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RESUMO

Entender a sucessao ecolégica é impor-
tante, pois € assunto central na teoria ecolégi-
cae pode ser usado na conservagéo e explora-
¢ao auto-sustentadas de recursos naturais e
na recuperagao de areas degradadas. A su-
cessao ecolégica é um processo espontineo e
natural que ocorre toda vez que um novo
ambiente é exposto. Nesse ambiente, cada
vez mais espécies comegam a se estabelecer e
a se desenvolver, substituindo umas as ou-
tras, inicialmente numa taxa muito alta, de-
pois diminuindo gradativamente, e por fim
numa taxa muito baixa. O processo depende,
deum lado, dadisponibilidade de propégulos
e de sitios de estabelecimento e, de outro, do
desempenho de cada planta face as condi¢des
abiéticas do sitio e as interagdes bi6ticas com
outras espécies de plantas e animais. Esse
trabalho faz uma revisao dos principais estu-
dos praticos e te6ricos sobre a sucessao ecol6-
gica, cujo desenvolvimento esta polarizado
entre o holismo e o reducionismo, o deter-
minismo e o estocasticismo. Um conhecimen-
to minimo dos principais problemas e da
literatura bésica é essencial a consecugao de
novos estudos que possam contribuir para o
desenvolvimento da teoria da sucessao eco-
l6gica. Um dos maiores problemas a limitar o
desenvolvimento da teoria é a auséncia de
descritores adequados para classificar as es-
pécies em tipos funcionais (grupos ecologi-
cos). E possivel que essa limitagao decorra da
falta de conhecimentos basicos sobre o ciclo

de vida das espécies e de dificuldades meto-
dolégicas inerentes ao estudo de espécies
com individuos de grandes tamanhos e lon-
gos ciclos de vida.
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regeneragao, recomposigao.

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 anew habitat is exposed.
In 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 at a 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 animals or
plants, on the other. In the present study a
revision of the important practical and theo-
retical investigations on ecological succes-
sionis undertaken. The development of these

is  polarized between holism 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
the execution of new studies which could
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 adequate descriptors
for the classification of species into functional
types (ecological groupes). It is possible that
this limitation is due to the lack of basic data
about the life cicles of species and the meth-
odological difficulties inherent in the study
of species with plants of big size and long life
cicles.

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

Com o agravamento das condicdes
ambientais nas dreas rurais em virtude do
desmatamento e posteior abandono dos cam-
pos, surgiu a necessidade, imperiosa, de re-
compor a vegetagdao original em muitas
regioes.

A recomposi¢io depende, principal-
mente, do conhecimento advindo dos estu-
dos da sucessdo secundaria, da floristica, da
fitossociologia e dos solos.

A compreensdo da evolugao da
conceituagdo tedrica da sucessio é interes-
sante aos que pretendem se dedicar 3 fasci-

nante e intrigante atividade de recompor as
matas nativas.

O conceito de sucessio foj desenvolvi-
do primeiramente pelos botanicos De
Candolle, De La Malle, Dureau, Hult e
Vaupell. Em 1893, Warming apresentoy uma
visao geral do assunto, mas foram Cowles,
em 1899, e Clements, em 1916, os que fizeram
0 uso mais extenso do conceito de sucessio
estabelecendo uma variada terminologia para’
as distintas séries e etapas (MARGALEF, 1974),
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Os primeiros relatos envolvendo o ins
ceito de sucessao ecolégica em florestag tro.
picais pluviais foram os de Cook, em 1909, 1,
América Central; de Beebe, em 1919, nas
Guianas; de Brow, em 1919, e Bernoist, em
1924, nas Filipinas; e de Standley, em 1928 o
Panama (KENOYER, 1929).

De acordo com McINTOSH (1981), ,
conceito basico proposto por Clements, e,
1916, como uma lei universal, estabelece que
em todas as areas desnudas desenvol\,Em,Se
comunidades, exceto naquelas onde s3o ob-
servadas as condigdes mais extremas de agua,
temperatura, luz e solo. Apés a clivulgaga0
daquele conceito, as idéias de Clements pas-
saram a ser aceitas ou refutadas pelos seyg
partidarios ou oponentes. Alguns dos melho-
res complementos a visao de Clements foram
fornecidos por DRURY & NISBET (1973),
ODUM (1969) e PHILLIPS (1934, 1935,
1935b).

