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RESUMO 

Entender a sucessão ecológica é impor
tante, pois é assunto central na teoria ecológi
ca e pode ser usado na conservação e explora
ção auto-sustentadas de recursos naturais e 
na recuperação de áreas degradadas. A su
cessão ecológica é um processo espontâneo e 
natural que ocorre toda vez que um novo 
ambiente é exposto. Nesse ambiente, cada 
vez mais espécies começam a se estabelecer e 
a se desenvolver, substituindo umas às ou
tras, inicialmente numa taxa muito alta, de
pois diminuindo gradativamente, e por fim 
numa taxa muito baixa. O processo depende, 
de um lado, da disponibilidade de propágulos 
e de sítios de estabelecimento e, de outro, do 
desempenho de cada planta face às condições 
abióticas do sítio e às interações bióticas com 
outras espécies de plantas e animais. Esse 
trabalho faz uma revisão dos principais estu
dos práticos e teóricos sobre a sucessão ecoló
gica, cujo desenvolvimento está polarizado 
entre o holismo e o reducionismo, o deter
minismo e o estocasticismo. Um conhecimen
to mínimo dos principais problemas e da 
literatura básica é essencial à consecução de 
novos estudos que possam contribuir para o 
desenvolvimento da teoria da sucessão eco
lógica. Um dos maiores problemas a limitar o 
desenvolvimento da teoria é a ausência de 
descritores adequados para classificar as es
pécies em tipos funcionais (grupos ecológi
cos). É possível que essa limitação decorra da 
falta de conhecimentos básicos sobre o ciclo 

de vida das espécies e de dificuldades meto
dológicas inerentes ao estudo de espécies 
com indivíduos de grandes tamanhos e lon
gos ciclos de vida. 

Palavras-chave: sucessão, teoria da sucessão, 
regeneração, recomposição. 

ABSTRACT 

Concepts in ecological succession 
It is important to understand ecologi

cal succession as this is a central topic in the 
theory of ecology and can be used in conser
vation, for self-sustainable exploration of 
natural resources, and for the recuperation of 
degraded areas. The ecological succession is 
a spontaneous and natural process that al
ways happens when a new habitat is exposed. 
ln such a habitat, more and more species start 
to establish and develope, one substituting 
the other, initially at a high rate, afterwards 
diminuishing gradually, and at least ata low 
rate. On the one hand, this process depends 
on the availability of propagules and sites 
suitable for their establishment, and on the 
performance of each plant under the abiotic 
conditions of the sites as well as the on bio
logical interactions with other animais or 
plants, on the other. ln the p resent study a 
revision of the important practical and theo
retical investigations on ecological succes
sion is undertaken. The development of these 
is p o larized b e tw ee n h o lis m and 
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reductionism, deterministic and stochastic. 
A minimal knowledge of the principal prob
lems and of the basic literature is essential for 

. d· which could the execuhon of new stu 1es 
contribute to the further development of the 
theory of ecolocical succession. One of the 
major problems that limits the development 
of the theory is the lack of adequa te descriptors 
for the elassification of species into functional 
types (ecological groupes). It is possible that 
this limitation is due to the lack of basic data 
about the life deles of spedes and the meth
odological difficulties inherent in the study 
of species with plants of big size and long life 
deles. 

Key words: succcession, ecological succesion 
concepts, regeneration, recomposition. 

Com o agravamento das condições 
ambientais nas áreas rurais em virtude do 
desmatamento e posteior abandono dos cam
pos, surgiu a necessidade, imperiosa, de re
compor a vegetação original em muitas 
regiões. 

A recomposição depende, principal
mente, do conhecimento advindo dos estu
dos da sucessão secundária, da florística, da 
fitossodologia e dos solos. 

A compreensão da evolução da 
conceituação teórica da sucessão é interes
sante aos que pretendem se dedicar à fasci
nante e intrigante atividade de recompor as 
matas nativas. 

O conceito de sucessão foi desenvolvi
do primeiramente pelos botânico s De 
Candolle, De La Malle, Dureau, Hult e 
Vaupell. Em 1893, Warming apresentou uma 
visão geral do assunto, mas foram Cowles 

' em 1899, e Clements, em 1916, os que fizeram 
o uso mais extenso do conceito de sucessão, 
estabelecendo uma variada terminologia para 
as d istintas séries e etapas (MARGALEF, 1974). 

Os primeiros relatos envolvendo O con. 
·t de sucessão ecológica em florestas tro ~o -. . pluviais foram os de Cook, em 1909 na p1ca1s ' América Central; de Beebe, em 1919, nas 

Guianas; de Brow, em 1919, e Bemoist, em 
1924, nas Filipinas; e de Standley, em 1928, no 
Panamá (KENOYER, 1929). 

