EYSIS

~16.1 Introducao

Os ecofisiologistas e os ecélogos comportamentais trabalham
primariamente com organismos individuais. Os individuos

coexistentes de uma mesma espécie possuern caracteristicas —

como densidade, razio sexual, estrutura etdria, taxas de nata-
lidade e imigrag¢io, mortalidade e emigragio — que sio tnicas

- para populacées. Explicamos o comportamento de uma popu-

lagzo em termos do comportamento dos individuos que a cons-
tituem. Por sua vez, atividades em nivel populacional t¢m con-

-seqiiéncia para o préximo nivel acima — o de comunidade. A
- comunidade ¢ uma assembléia de populagGes de espécies que

ocorrem juntas no espago e no tempo. A ecologia de comuni-
dades procura entender a maneira como agrupamentos de es-
pécies sao distribuidos na natureza e as formas pelas quais tais
agrupamentos podem ser influenciados pelo ambiente abiéti-
co (Parte 1 deste livro) e pelas interagbes entre as populagbes
das espécies (Parte 2). Um desafio para ecdlogos de comuni-
dades ¢ discernir e explicar padrées emergentes dessa ampla
gama de influéncias.

Em termos bastante gerais, as es-
pécies que se rednem para formar uma
comunidade sao determinadas por: (i)
restricbes em dispersio; (ii) restriges
ambientais; e (iii) dinidmicas internas
(Figura 16.1) (Belyea e Lancaster, 1999). Os ecélogos procu-
ram regras de montagem de comunidades. Discutiremos tais
regras neste capitulo ¢ em diversos outros (particularmente

Capitulos 19 a 21).

a procura de
regrds de
“montagem de

© comunidades

Uma comunidade é composta por

as comunidades individuos e populagdes e, como tal,

possuem podemos identificar e estudar proprie-
propriedades . . . .
coletivas... dade coletivas diretas, como diversida-

... € propriedades
emergentes ndo-
apresentadas
pelas populacdes
individuais que a
compbem

de em espécies e biomassa da comuni-
dade. Entretanto, ji vimos que orga-
nismos da mesma espécie ou de espé-
cies diferentes interagem entre si em
processos de mutualismo, parasitismo,

predacio e competigdo. A natureza da comunidade é obvia-
mente mais do que a soma de suas espécies constituintes. As-
sim como nos casos em que estamos interessados no compor-
tamento de misturas complexas, existem propriedades emer-.
gentes que aparecem quando a comunidade é o foco de aten-
¢do. Um bolo possui caracteristicas emergentes de textura e
sabor que n3o sdo aparentes nos ingredientes. No caso de eco-
logia de comunidades, os limites de similaridade entre espé-
cies competidoras (ver Capitulo 19) e a estabilidade de teias
alimentares frente & perturbagio (ver Capitulo 20) sdo exem-
plos de propriedades emergentes.

A ciéncia em nivel de comunidades imp&e problemas de-
sestimuladores, pois os bancos de dados podem ser enormes e
complexos. Um primeiro passo em geral adotado é procurar

Compartimento total de espécies

‘Restrigdes
ambientais
Il Restfigﬁes a
~ strigoe:
Compartimento kd.l‘_spersao
de habitat @
Compan:timento Compartimento
ecologico geografico

Dinamica interna

FIGURA 16.1 RelagGes entre cinco tipos de compartimentos de espé-
cies: o compartimento do total de espécies em uma regido, o compar-
timento geografico (espécies com possibilidade de chegarem em um
local), o compartimento de hdabitat (espécies.capazes de persistirem
sob as condigbes abidticas do local),0 compartimento ecoldgico (o
conjunto superposto de espécies que podem tanto chegar quanto
persistir) e a comunidade (o compartimento que permanece em face
de interagBes bicticas) (adaptada de Belyea e Lancaster, 1999; Booth
e Swanton, 2002).
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FIGURA 16.2 Podemos identificar uma hierarquia de habitats, aninhados um dentro do outro: um bioma de floresta temperada na América do
Norte; uma mata de faia-bordo em New Jersey; uma cavidade em arvore contendo agua; ou o intestino de um mamifero. Em qualquer uma
dessas escalas, existem comunidades e compete ao ecologo escolher qual delas estudar.

padrdes nas propriedades coletivas e emergentes da comuni-
dade. Os padrées sdo consisténcias repetitivas, como o repeti-
do encontro de agrupamentos de formas de crescimento simi-
lares em locais diferentes, ou tendéncias repetidas em riqueza
em espécies ao longo de diferentes gradientes ambientais. O
reconhecimento de padrdes leva, por sua vez, & construgio de
hipéteses sobre as suas causas. As hipSteses podem entdo ser
testadas por meio de observagées adicionais ou por experi-
mentagao.