ODUM (1969) aceitou a analogia da
sucessao com o desenvolvimento de um or-
ganismo e concordou com a descrigao de su-
cessao de Clements como sendo:- um proces-
so ordenado, razoavelmente direcionado e,
desse modo, previsivel; - o resultado de mo-
dificagdes do ambiente fisico pela comuni-
dade, ou seja, controlado pela comunidade;
-umprocesso culminando em um ecossistema
estabilizado (climax) com propriedades
homeostaticas, A conceituagdo da sucessdo
por Odum em 1971, que inclui a evolugdo
ocorrendo ao nivel da comunidade, foi des-

crita como neoclementsiana por Miles, em
1979 (McINTOSH, 1981).

Para CLEMENTS (1928), o climax ¢é
determinado pelo clima regional (climax cli-
matico) e nao pode existir sendo um dnico

climaxem cada regiao. Deacordo com DAJOZ

(1973), no entanto, essa concepgio nao ¢

acelta pelos ecologistas europeus, para 08
quais podem existir varjos climax em uma

mes i3 . T i
esma Teglao - teoria de policlimax, desen
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volvidapor Tansley em 1939 (SELLECK, 1960)
e oposta ao do monoclimax. Atualmente, a
teoria mais aceita é a do climax padrao de
WHITTAKER (1953), em que a composic¢ao, a
estrutura de espécies, e a dindmica de uma.
comunidade climax sdao determinadas pelo
ambiente total do ecossistema (todas as ca-
racteristicas bidticas e abi6ticas e ndo por um
aspecto s6, como por exemplo, o clima)
(RICKLEEFS, 1990).

Segundo COLINVAUX (1973), em 1926
Smuts concebeu uma nova filosofia denomi-
nada “holismo”, baseada nas idéias de
Clements, na qual o universo era visto como
sendo construido de agregados, cada um dos
quais sendo mais do que a soma de suas
partes. Por este motivo, Clements e seus se-
guidores sao chamados de holistas.

Um critico da visdo de Clements foi
GLEASON (1917, 1926), que explicou todas
as comunidades e sucessdes como sendo o
resultado de processos ao acaso, culminando
em formagdes nao ordenadas. A vegetagao de
um local passou a ser o produto da soma da
distribuicao de todos os individuos que o
habitam (COLINVAUX, 1973).

Desde entdo, a compreensao da suces-
sdo passou a ser importante por duas razoes.
A primeira é conceitual, considerando-se o
desenvolvimento da Ecologia como ciéncia; e
a segunda, mais pragmatica, em razao de seu
enorme potencial no desenvolvimentode pro-
gramas para a CoOnservagao e exploragao dos
recursos biolégicos (FINEGAN, 1984;
RICHARDS, 1979). Todavia, o conceito de
sucessido tem mantido uma caracteristica con-
troversa, conforme abordado anteriormente,
envolvendo a confrontagio entre o holismo,
que enfatiza a unidade e integragao da natu-
reza, e o reducionismo, no qual o acaso e as
interpretacdes darwinianas dominam
(FINEGAN, 1984).

A teoria reducionista propde que todos
os fendmenos complexos podem ser explica-

dos pela sua redugao em expressdes as mais
simples possiveis e que todos os fenémenos
biolégicos podem ser explicados por simples
leis fisicas (LINCOLN et al., 1985).

O desenvolvimento e o interrela-
cionamento das duas teorias foram revistos
por FINEGAN (1984) e McINTOSH (1981),
entre outros.

De acordo com FINEGAN (1984), as
duas teorias tém em comum o fato de consi-
derarem o ciclo de vida das arvores e que a
maior distingdo que pode ser feita entre as
espécies participantes da sucessao esta entre
pioneiras (espécies que geralmente sao mais
proeminentes em areas abertas e ausentes em
florestas fechadas) e arvores da floresta (in-
dividuos que contribuem para a formagao do
dossel da floresta madura).

Em resumo, segundo FINEGAN (1984),
a ecologia holista considera como objeto de
estudo o ecossistema. Os ecossistemas sao
mantidos por suas propriedades emergentes,
que nao podem ser deduzidas das partes do
sistema. As mudancgas sucessionais sao sem-
pre consideradas como ocorrendo em esta-
dios, através de “ondas”, por grupos de espé-
cies invasoras e controladas pela prépria ve-
getacdo. Desse modo, as mudangas autogé-
nicas, causadas pela presenga de uma espécie
ou de um grupo delas, tornam o ambiente
proprio para o préoximo grupo de espécies,
facilitando as mudangas sucessionais. Essa
hipétese é conhecida como a da “facilitagao”.