De acordo com McINTOSH (1981), 0 
conceito básico proposto por Clements, em 
1916, como uma lei universal, estabelece que 
em todas as áreas desnudas desenvolvem-se 
comunidades, exceto naquelas onde são ob
servadas as condições mais extremas de água, 
temperatura, luz e solo. Após a divulgação 
daquele conceito, as idéias de Clements pas
saram a ser aceitas ou refutadas pelos seus 
partidários ou oponentes. Alguns dos melho
res complementos à visão de Clements foram 
fornecidos por DRURY & NISBET (1973), 
ODUM (1969) e PHILLIPS (1934, 1935a, 
1935b). 

ODUM (1969) aceitou a analogia da 
sucessão com o desenvolvimento de um or
ganismo e concordou com a descr ição de su
cessão de Clements como sendo:- um proces
so ordenado, razoavelmente d irecionado e, 
desse modo, previsível; - o resultado de mo
dificações do ambiente físico pela comuni
dade, ou seja, controlado pela comunidade; 
- um processo culminando em um ecossistema 
estabil izado (clímax) com p ro priedades 
homeostáticas . A conceituação d a sucessão 
por Odum em 1971, que inclu i a evolução 
ocorrendo ao n ível da comun idade, foi des
crita como neoclementsian a por Miles, em 
1979 (McINTOSH, 1981). 

Para CLEMENTS (1928), o clímax é 
determinado pelo clim a regional (clímax cli
mático) e não p ode existir sen ão um único 
clímax em cada região. De acordo com DAJOZ 
(1973), no en tanto, essa concepção não é 
acei ta pelos ecologistas europeus, para os 
quais podem existi r vários clímax em uma 
mesma região - teoria de policlím ax, descn-
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volvida por Tansley em 1939 (SELLECK, 1960) 
e oposta ao do monoclímax. Atualmente, a 
teoria mais aceita é a do clímax padrão de 

WHITIAKER (1953), em que a composição, a 
estrutura de espécies, e a dinâmica de uma 

comunidade clímax são determinadas pelo 
ambiente total do ecossistema (todas as ca
racterísticas bióticas e abióticas e não por um 

aspecto só, como por exemplo, o clima) 
(RICKLEFS, 1990). 

Segundo COLINV AUX (1973), em 1926 
Smuts concebeu uma nova filosofia denomi

nada "holismo", baseada nas idéias de 

Clements, na qual o universo era visto como 

sendo construído de agregados, cada um dos 

quais sendo mais do que a soma de suas 
partes. Por este motivo, Clements e seus se
guidores são chamados de holistas. 

Um crítico da visão de Clements foi 

GLEASON (1917, 1926), que explicou todas 

as comunidades e sucessões como sendo o 
resultado de processos ao acaso, culminando 

em formações não ordenadas. A vegetação de 
um local passou a ser o produto da soma da 
distribuição de todos os indivíduos que o 

habitam (COLINVAUX, 1973). 

Desde então, a compreensão da suces

são passou a ser importante por duas razões. 
A primeira é conceituai, considerando-se o 

desenvolvimento da Ecologia como ciência; e 

a segunda, mais pragmática, em razão de seu 
enorme potencial no desenvolvimento de pro

gramas para a conservação e exploração dos 

recursos biológicos (FINEGAN, 1984; 
RICHARDS, 1979). Todavia, o conceito de 

sucessão tem mantido uma característica con

troversa, conforme abordado anteriormente, 

envolvendo a confrontação entre o holismo, 

que enfatiza a unidade e integração da natu

reza, e o reducionismo, no qual o acaso e as 

interpretações darwinianas dominam 

(FINEGAN, 1984). 

A teoria reducionista propõe que todos 

os fenômenos complexos podem ser explica-

dos pela sua redução em expressões as mais 
simples possíveis e que todos os fenômenos 
biológicos podem ser explicados por simples 
leis físicas (LINCOLN et al., 1985). 

O · desenvolvimento e o in~errela
cionamento das duas teorias foram revistos 
por FINEGAN (1984) e McINTOSH (1981), 
entre outros. 

De acordo com FINEGAN (1984), as 
duas teorias têm em comum o fato de consi
derarem o ciclo de vida das árvores e que a 
maior distinção que pode ser feita entre as 
espécies participantes da sucessão está entre 
pioneiras (espécies que geralmente são mais 
proeminentes em áreas abertas e ausentes em 
florestas fechadas) e árvores da floresta (in
divíduos que contribuem para a formação do 
dossel da floresta madura). 

