, with H. speciosa having the 

highest abundance (Funch et al., 2021, Soares and Junior, 2018). Unlike forest environments, 

where competition among tree species for space and sunlight determines the successional dynamics 

(Matsuo et al., 2021; Sangsupan et al., 2021), open environments present plentiful opportunities 

for the establishment of new individuals of H. speciosa. In this respect, the control of H. speciosa 

populations could prevent an excessive density of the species and contribute to the establishment 

of the high diversity of herbaceous and shrub plants observed in these environments. As stated by 

Gripenberg (2018; 2019), population control that maintains this high diversity tends to be carried 

out by specific predators, restricted to one or few taxonomically close hosts. 

Among the vast global phytophagous entomofauna, the family Cecidomyiidae (Diptera) 

comprises insects responsible for gall formation, mostly in vegetative tissues of specific host plants 

(Carneiro et al., 2009). Asphondylia (Loew) comprises 308 species that mostly attack floral buds 

and flowers, diminishing fruiting in several families (Gagné and Jaschhof 2021).  

Asphondylia is represented in Brazil by 25 described species (Maia and Oliveira 2021), 

although the number of undescribed species is apparently quite high (Flor and Maia 2017). 

Asphondylia is associated with 51 species of plants belonging to 20 families in Brazil (Flor and 

Maia 2017). Apocynaceae includes two host plants: Peplonia asteria (Vell.) Fontella & E.A. 

Schwarz and Oxypetalum banksii R.Br. ex Schult, whose floral buds are attacked by Asphondylia 

peploniae Maia. There are no records yet in the literature of an association between Asphondylia 
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and Hancornia speciosa (Gagné and Jaschhof 2021). Morphological studies indicate that it 

represents a new species of gall midges. 

Hypothenemus aggregates species that are polyphagous and have a characteristic ability to 

develop in dry plant material, in contrast to the vast majority of Scolytinae species that require 

material with higher degrees of humidity. This genus, among others, is responsible for seed 

production losses and significant impacts on the reproduction of native plants (Wood 2007). 

Hypothenemus seriatus, a species closely related to H. obscurus (if not a synonym of it, as treated 

by Bright 2019), is known to have a behavior similar to the taxon observed here, in the sense that 

it is able to attack and develop in coffee berries, but only when they are dry (Fonseca 1937). 

Previous attacks on growing fruits by Asphondylia created conditions for them to be 

subsequently colonized by H. obscurus. This is quite an interesting association, and to the best of 

our knowledge, never reported before between a Cecidomyiidae fly and a Scolytinae bark beetle – 

leading to considerable fruit loss in H. speciosa, with consequent losses of dispersal potential. 

This form of predation on reproductive structures requires the insects to have a close 

synchrony with the reproductive phenology of their hosts in any environment in which they may 

occur and subject them therefore to long periods without appropriate resources (Cocoletzi et al., 

2019; Harman 1999). In H. speciosa, the predator specificity and synchrony suggest the existence 

of a population control mechanism, which should be deeper examinated. 

Our results require the investigation of strategies that allow H. speciosa to circumvent the 

effects of seed dispersal disrupt by immature fruit predation. The satiation of predators could be 

the strategy adopted by H. speciosa to coexist with predation. Lev-Yadun (2021) treated these 

perpetuation strategies as statistical defences, when plants avoid the effects of predation by 

satiating enemies with large amounts of propagules or being rare and thus not profitable for a 

specific predator or even both strategies combined. As discussed by Kolb et al., (2007) and Hulme 

and Benkman (2002) such strategies involve the modulation of plant reproductive phenology, 

understood as result of coevolutionary adaptations, which allows the maintenance of host plant 

populations, but further studies are still necessary to better detail the satiation mechanism of 

Hancornia speciosa’s predators which assures the plant perpetuation. 
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Figures and Tables captions 

Table 1: Geographic location of the Hancornia speciosa Gomes populations in sandy soil 

vegetation, in Bahia State, Brazil. 