Na teoria holistica, o controlebiol6gico
durante a sucessao dos ciclos de nutrientes
também é enfatizado. A sucessdo € interpre-
tada, teleologicamente, como o processo de
desenvolvimento de um ecossistema de esta-
bilidade maxima e de méaxima eficiéncia na
utilizacdo dos recursos. As mudangas suces-
sionais sio sempre ordenadas, previsiveis e de-
terminadas, convergindo para a formagao da
floresta, de diferentes pontos de partidas.

A teoria reducionista tem-se baseado
nas interpretagdes de GLEASON (1917, 1926),
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has quais a comunidade de plantas é conside-
rada como um conjunto fortuito de popula-
¢6es de espécies, cada qual com o seu préprio
comportamento. Nesse conceito, o processo
sucessional nao é deterministico, como uma
propriedade emergente da comunidade, mas,
sim, uma fungio das variagdes apresentadas
pelas populagses de espécies ao longo do
tempo. O processo de sucessao, portanto, nio
ocorre em séries de etapas distintas, e sim como
mudangas irregulares e variaveis das popula-
¢oes através do tempo, faltando a ordenacio ou
uniformidade (WHITTAKER, 1953);

Aindadeacordocom FINEGAN (1984),
amoderna interpretagio do modelo da“com-
posigao floristica inicial” (IFC) de EGLER
(1954) se constitui na base da atual teoria
reducionista. Nesse modelo, todas as espé-
cies que participam da sucessio se estabele-
cem desde o inicio ou logo ap6s a abertura de
um sitio. A sucessio é meramente uma
dominancia fisionémica seqiiencial do local
por espécies com diferentes ciclos de vida,
taxas de crescimento e diferentes tamanhos
na maturidade. A hipétese da facilitagao ¢
rejeitada e as mudancas autogénicas sio vis-
tas mais como fatores neutros ou inibidores,
do que como forgas que dirigem a sucessio.
A teoria enfatiza que, assim que a densidade
deindividuos aumentacoma sucessao, a dispo-
nibilidade de recursos pode decrescer. As espé-
cies pioneiras sio vistas como oportunistas ex-
plorando um ambiente livre de competicao,
€nquanto que as drvores da floresta sdo eficien-
tes e conservadoras no uso de recursos,

Essa interpretacio de “autogénese”
decompde em dois modelos subsidiérios,
da “tolerincia” e o da “inibigao”,

se
(0]

No modelo da tolerdncia, ag modifica-
¢6es no ambiente devidas aos colonizadores
iniciais ndo aumentam nem reduzem gz taxa
de recrutamento e crescimento, até a maturi-
dade dos colonizadores mais tardios. As es.
pécies que aparecem posteriormente p,
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fisionomia da vegetagao sao, simplesmente,
aquelas que chegaram bem no inicig OU majg
tarde na sucessdo, em fungio do Vagarog,
crescimento das plantas. A seqiiéncia de es-
pécies é determinada unicamente pelas ¢a.
racteristicas de seu ciclo de vida. Em Contrag.
te com as espécies iniciais, os Propagulos das
tardias sdo dispersos mais Vagarosamente o
suas plantas crescem mais lentamente até 3
maturidade. Assim que a floresta ge torna
mais escura, algumas espécies tém mais su-
Cesso em crescer na sombra (tolerantes)
desse modo, a composicio de espécies tole-

rantes se torna maior nas florestas climax
(CONNELL & SLATYER, 1977)

No modelo da inibigao, os colonizado-
res iniciais se apoderam dos recursos e inj-
bem a invasio subseqiiente de outras espé-
cies ou interrompem o crescimento daquelas
ja presentes. A morte dos colonizadores ¢
devida as perturbagées causadas por extre-
mos fisicos ou por herbivoros, parasitas, etc.
Poroutrolado, a morte dos colonizadores, tanto
No modelo de tolerancia quanto no da facilita-
Gao, dé-se devido 3 competicdo com espécies
tardias (CONNELL & SLATYER, 1977).