Em resumo, segundo FINEGAN (1984), 
a ecologia holista considera como objeto de 
estudo o ecossistema. Os ecossistemas são 
mantidos por suas propriedades emergentes, 
que não podem ser deduzidas das partes do 
sistema. As mudanças sucessionais são sem
pre consideradas como ocorrendo em está
dios, através de" ondas", por grupos de espé
cies invasoras e controladas pela própria ve
getação. Desse modo, as mudanças autogê
nicas, causadas pela presença de uma espécie 
ou de um grupo delas, tornam o ambiente 

próprio para o próximo grupo de espécies, 
facilitando as mudanças sucessionais. Essa 
hipótese é conhecida como a da "facilitação". 

Na teoria holística, o controle biológico 
durante a sucessão dos ciclos de nutrientes 

1 

também é enfatizado. A sucessão é interpre-
tada, teleologicamente, como o processo de 
desenvolvimento de um ecossistema de esta
bilidade máxima e de máxima eficiência na 
utilização dos recursos. As mudanças suces
sionais são sempre ordenadas, previsíveis e de
terminadas, convergindo para a formação da 
floresta, de diferentes pontos de partidas. 

A teoria reducionista tem-se baseado 

nas interpretações de GLEASON (1917, 1926), 
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nas quais a comunidade de plantas é considerada como um conjunto fortuito de popula
ções de espécies, cada qual com o seu próprio comportamento. Nesse conceito, o processo sucessional não é determinístico, como uma propriedade emergente da comunidade, mas, sim, uma função das variações apresentadas pelas populações de espécies ao longo do tempo. O processo de sucessão, portanto, não 
ocorre em séries de etapas distintas, e sim como mudanças irregulares e variáveis das popula
ções através do tempo, faltando a ordenação ou uniformidade (WHITIAKER, 1953). 

Ainda de acordo com FINEGAN (1984), a moderna interpretação do modelo da" composição florística inicial" (IFC) de EGLER (1954) se constitui na base da atual teoria reducionista. Nesse modelo, todas as espé
cies que participam da sucessão se estabele
cem desde o início ou logo após a abertura de um sítio. A sucessão é meramente uma dominância fisionômica seqüencial do local por espécies com diferentes ciclos de vida, 
taxas de crescimento e diferentes tamanhos na maturidade. A hipótese da facilitação é 
rejeitada e as mudanças autogênicas são vis
tas mais como fatores neutros ou inibidores, 
do que como forças que dirigem a sucessão. 
A teoria enfatiza que, assim que a densidade 
de indivíduos aumenta com a sucessão, a dispo
nibilidade de recursos pode decrescer. As espé
cies pioneiras são vistas como oportunistas ex
plorando um ambiente livre de competição, 
enquanto que as árvores da floresta são eficien
tes e conservadoras no uso de recursos. 

Essa interpretação de "autogênese" se 
decompõe em dois modelos subsidiários, 0 da "tolerância" e o da "inibição" . 

No modelo da tolerância, as modifica
ções no ambiente devidas aos colonizadores 
iniciais não aumentam nem reduzem a taxa 
de recrutamento e crescimento, até a maturi
dade dos colonizadores mais tardios. As es
pécies que aparecem posteriormente na 

fisionomia da vegetação são, simplesmente 
aquelas que chegaram bem no início ou mai; tarde na sucessão, em função do vagaroso 
crescimento das plantas. A seqüência de espécies é determinada unicamente pelas ca
racterísticas de seu ciclo de vida. Em contras
te com as espécies iniciais, os propágulos das 
tardias são dispersos mais vagarosamente e 
suas plantas crescem mais lentamente até a 
maturidade. Assim que a floresta se torna 
mais escura, algumas espécies têm mais su
cesso em crescer na sombra (tolerantes) e, 
desse modo, a composição de espécies tole
rantes se torna maior nas florestas clímax 
(CONNELL & SLATYER, 1977). 

No modelo da inibição, os colonizado
res iniciais se apoderam dos recursos e ini
bem a invasão subseqüente de outras espé
cies ou interrompem o crescimento daquelas 
já presentes. A morte dos colonizadores é 
devida às perturbações causadas por extre
mos físicos ou por herbívoros, parasitas, etc. Por outro lado, a morte dos colonizadores, tanto 
no modelo de tolerância quanto no da facilita
ção, dá-se devido à competição com espécies 
tardias (CONNELL & SLATYER, 1977). 