Fig. 1: Environmental variables for the Coast and Chapada Diamantina study sites in northeastern 

Brazil, from September/2019 to August/2021. (A) Rainfall, temperature, and photoperiod; (B) 

Relative humidity and solar radiation. 

Fig. 2: Intensities of immature fruit, mature fruit, and predation of Hancornia speciosa Gomes at 

the Coast and Chapada Diamantina study sites, Bahia State, Brazil. 

Fig. 3: Performances of predictor variables photoperiod, temperature and intensity of immature 

fruits offer on predation intensity of Hancornia speciosa Gomes fruits a: predation model for the 

Coast site, Bahia State, Brazil, β0=Photoperiod; β1=Temperature. b: predation model for Chapada 

Diamantina site, Bahia State, Brazil, β0=Temperature; β1=Immature fruit intensity offer. 

Fig. 4: Aspect of the fruits of Hancornia speciosa Gomes. a) Healthy mature fruit; b) Predated 

fruit; c) Stages of fruit withering. 

Fig. 5: Predation on pre-dispersal fruits of Hancornia speciosa Gomes by Asphondylia sp. a-b: 

Larva. c-d: Pupa. e: Pupal exuvia. f: Adult 

Fig. 6: Predation on pre-dispersal seeds and fruits of Hancornia speciosa Gomes by Hypothenemus 

obscurus (Fabricius). a: Specimen inside a dry fruit. 
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CONCLUSÃO GERAL 

 

 Hancornia speciosa Gomes var. speciosa apresentou comportamentos foliares assazonais, 

porém com intensidades que permitiram identificar o hábito semidecíduo na Chapada Diamantina 

e sempre-verde na Zona Costeira. A espécie mostrou ainda a capacidade de conservar seus hábitos 

reprodutivos nas duas regiões. A floração e o amadurecimento de frutos, estimulados pelo 

fotoperíodo e pelo aumento temperatura apresentaram intensidades equivalente nos dois ambientes, 

com breve adiantamento na Chapada Diamantina. As desvantagens ambientais neste ambiente 

podem ter sido compensadas pelo hábito semidecíduo nesta região e pela suposta capacidade de 

armazenamento hídrico da espécie. 

 Registrou-se uma única época reprodutiva anual, de longa duração, composta de um pico 

mais intenso seguido ou não de outros de baixa expressividade. Este longo período de 

disponibilidade de recursos (flores e frutos maduros) enfatizam a importância da espécie como um 

dos elementos estruturantes das cadeias tróficas de suas comunidades, além de provedora de 

sustento para inúmeras famílias extrativistas. 

 Ficou constatado que a produção de frutos maduros é afetada pela predação de frutos 

imaturos por Asphondylia sp. (Cecidomyiidae), levando-os ao ressecamento. Frutos assim atacados 

são posteriormente colonizados por Hypothenemus obscurus (Scolytinae) num complexo processo 

interespecífico, que aparenta contribuir para a controle populacional de Hancornia speciosa ao 

reduzir sua capacidade de dispersão de propágulos. Insetos do gênero Asphondylia apresentam 

geralmente especificidade quanto à planta hospedeira, sugerindo um processo coevolutivo de 

controle populacional correlacionado com a intensidade do fotoperíodo e temperatura. 

 Novas análises ecofisiológicas poderão confirmar os mecanismos de conservação dos 

atributos fenológicos da espécie que possibilitam a semelhante produção de frutos. Novas coletas 

de frutos em predação também são necessárias para a classificação em nível específico de 

Asphondylia sp., além de aprofundar os detalhes do processo de predação e da quantificação do 

impacto sobre a dispersão de Hancornia speciosa var. speciosa.  

 As informações geradas por este estudo fortalecem o conjunto de técnicas e práticas 

adotadas no manejo sustentável da mangabeira e fornecem informações importantes para o 

monitoramento da reprodução da espécie frente às mudanças climáticas. 

  