O modelo da composigao floristica ini-
m sido aceito para as sucessoes primé-
Secundaria. Emborg o modelo se ajuste
bservagdes de campo de uma maneira

mais aproximada que as idéias holistas, ele
Ndo é certamente uma ex

MO uma descricao
trabalhog mostram

€

cial te
ria e
as o

plicagéo e nem mes-
geral da sucessao. Diversos
que diferentes espécies apa-
recem ao longo dos anos € que 0s primeiros
estddios sao dominados por pioneiras. Verifica-
Seainda que os estudog de sucessao secundaria
nas florestag tropicais tém sido ignorados pelos
reducionistas, Degge modo, o modelo da IFC é
limitado ¢ 5 caysy Principal dessa limitagao

deve ser 3 dispersio diferencial das sementes
(FINEGAN, 1984).

A generalizagao existente de que, e

fungio da auséncia de competigio, o ambien-
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te da sucesséo inicial oferece maiores niveis
de recursos doque o faza floresta e o corolario
de que as arvores pioneiras sdo exploradoras
easdafloresta sdo conservadoras e tolerantes
a recursos escassos nao sao mantidos pelas
evidéncias. Freqiientemente, as espécies pio-
neiras mostram tolerancia, nio a sombra, mas
aextremos de temperatura, a infertilidade do
solo e a substratos propensos a secar nos
ambientes no inicio da sucessao. As espécies
florestais devem ser tolerantes a competigéo,
mas nao devem ser muito tolerantes aos am-
bientes fisicos considerados hostis. Sabe-se
que as arvores pioneiras causam mudangas
que devem aliviar os constrangimentos no
estabelecimento de arvores de floresta em am-
bientes inicialmente adversos, mas tal hipétese
e os elementos do reducionismo nio sio 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-
servagdes de campo. Em esséncia, os redu-
cionistas sustentam que a sucessao ocorre
devido a existéncia de um espectro de tipos
de ciclo de vida, os quais sado a base para o
modelo da composigao floristica inicial (IFC).
As mudangas autogénicas sao consideradas
como tendo um papel subsididrio e seus efei-
tos nao sao vistos como negativos, como nos
modelos de tolerincia € inibi¢ao. Muita im-
portdncia é também dada ao estocasticismo,
um poder desorganizado tao enganoso quan-
to as propriedades emergentes dos holistas
(Levins & Lewontin apud FINEGAN, 1984).
O modelo reducionista apresenta algumas
falhas ao nao considerar os diferentes meca-
nismos de dispersao das sementes, ao formu-
lar generalizagdes sobre as mudangas
ambientais e ao classificar as espécies como
exploradoras ou conservadoras.

Ociclode vidaea tolerdncia saoimpor-
tantes fatores em qualquer modelo de suces-

530, mas nao se pode assumir que fornecerao
uma explicagdo completa do fenémeno. E
adequado supor que a aptidao de uma arvore
pioneira é somente dependente de sua habili-
dade de colonizar, crescer e produzir semen-
tes nos ambientes sucessionais iniciais. As
mudangas do ambiente e o efeito sobre outras
espécies sao resultados secundérios no pro-
cesso. O modelo da facilitagao deveria supor
que certas mudangas ambientais autogénicas
pudessem aumentar a entrada de sementes, o
estabelecimento de plantulas ou o crescimen-
to e a sobrevivéncia de individuos ja estabe-
lecidos na floresta.

A facilitagio, a tolerdncia, a inibigaoea
alogénese sao mecanismos independentes na
sucessdo e devem afetar o mesmo individuo,
sucessivamente ou simultaneamente, duran-
te o seu ciclo de vida (Cooper, 1923, 1931,
1939 apud FINEGAN, 1984). Esse tltimo au-
tor enfatizou que se teria mais progresso se a
teoria sucessional fosse baseada nas observa-
cdes e experimentacdes sobre a biologia
populacional das plantas.

Estudando a dindmica das comunida-
des maduras, AUBREVILLE (1938) sugeriu
que a variagao espacial da riqueza de espé-
cies de arvores nas florestas tropicais plu-
viais seria mantida pela variagao temporal da
composicao de espécies em um dado local.
Aubréville concebia a floresta como sendo
um mosaico de agregados de individuos de
diferentes espécies e em diferentes estddios
de uma sucessao ciclica (CRAWLEY, 1989).
Essa teoria ficou sendo conhecida como do
“mosaico” ou da “regeneragao ciclica”
(RICHARDS, 1979).