O modelo da composição florística ini
cial tem sido aceito para as sucessões primá
ria e secundária. Embora o modelo se ajuste 
às observações de campo de uma maneira 
mais aproximada que as idéias holistas, ele 
não é certamente uma explicação e nem mes· 
mo uma descrição geral da sucessão. Diversos 
trabalhos mostram que diferentes espécies apa· 
recem ao longo dos anos e que os primeiros 
estádios são dominados por pioneiras. Verifica· 
se ainda que os estudos de sucessão secundária 
nas florestas tropicais têm sido ignorados pelos 
reducionistas. Desse modo, o modelo da JFC é 
limitado e a causa principal dessa limitação 
deve ser a dispersão d iferencial d as sementes (FINEGAN, 1984). 

A generalização existente de que, eJll 
função da ausência de competição, o ambien· 
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te da sucessão inicial oferece maiores níveis 
de recursos do que o faz a floresta e o corolário 
de que as árvores pioneiras são exploradoras 
e as da floresta são conservadoras e tolerantes 
a recursos escassos não são mantidos pelas 
evidências. Freqüentemente, as espécies pio
neiras mostram tolerância, não à sombra, mas 
a extremos de temperatura, à infertilidade do 
solo e a substratos propensos a secar nos 
ambientes no início da sucessão. As espécies 
florestais devem ser tolerantes à competição, 
mas não devem ser muito tolerantes aos am
bientes físicos considerados hostis. Sabe-se 
que as árvores pioneiras causam mudanças 
que devem aliviar os constrangimentos no 
estabelecimento de árvores de floresta em am
bientes inicialmente adversos, mas tal hipótese 
e os elementos do reducionismo não são mu
tuamente exclusivos (FINEGAN, 1984). 

FINEGAN (1984) sugeriu que uma ter
ceira teoria deveria ser proposta e enfatizou 
que nem os reducionistas nem os holistas 
propuseram modelos que explicassem as ob
servações de campo. Em essência, os redu
cionistas sustentam que a sucessão ocorre 
devido à existência de um espectro de tipos 
de ciclo de vida, os quais são a base para o 
modeio da composição florística inicial (IFC). 
As mudanças autogênicas são consideradas 
como tendo um papel subsidiário e seus efei
tos não são vistos como negativos, como nos 
modelos de tolerância é inibição. Muita im
portância é também dada ao estocasticismo, 
um poder desorganizado tão enganoso quan
to as propriedades emergentes dos holistas 
(Levins & Lewontin apud FINEGAN, 1984). 
O modelo reducionista apresenta algumas 
falhas ao não considerar os diferentes meca
nismos de d ispersão das sementes, ao formu

la r gene ra lizações sobre as mudanças 

ambientais e ao classificar as espécies como 

exp loradoras ou conservadoras. 

O ciclo de vida e a tol erância são impor

tantes fatores em qualquer m odelo de suces-

são, mas não se pode assumir que fornecerão 
uma explicação completa do fenômeno. É 
adequado supor que a aptidão de uma árvore 
pioneira é somente dependente de sua habili
dade de colonizar, crescer e produzir semen
tes nos ambientes sucessionais iniciais. As 
mudanças do ambiente e o efeito sobre outras 
espécies são resultados secundários no pro
cesso. O modelo da facilitação deveria supor 
que certas mudanças ambientais autogênicas 
pudessem aumentar a entrada de sementes, o 
estabelecimento de plântulas ou o crescimen
to e a sobrevivência de indivíduos já estabe
lecidos na floresta. 

A facilitação, a tolerância, a inibição e a 
alogênese são mecanismos independentes na 
sucessão e devem afetar o mesmo indivíduo, 
sucessivamente ou simultaneamente, duran
te o seu ciclo de vida (Cooper, 1923, 1931, 
1939 apud FINEGAN, 1984). Esse último au
tor enfatizou que se teria mais progresso se a 
teoria sucessional fosse baseada nas observa
ções e experimentações sobre a biologia 
populacional das plantas. 

Estudando a dinâmica das comunida
des maduras, AUBRÉVILLE (1938) sugeriu 
que a variação espacial da riqueza de espé
cies de árvores nas florestas tropicais plu
viais seria mantida pela variação temporal da 
composição de espécies em um dado local. 
Aubréville concebia a floresta como sendo 
um mosaico de agregados de indivíduos de 
diferentes espécies e em diferentes estádios 
de urna sucessão cíclica (CRAWLEY, 1989). 

Essa teoria ficou sendo conhecida como do 
"mosaico" ou da "regeneração cíclica" 

(RICHARDS, 1979). 