Ainda segundo o ultimo autor, o agre-
gado de Aubréville deveria ser um estado
seral, proveniente de distirbios ocorridos na
comunidade no passado e que, conjuntamen-
te com as mudangas, fariam parte do proces-
so normal (nao ciclico) do desenvolvimento
da comunidade em diregao ao climax estavel.

Rev. Bras. Hortic. Ornam., Campinas, v.2, n.2, p.19-32, 1996



24 Sociedade Brasileira de Flori

Baseando-se também nos processos de
regeneragao natural, Watt, em 1947, pr0p65
um modelo no qual as mudangas de padrao
espacial sdo dirigidas pelo ciclo de vida dos
préprios individuos, assim que passam atraf-
vés das suas fases de crescimento de pionel-
ras, de construgio, de maturidade e de dege-
neracio (CRAWLEY, 1989).

O modelo de Watt é atualmente deno-
minado de “ciclo de crescimento florestal” e
consta de trés fases subseqlientes: a clareira, a
construcao e a madura. Essas fases nao sao
estanques e estdo em continua transformagao
na fase seguinte, com excegao da primeira fase,
a da clareira, que é o ponto de partida para o
processo sucessional (GANDOLF], 1991).

Nos ultimos 25 anos, modernos estu-
dos da dinamica das florestas tropicais tém
revolucionado os conceitos gerais sobre a di-
namica da estrutura da floresta, como o papel
das aberturas no dossel na regeneragao natu-
ral, os agregados (manchas) de espécies nas
comunidades florestais; a heterogeneidade
interna das clareiras florestais, entre outros
(HARTSHORN, 1989).

Os estudos pioneiros da dindmica de
clareiras, nas diferentes florestas tropicais,
tém chamado a atengao para a alta freqiiéncia
da caida natural das arvores e conseqiiente
abertura de clareiras.

Essaelevada ocorrénciadeclareiras tem
dado lugar a hipéteses que colocam a pertur-
bagdo natural como um mecanismo determi-
nante da composigao e estrutura das florestas
(BROKAW, 1985), sendo as estratégias de re-
generacao dependentes do padrio de distri-
buicao das clareiras (DENSLOW, 1980).

As clareiras, de natureza estocastica
c'onstituem-se em uma fonte complexa comc;
area para o estabelecimento de arvores flo-
restais. Elas variam em tamanho € na fre-
qiiéncia de ocorréncia, tanto no tempo quan-
tono espago (DENSLOW, 1980), estimulando
a regeneragao natural de muitas espécies into-

cultura e Plantas Ornamentais

lerantes a sombra, muitas delas atualmente cq.
nhecidas como espécies tipicas de clareiras,

) papel das clareiras na manutencio
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 formagao de clareira como sendo o
resultado da morte de uma grande Aarvore
que deixaum espagolivreno dossel da flores-
ta tropical. Quando a érvore cai galho por
galho, somente uma pequena clareira é for-
mada, mas se uma grande arvore cai, tem-se,
entio, uma clareiramaior (RICHARDS, 1979).

A origem de grandes clareiras esta as-
sociada as perturbagdes naturais menos fre-
qlientes como, por exemplo, furacdes e
deslizamento de terras, mas também podem
ser geradas pela acao do homem
(HARTSHORN, 1980). A freqiiéncia de cria-
¢do das clareiras naturais é sazonal em mui-
tas florestas tropicais, com o maximo ocor-
rendonos meses mais chuvosos (Brokaw, 1982
apud HUBBELL & FORSTER, 1989).

Entre os agentes criadores de clareiras
destaca-se o fogo, de ocorréncia natural ou
antropica. A regeneragao das comunidades
apos a agéo do fogo tem sido estudada, tanto
nas formagdes vegetais de clima temperado
como nas dos trépicos (BELL & KOCH, 1980;
HARNETT & KROFTA, 1989 ; HOPKINS &
ROBINSON, 1981; POSAMENTIER et al.
1981; SAXENA & RAMAKRISHNAN, 1982
SHANKMAN & DALY, 1988; SMITH, 1949;
TAYLOR, 1973; UHL, 1987; VOGL, 1969)-

. E patente que quanto maior a clareira,
mais o microclima dentro dela difere daquele
sob o dossel da floresta (WHITMORE, 1976).
A l‘uz tem sido considerada um dos fatores
i importantes nos processos de regenerd”
§40 e crescimento da mata tropical. Dados
ecentes confirmam que as espécies do sub-
bosque tém taxas mais baixas de fotossintes®
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do que as primérias do dossel e estas, por sua
vez, tém taxas mais baixas do que as pionei-
ras (BAZZAZ, 1986). As plantulas podem
permanecer latentes até morrer ou crescer
lenta ou rapidamente, dependendo dos re-
cursos disponiveis e, principalmente, da luz
(VAZQUEZ-YANES & GUEVARA, 1985).

A posicao da clareira em relagdo as
coordenadas geograficas também deve ser
considerada, poiselaird determinar um maior
ou menor nivel de luz e estas diferengas vao
influenciar o padrao de reposigao de diversas
espécies (POULSON & PLATT, 1989).

A heterogeneidade dentro da clareira,
especialmente em relagao as variagdes micro-
ambientais, na zona das raizes, do tronco eda
copa da 4rvore tombada, atua diretamente
na composigao floristica da regeneragao nas
clareiras (HARTSHORN, 1978, 1980; ORIANS,
1982).

Outra caracteristica importante da cla-
reira, e que deve ser considerada, é o seu
tamanho inicial, que esta diretamente relacio-
nado com as variagdes na composicao de es-
pécies. Esta variagao mostrou ser maior para
as espécies intolerantes a sombra do que para
as tolerantes (BROKAW & SCHEINER, 1989).
Os individuos tolerantes a sombra, por sua
vez, dependem mais da freqiiéncia de distar-
bios e daduragéo do periodo de clareira (aber-
tura e fechamento) do que do tamanho e do
nivel de luz (CANHAM, 1989). O periodo de
recuperagdo das clareiras foi calculado por
HARTSHORN (1978) em 118 +/-27 anos para
as florestas da Costa Rica e foi aceito por
BROKAW (1985) e HARTSHORN (1989) como
representativo para outras florestas tropicais
de terras baixas, mas criticado, de certomodo,
por BARDEN (1989).

LIEBERMAN et al. (1989), analisando
as informagdes armazenadas a respeito das
clareiras, declararam que nao concordam com
o paradigma da clareira versus nao-clareirae
concluiram que o gradiente de luz da sombra
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densa a plenaluz solar é a situagao que ocorre
normalmente nas florestas tropicais.

Também se postula que a herbivoria e
as interagdes entre plantas poderdo, ao me-
nos parcialmente, determinar a sobrevivén-
cia diferencial das plantulas que se estabele-
cem nas clareiras (NUNEZ-FARFAN &
DIRZO, 1985).

WHITMORE (1976) observou que nas
clareiras ocorrem, de modo geral, o aumento
de nutrientes, a diminui¢do da competigdo de
raizes e também mudangas no microrrelevoe
perfil do solo. As espécies pioneiras arboreas
em inicio de sucessdo crescem rapidamente
porque estdo bem adaptadas para a retirada
de nutrientes ou a reten¢dao dos nutrientes
sob baixas concentragdes destes no solo. Des-
se modo, durante o processo de sucessao,
ocorre uma acumulagdo de nutrientes na ve-
getacdo e a recuperagao da fertilidade do
solo, sendo este um papel muito importante
da vegetacao secundaria (WILLIAMS-
LINERA, 1983; WERNER, 1984).

Em resumo, conclui-se que aluz, a tem-
peratura, a umidade, os nutrientes e a
herbivoria estao entre os fatores que afetam a
germinagado, a fotossintese e o crescimento
das plantas e que precisam ser considerados
como parte do ambiente no qual a regenera-
gao ocorre (BAZZAZ, 1986).