Ainda segundo o último autor, o agre
gado de Aubréville deveria ser um estado 
seral, proveniente de distúrbios ocorridos na 
comunidade no passad o e que, conjuntamen

te com as mudanças, fariam parte do proces

so normal (não cíclico) do desenvolvimento 

da comunidade em d ireção ao clímax estável. 
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Baseando-se também nos processos de 

regeneração natural, Watt, em 1947, propôs 

um modelo no qual as mudanças de padrão 

espacial são dirigidas pelo ciclo de vida dos 

próprios indivíduos, assim que passa~ atr~

vés das suas fases de crescimento de pionei

ras, de construção, de maturidade e de dege

neração (CRAWLEY, 1989). 

O modelo de Watt é atualmente deno

minado de "ciclo de crescimento florestal" e 

consta de três fases subseqüentes: a clareira, a 

construção_ e- a madura. Essas fases não são 

estanques e estão em contínua transformação 

na fase seguinte, com exceção da primeira fase, 

a da clareira, que é o ponto de partida para o 

processo sucessional (GANDOLFI, 1991). 

Nos últimos 25 anos, modernos estu

dos da dinâmica das florestas tropicais têm 

revolucionado os conceitos gerais sobre adi

nâmica da estrutura da floresta, como o papel 

das aberturas no dossel na regeneração natu

ral, os agregados (manchas) de espécies nas 

comunidades florestais; a heterogeneidade 

interna das clareiras florestais, entre outros 

(HARTSHORN, 1989). 

Os estudos pioneiros da dinâmica de 

clareiras, nas diferentes florestas tropicais, 

têm chamado a atenção para a alta freqüência 

da caída natural das árvores e conseqüente 
abertura de clareiras. 

Essa elevada ocorrência de clareiras tem 

dado lugar a hipóteses que colocam a pertur

bação natural como um mecanismo determi

nante da composição e estrutura das florestas 

(BROKAW, 1985), sendo as estratégias de re

generação dependentes do padrão de distri
buição das clareiras (DENSLOW, 1980). 

As clareiras, de natureza estocástica, 
constituem-se em uma fonte complexa como 

área para o estabelecimento de árvores flo-
restais. Elas variam em tamanho f e na re-
qüência de ocorrência, tanto no tempo quan-
to no espaço (DENSLOW, 1980), estimulando 

a regeneração natural de muitas espe' c• . 1es mto-

lerantes à sombra, muitas delas atualmente co

nhecidas como espécies típicas de clareiras. 

o papel das clareiras na manutenção 

da alta diversidade de espécies, nas florestas 

tropicais, também tem sido considerado por 

diferentes autores (ASHTON, 1989; SWAINE, 

1989). 

Richards, em 1952, descreveu o pro

cesso de formação de clareira como sendo 0 

resultado da morte de uma grande árvore 

que deixa um espaço livre no dossel da flores

ta tropical. Quando a árvore cai galho por 

galho, somente uma pequena clareira é for

mada, mas se uma grande árvore cai, tem-se, 

então, uma clareira maior (RICHARDS, 1979). 

A origem de grandes clareiras está as

sociada às perturbações naturais menos fre

qüentes como, por exemplo, furacões e 

deslizamento de terras, mas também podem 

ser geradas pela a ção do homem 

(HARTSHORN, 1980). A freqüência de cria

ção das clareiras naturais é sazonal em mui

tas florestas tropicais, com o máximo ocor

rendo nos meses mais chuvosos (Brokaw, 1982 

apud HUBBELL & FORSTER, 1989). 

Entre os agentes criadores de clareiras 

destaca-se o fogo, de ocorrência natural ou 

antrópica. A regeneração das comunidades 

após a ação do fogo tem sido estudada, tanto 

nas formações vegetais de clima temperado 

como nas dos trópicos (BELL & KOCH, 1980; 

HARNETT & KROFT A, 1989 ; HOPKINS & 

ROBINSON, 1981; POSAMENTIER et al., 

1981; SAXENA & RAMAKRISHNAN, 1982; 

SHANKMAN & DALY, 1988; SMITH, 1949; 

TAYLOR, 1973; UHL, 1987; VOGL, 1969). 

É patente que quanto m aior a clareira, 

mais O microclima dentro dela difere daquele 

sob O dossel da floresta (WHITMORE, 1976)· 

A luz tem sido considerad a um dos fatores 

~ais importantes nos processos de regenera· 

çao e crescimento da m a ta trop ical. Dados 
recentes conf' , • d sub· 

irmam que as espec1es o 
bosque têm taxas m ais baixas d e fo tossíntese 
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do que as primárias do dossel e estas, por sua 
vez, têm taxas mais baixas do que as pionei
ras (BAZZAZ, 1986). As plântulas podem 

permanecer latentes até morrer ou crescer 
lenta ou rapidamente, dependendo dos re

cursos disponíveis e, principalmente, da luz 
(VAZQUÉZ-YANES & GUEVARA, 1985). 