VAZQUEZ-YANES (1980) fez uma re-
visdo sobre o conhecimento existente relativo
a dispersao de sementes, germinagao, coloni-
zagdo, crescimento e o papel na sucessao de
certas espécies pioneiras de rapido cresci-
mento e ciclo de vida curto, em florestas tro-
picais pluviais. Concluiu que essas plantas
tém um importante significado na regenera-
¢do de clareiras da floresta e de algumas are-
as agricolas abandonadas. Concluiu, também,
que a colonizagao é dificil em solos degrada-
dos, onde outros tipos de vegetagdo podem
crescer e perpetuarem-se, interrompendo (o)
processo sucessional, na presenca de disttr-
bios recorrentes.
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Diversos trabalhos indicam a existén-
cia de um banco de sementes enterradas nos
solos das regiGes tropicais (GUEVARA &
GOMEZ-POMPA, 1972; HALL & SWAINE,
1980; UHL & CLARK, 1983; UHL et al., 1981;
UHL et al. 1982; YOUNG et al., 1987). Estes
ultimos autores esclareceram que o recruta-
mento de plantulas do banco de sementes
sobrepde numericamente as sementes vindas
apés o distirbio ou brotagio e que, imediata-
mente apos o distirbio, o niimero de semen-
tes no solo cai verticalmente devido & morta-
lidade, poucaentradae germinagao. Conclui-
ram que a alta freqiiéncia de distarbios deve
resultar em uma reducio da riqueza das es-
pécies, em um aumento da dominancia de
espécies com sementes de vida longaeemum
rapido reflorestamento por plantulas recru-
tadas do banco de sementes.

A proximidade da fonte de sementes e
0s mecanismos de dispersao de didsporos de
diferentes espécies também sio fatores im-
portantes na determinacao de quais espécies
irdo colonizar as clareiras (HARNET &
KROFTA, 1989; HARTSHORN, 1978
KELLMAN, 1970; PICKETT, 1983;
WHITMORE, 1982).

McCLANAHAM (1986) verificou quea
falta de sementes de espécies climacicas pode,
em algumas éreas, resultar em um atraso da
sucessao e observou, ainda, que o indice de
diversidade diminui com o aumento da dis-
tancia da fonte de sementes.

A alta capacidade de regeneracio
vegetativa, depois de disturbio, a partir de
restos persistentes, pode explicar a presenga
muito cedo na sucessao das espécies secun-
ddrias tardias, quandoa perturbagaonaodes-
troi totalmente os restos da vegetacao prece-
dente (BERNAL & GOMEZ-POMPA, 1976;
CASTELLANI, 1986; KELLMAN, 1980; TOR-
RES et al. 1990; UHL & CLARK, 1983; UHL et
al. 1981, 1982). A regeneracao, portanto, de-
pende de trés pontos importantes: sementes
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presentes no solo na hora do disttirbio, se.
mentes que entram apds o distirbioe brotagao
de troncos e raizes (YOUNG et al., 1987),

Nas descri¢des do processo de suces.
sdo secunddria freqlientemente sido mencijo-
nadas diferentes etapas serais e a estas tépy
sido propostas diversas classificagdes, com ¢
intuito de caracteriza -las.

VAN STEENIS (1958) denominou ag
espécies participantes da floresta climax de
estacionarias ou driades e as espécies que nao
se regeneram no interior da floresta mas em
sua borda, de temporérias ou némades.

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

BUDOWSKI (1963, 1965, 1970), anali-
sando uma série de caracteristicas das espé-
cies que compunham os estadios serais, esta-
beleceu, por conveniéncia, quatro fases: pio-
neira, secunddria inicial, secundaria tardia e
climax. Considerou as espécies pioneiras e
secundarias iniciais como tendo uma ampla
distribuiio nas florestas tropicais pluviais.
Considerou ainda as espécies secundarias
tardias como aquelas deciduas, que podem
atingir tamanho consideravel quando cres-
cem até idade avancada e que fazem parte do
climax nas florestas secas ou deciduas.

Outros autores classificaram as espé-
cies em: pioneiras pequenas (que requerem
clareiras para germinar e se estabelecer, tém
vida relativamente curta e raramente 530
maiores que 30 metros); pioneiras grandes
(que também requerem clareiras, atingem
mais de 30 m de altura e sio persistentes no
dossel); e espécies primdrias (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 secundarias e a Gltima, de primaria
(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 sio aquelas que
produzem grande nimero de plantulas, as
quais nao podem sobreviver 4 sombra. So-
mente as que recebem a luz é que sobrevivem.
O esforgo reprodutivo é grande e, assim, pelo
menos um individuo podera encontrar uma
clareira para crescer. As espécies lutadoras
seriam aquelas que produzem pequeno nu-
mero de plantulas 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 definigao dos atributos do ciclo
de vida das espécies arbéreas, MARTINEZ-
RAMOS (1985), baseando-se em terminalogia
de diferentes autores, classificou-as em trés
grandes grupos: pioneiras, ndmades e tole-
rantes. As arvores pioneiras sao aquelas que
completam o ciclo de vida unicamente nas
clareiras, desenvolvendo-se nesses locais des-
de o estidio de sementes, as mais longevas
provavelmente nio passando de 50 anos. As
espécies némades chegam do estadio de
plantula ou juvenil ao reprodutivo com a
participagao das clareiras. Sao arvores devida
longa, geralmente mais que 100 anos, alcan-
cando o dossel mais alto ou emergente da
comunidade. As arvores tolerantes nao estao
condicionadas de maneira estrita pelas cla-
reiras para completarem seus ciclos de vida,
mas tém um periodo de vida similar ao das
ndémades, chegando a permanecer em condi-
¢oes limitantes de luz uma grande proporgao
de suas vidas. As arvores tolerantes nunca
alcancam o dossel superior. MARTINEZ-
RAMOS (1985), entretanto, enfatizou que a
escala ndo é absoluta e que muitas espécies
ficam na intersecao das diferentes fases.

Preocupado com a proliferagao da ter-
minologia empregada na analise das flores-

tas tropicais, WHITMORE (1986) propds a
existéncia de dois grupos: a classe de pionei-
ras, que tem como sinénimos as intolerantes
a sombra, requerentes de luz, némades, pio-
neiras ou secunddrias, e a classe das priméa-
rias, que sdo as tolerantes a sombra, driades,
climécicas ou primarias.

CLARK & CLARK (1987), baseando-se
nadinamica declareiras, consideraram a exis-
téncia de dois extremos. Em um deles situam-
-se as espécies pioneiras, arvores que depen-
dem das condiges de alta luminosidade en-
contradas em areas onde a mata foi derruba-
da ou grandes clareiras. No outro, posi-
cionam-se as nao-pioneiras, categoria que se
baseia em conceitos diversos de tolerancia e
dependéncia de clareira.

LIEBERMAN & LIEBERMAN (1987)
mencionaram drvores do dossel como tole-
rantes a sombra, as quais apresentam grande
variagao, freqlientemente crescendo rapido e
tendo vida longa; e arvores intolerantes a
sombra, que também crescem rapidamente,
mostram pouca variagao e tém ciclo de vida
curto.

Posteriormente, SWAINE & WHIT-
MORE (1988) e WHITMORE (1989) propuse-
ram a denominagao de climécicas ou pionei-
ras para caracterizar as espécies da comuni-
dade florestal. As espécies pioneiras sdo as de
clareiras com luz incidente no solo, por pelo
menos parte do dia. Nas espécies climacicas,
as sementes podem germinar sob o dossel e
as plantulas conseguem ai sobreviver. Uma
espécie somente pode ser considerada como
pertencente a uma dessas guildas através do
conhecimento da ecologia de suas sementes e
plantulas. 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 continuo.

O importante a ser considerado é que
as fases ou estadios do ciclo da floresta sao
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arbitrarios e que suas subdivisdes sio prati-
cas (WHITMORE, 1989). A definicao de clas-
ses e a locacao de espécies dentro delas sdo
fortemente influenciadas pela experiéncia
pessoal e pelas tradigdes culturais e filos6fi-
cas de seus proponcites. Além disso, tais
paradigmas tém sempre enfocado as caracte-
risticas médias e tém ignorado a variagao ou
aamplitude ecolégica das espécies (SWAINE
et al., 1987).

O desconhecimento das mudangas
populacionais das espécies arbéreas, do ciclo
de vida da fauna na sucessao secundéria e da
dindmica da flora microbiana ou saproéfita
restringe o entendimento dos préprios ciclos
de vida das arvores. E conhecido o fato de que
a presenca ou auséncia de determinadas es-
pécies de plantas estd associada a presenga ou
auséncia de certos animais ou microor-
ganismos, sejam eles dispersores, predado-
res, inibidores ou estimulantes do cresci-
mento (GOMEZ-POMPA & VAZQUEZ-
YANES, 1985).

O estudo dos ciclos de vida das espé-
cies primarias e secunddrias, ligado ao mode-
lo da distribuicdo dos mesmos através do
tempo, permite-nos entender a sucessao como
um processo autoecoldgico e compreender o
fendmeno da regeneragao em aspectos que
tém ficado fora das possibilidades dos traba-
lhos sinecolégicos tradicionais, permitindo
analisar as relacdes diretas entre as espécies
particulares e o ambiente (GOMEZ-POMPA
& VAZQUEZ-YANES, 1985).
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