A posição da clareira em relação às 

coordenadas geográficas também deve ser 
considerada, pois ela irá determinar um maior 
ou menor nível de luz e estas diferenças vão 

influenciar o padrão de reposição de diversas 

espécies (POULSON & PLAIT, 1989). 

A heterogeneidade dentro da clareira, 

especialmente em relação às variações micro
ambientais, na zona das raízes, do tronco e da 
copa da árvore tombada, atua diretamente 

na composição florística da regeneração nas 
clareiras(HARTSHORN, 1978, 1980;ORIANS, 

1982). 

Outra característica importante da cla

reira, e que deve ser considerada, é o seu 
tamanho inicial, que está diretamente relacio

nado com as variações na composição de es

pécies. Esta variação mostrou ser maior para 

as espécies intolerantes à sombra do que para 

as tolerantes (BROKAW & SCHEINER, 1989). 

Os indivíduos tolerantes à sombra, por sua 

vez, dependem mais da freqüência de distúr

bios e da duração do período de clareira (aber

tura e fechamento) do que do tamanho e do 

nível de luz (CANHAM, 1989). O período de 

recuperação das clareiras foi calculado por 

HARTSHORN (1978) em 118 + /- 27 anos para 

as florestas da Costa Rica e foi aceito por 

BROKA W (1985) e HARTSHORN (1989) como 

representativo para outras florestas tropicais 

de terras baixas, mas criticado, de certo modo, 

por BARDEN (1989). 

LIEBERMAN et al. (1989), analisando 

as informações armazenadas a respeito das 

clareiras, declararam que não concordam com 

0 paradigma da clareira versus não-clareira e 

concluíram que o gradiente de luz da sombra 

densa à plena luz solar é a situação que ocorre 
normalmente nas florestas tropicais. 

Também se postula que a herbivoria e 
as interações entre plantas poderão, ao me
nos parcialmente, determinar a sobrevivên
cia diferencial das plântulas que se estabele
cem nas clareiras (NÚNEZ-FARFÁN & 

DIRZO, 1985). 

WHITMORE (1976) observou que nas 
clareiras ocorrem, de modo geral, o aumento 
de nutrientes, a diminuição da competição de 
raízes e também mudanças no microrrelevo e 
perfil do solo. As espécies pioneiras arbóreas 
em início de sucessão crescem rapidamente 
porque estão bem adaptadas para a retirada 
de nutrientes ou a retenção dos nutrientes 
sob baixas concentrações destes no solo. Des
se modo, durante o processo de sucessão, 
ocorre uma acumulação de nutrientes nave
getação e a recuperação da fertilidade do 
solo, sendo este um papel muito importante 
da vegetação secundária (WILLIAMS
LINERA, 1983; WERNER, 1984). 

Em resumo, conclui-se que a luz, a tem
peratura, a umidade, os nutrientes e a 
herbivoria estão entre os fatores que afetam a 
germinação, a fotossíntese e o crescimento 
das plantas e que precisam ser considerados 
como parte do ambiente no qual a regenera
ção ocorre (BAZZAZ, 1986). 

V AZQUÉZ-YANES (1980) fez uma re
visão sobre o conhecimento existente relativo 

à dispersão de sementes, germinação, coloni
zação, crescimento e o papel na sucessão de 
certas espécies pioneiras de rápido cresci

mento e ciclo de vida curto, em florestas tro
picais pluviais. Concluiu que essas plantas 

têm um importante significado na regenera

ção de clareiras da floresta e de algumas áre
as agrícolas abandonadas. Concluiu, também, 

que a colonização é difícil em solos degrada

dos, onde outros tipos de vegetação podem 

crescer e perpetuarem-se, interrompendo o 

processo sucessional, na presença de distúr

bios recorrentes. 
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Diversos trabalhos indicam a existên
cia de um banco de sementes enterradas nos 
solos das regiões tropicais (GUEVARA & 
GÓMEZ-POMPA, 1972; HALL & SWAINE, 
1980; UHL & CLARK, 1983; UHL et al., 1981; 
UHL et al. 1982; YOUNG et al., 1987). Estes 
últimos autores esclareceram que o recruta
mento de plântulas do banco de sementes 
sobrepõe numericamente as sementes vindas 
após o distúrbio ou brotação e que, imediata
mente após o distúrbio, o número de semen
tes no solo cai verticalmente devido à morta
lidade, pouca entrada e germinação. Concluí
ram que a alta freqüência de distúrbios deve 
resultar em uma redução da riqueza das es
pécies, em um aumento da dominância de 
espécies com sementes de vida longa e em um 
rápido reflorestamento por plântulas recru
tadas do banco de sementes. 

A proximidade da fonte de sementes e 
os mecanismos de dispersão de diásporos de 
diferentes espécies também são fatores im
portantes na determinação de quais espécies 
irão colonizar as clareiras (HARNET & 
KROFTA, 1989; HARTSHORN, 1978; 
KELLMAN, 1970; PICKETT, 1983; 
WHITMORE, 1982). 

McCLANAHAM (1986) verificou que a 
falta de sementes de espécies climácicas pode, 
em algumas áreas, resultar em um atraso da 
sucessão e observou, ainda, que o índice de 
diversidade diminui com o aumento da dis
tância da fonte de sementes. 

A alta capacidade de regeneração 
vegetativa, depois de distúrbio, a partir de 
restos persistentes, pode explicar a presença 
muito cedo na sucessão das espécies secun
dárias tardias, quando a perturbação não des
trói totalmente os restos da vegetação prece
dente (BERNAL & GÓMEZ-POMPA, 1976; 
CASTELLANI, 1986; KELLMAN, 1980; TOR
RES et al. 1990; UHL & CLARK, 1983; UHL et 
al. 1981, 1982). A regeneração, portanto, de
pende de três pontos importantes: sementes 

presentes no solo na hora do distúrbio, se
mentes que entram após o distúrbio e brotação 
de troncos e raízes (YOUNG et al., 1987). 

Nas descrições do processo de suces
são secundária freqüentemente são mencio
nadas diferentes etapas serais e a estas têm 
sido propostas diversas classificações, com 0 
intuito de caracterizá -las. 

VAN STEENIS (1958) denominou as 
espécies participantes da floresta clímax de 
estacionárias ou dríades e as espécies que não 
se regeneram no interior da floresta mas em 
sua borda, de temporárias ou nômades. 

Em 1951, Hutchinson criou o termo 
"espécies fugitivas" para descrever espécies 
com competitividade inferior, que somente 
sobrevivem através de colonização de locais 
perturbados (ABUGOV, 1982). 

BUDOWSKI (1963, 1965, 1970), anali
sando uma série de características das espé
cies que compunham os estádios serais, esta
beleceu, por conveniência, quatro fases: pio
neira, secundária inicial, secundária tardia e 
clímax. Considerou as espécies pioneiras e 
secundárias iniciais como tendo uma ampla 
distribuição nas florestas tropicais pluviais. 
Considerou ainda as espécies secundárias 
tardias como aquelas decíduas, que podem 
atingir tamanho considerável quando cres
cem até idade avançada e que fazem parte do 
clímax nas florestas secas ou decíduas. 

Outros autores classificaram as espé
cies em: pioneiras pequenas (que requerem 
clareiras para germinar e se estabelecer, têm 
vida relativamente curta e raramente são 
maiores que 30 metros); pioneiras grandes 
(que também requerem clareiras, atingem 
mais de 30 m de altura e são persistentes no 
d~ssel); e espécies primárias (capazes de ger
minar e de estabelecer pelo menos em uma 
leve sombra e persistem na floresta madura) . 
As duas primeiras categorias foram chama
das de secundárias e a última, de primária 
(SWAINE & HALL, 1983). 
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PICKET (1983), Bazzaz & Picket (1980) 
apud OLDEMAN & van DIJK, 1986), propu
seram as estratégias de "jogador" e "luta
dor". As espécies jogadoras são aquelas que 
produzem grande número de plântulas, as 
quais não podem sobreviver à sombra. So
mente as que recebem a luz é que sobrevivem. 
O esforço reprodutivo é grande e, assim, pelo 
menos um indivíduo poderá encontrar uma 
clareira para crescer. As espécies lutadoras 
seriam aquelas que produzem pequeno nú
mero de plântulas e que podem lutar para 
sobreviver. Crescem pouco e algumas com
pletam o ciclo de vida dentro do sub-bosque 
densamente sombreado. 

Considerando o papel seletivo das 
clareiras na definição dos atributos do ciclo 
de vida das espécies arbóreas, MARTÍNEZ
RAMOS (1985), baseando-se em terminalogia 
de diferentes autores, classificou-as em três 
grandes grupos: pioneiras, nômades e tole
rantes. As árvores pioneiras são aquelas que 
completam o ciclo de vida unicamente nas 
clareiras, desenvolvendo-se nesses locais des
de o estádio de sementes, as mais longevas 
provavelmente não passando de 50 anos. As 
espécies nômades chegam do ~stádio de 
plântula ou juvenil ao reprodutivo co~ a 
participação das clareiras. São árvores de vida 
longa, geralmente mais que 100 anos, alcan
çando o dossel mais alto ou emergente da 
comunidade. As árvores tolerantes não estão 
condicionadas de maneira estrita pelas cla
reiras para completarem seus ciclos de vida, 
mas têm um período de vida similar ao d~s 
nômades, chegando a permanecer em con~1-
ções limitantes de luz uma grande proporçao 
de suas vidas. As árvores tolerantes nunca 
alcançam o dossel superior. MARTÍNEZ
RAMOS (1985), entretanto, enfatiz~u q~~ a 
escala não é absoluta e que muitas espec1es 
ficam na interseção das diferentes fases. 

Preocupado com a proliferação da ter
minologia empregada na análise das flores-

tas tropicais, WHITMORE (1986) propôs a 
existência de dois grupos: a classe de pionei
ras, que tem como sinônimos as intolerantes 
à sombra, requerentes de luz, nômades, pio
neiras ou secundárias, e a classe das primá
rias, que são as tolerantes à sombra, dríades, 
climácicas ou primárias. 

CLARK & CLARK (1987), baseando-se 
na dinâmica de clareiras, consideraram a exis
tência de dois extremos. Em um deles situam
-se as espécies pioneiras, árvores que depen
dem das condições de alta luminosidade en
contradas em áreas onde a mata foi derruba
da ou grandes clareiras. No outro, posi
cionam-se as não-pioneiras, categoria que se 
baseia em conceitos diversos de tolerância e 
dependência de clareira. 

LIEBERMAN & LIEBERMAN (1987) 
mencionaram árvores áo dossel como tole
rantes à sombra, as quais apresentam grande 
variação, freqüentemente crescendo rápido e 
tendo vida longa; e árvores intolerantes à 
sombra, que também crescem rapidamente, 
mostram pouca variação e têm ciclo de vida 
curto. 

Posteriormente, SWAINE & WHIT
MORE (1988) e WHITMORE (1989) propuse
ram a denominação de climácicas ou pionei
ras para caracterizar as espécies da comuni
dade florestal. As espécies pioneiras são as de 
clareiras com luz incidente no solo, por pelo 
menos parte do dia. Nas espécies climácicas, 
as sementes podem germinar sob o dossel e 
as plântulas conseguem aí sobreviver. Uma 
espécie somente pode ser considerada como 
pertencente a uma dessas guildas através do 
conhecimento da ecologia de suas sementes e 
plântulas. As pioneiras variam de vida longa 
ou curta, pequenas ou grandes e pode-se, 
ainda, dividi-las em outras categorias, mas 
sem se esquecer que se trata de um contínuo. 

O importante a ser considerado é que. 
as fases ou estádios do ciclo da floresta são 

e • 2 n 2 p 19-32 1996 Rev. Bras. Hortic. Ornam., ampmas, v. , . , . , 



28 
Sociedade Brasileira de Floricultura e Plantas Ornamentais 

arbitrários e que suas subd. . _ _ , . 
1v1soes sao prati-

cas (WHITMORE, 1989). A definição de clas-

ses e a locação de espécies dentro delas são 

fortemente influenciadas pela experiência 

pessoal e pelas tradições culturais e filosófi

cas de seus propont. 1tes. Além disso, tais 

paradigmas têm sempre enfocado as caracte

rísticas médias e têm ignorado a variação ou 

a amplitude ecológica das espécies (SW AINE 

et ai., 1987). 

O desconhecimento das mudanças 

populacionais das espécies arbóreas, do ciclo 

de vida da fauna na sucessão secundária e da 

dinâmica da flora microbiana ou saprófita 

restringe o entendimento dos próprios ciclos 

de vida das árvores. É conhecido o fato de que 

a presença ou ausência de determinadas es

pécies de plantas está associada à presença ou 

ausência de certos animais ou microor

ganismos, sejam eles dispersores, predado

res, inibidores ou estimulantes do cresci

mento (GÓMEZ-POMPA & V AZQUÉZ

YANES, 1985). 

O estudo dos ciclos de vida das espé

cies primárias e secundárias, ligado ao mode

lo da distribuição dos mesmos através do 

tempo, permite-nos entender a sucessão como 

um processo autoecológico e compreender o 

fenômeno da regeneração em aspectos que 

têm ficado fora das possibilidades dos traba

lhos sinecológicos tradicionais, permitindo 

analisar as relações diretas entre as espécies 

particulares e o ambiente (GÓMEZ-POMPA 

& VAZQUÉZ-YANES, 1985). 
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