Uma comunidade pode ser definida em qualquer escala den-
tro de uma hierarquia de hdbitats. Em um extremo, podem ser
reconhecidos em uma escala global padr6es gerais na distribuiggo
de tipos de comunidades. O bioma de florestas temperadas ¢ um
exemplo; sua amplitude de distribuicio na América do Norte ¢é
mostrada na Figura 16.2. Nessa escala, os ecélogos geralmente
reconhecem que o clima é o fator mais importante na determina-
¢do dos limites de tipos de vegetagdo. Em uma escala mais deta-
lhada, o bioma de floresta temperada em New Jersey é represen-
tado por comunidades de duas espécies de drvores em particular,
faia e bordo, juntamente com um grande niimero de outras espé-
cies menos conspicuas de plantas, animais e microrganismos. O
estudo de comunidades pode ser focado nesta escala. Em uma
escala ainda mais detalhada, pode-se estudar a distinta comuni-
dade de invertebrados que habitam cavidades que contém dgua
em individuos de faia, ou ainda a flora e fauna intestinal de cet-
vos na floresta. Entre essas diversas escalas de estudo de comuni-
dades, nenhuma é mais legftima do que outra. A escala de inves-
tigagdo apropriada depende dos tipos de questdes que estdo sen-
do propostas.

Os ecélogos de comunidades as
vezes consideram todos os organismos
presentes em uma drea, embora isso
raramente seja possivel sem uma equi-
pe grande de taxonomistas. Qutros
restringem suas aten¢fes a um dnico
grupo taxondmico dentro de comunidades (p. ex., aves, inse-
tos ou drvores) ou a um grupo com uma atividade em particu-
lar (p. ex., herbivoros ou detritivoros).

O restante deste capitulo contém seis se¢Bes. Iniciaremos
explicando como a estrutura de comunidades pode ser medi-
da e descrita (Segdo 16.2). Apés, focalizaremos os padrées de
estrutura de comunidades: no espago (Segio 16.3), no tempo
(Segdes 16.4 2 16.6) e finalmente em um contexto combinan-
do espago-tempo (Seco 16.7).

as comunidades -
podem ser
reconhecidas em
diversos niveis —
todos igualmente
legitimos

16.2 Descricao da composicao de

comunidades
U.ma form'fl de caracterizar uma comu- riqueza em
nidade é simplesmente contar ou lis- espécies:
tar as espécies presentes. Parece um ndmero de

. 2 . espécies
procedimento f4cil ¢ objetivo descre- presentes em uma
ver e comparar comunidades por meio comunidade

de suas ‘riquezas’ em espécies (isso é, -

o ntimero de espécies presentes). Na pritica, entretanto, isso €
surpreendentemente dificil, em parte devido a problemas ta-
xondmicos, mas também porque em geral apenas uma suba-
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FIGURA 16.3 A relagao entre riqueza em espécies e nimero de indi-
viduos em duas comunidades hipotéticas. Acomunidade A possui uma
riqueza total em espécies consideravelmente superior & da comuni-
dade B.

mostra dos organismos em uma drea pode ser contada. O ng-
mero de espécies registradas depende, portanto, do nidmero
de amostras obtidas, ou do volume do hébitat que foi explora-
do. As espécies mais comuns provavelmente serdo observadas
nas primeiras amostras e, conforme mais amostras sio obti-
das, espécies mais raras vio sendo adicionadas 2 lista. Em que
ponto deve-se cessar a amostragem? Idealmente, o investiga-
dor deve continuar com a amostragem até o nimero de espé-
cies alcangar um platd (Figura 16.3). No minimo, as riquezas
em espécies de diferentes comunidades devem ser comparadas
usando-se um mesmo tamanho de amostragem (em termos
de drea de h4bitat explorado, tempo gasto na amostragem ou,
a melhor situagio, nimero de individuos ou médulos inclui-
dos nas amostras). A andlise de riqueza em espécies em situagdes
contrastantes aparece de modo proeminente no Capitulo 21.

16.2.1 indices de diversidade

Um aspecto importante da estrutura de
comunidades ¢ completamente ignora-
do quando a composi¢io da comunida-
de ¢ descrita simplesmente em termos
do niimero de espécies presentes. Ignora-se a informagao de que
algumas espécies sdo raras e outras comuns. Considere uma co-
munidade de 10 espécies com ndmero igual de individuos para
cada uma delas. Considere também uma segunda comunidade,
também consistindo em 10 espécies, mas com mais de 50% dos
individuos pertencentes 2 espécie mais comum e menos de 5%
em cada uma das outras nove espécies. Cada comunidade possui
a mesma riqueza em espécies, mas a primeira, com uma distribui-
¢do mais ‘equitativd’ de abundincias, é claramente mais diversa
do que a segunda. Riqueza e equabilidade combinam-se para de-
terminar a diversidade de uma comunidade.

Conhecer o ndmero de individuos presentes em cada es-
pécie pode também nio ser suficiente para uma resposta com-

a diversidade

incorpord riquéza,
-dominancia-e -
--raridade "

pleta. Se a comunidade ¢ definida de forma bem restritiva (p.
ex., a comunidade de aves canoras de uma mara), as conta-
gens de nimeros de individuos em cada espécie podem ser
suficientes para muitos propésitos.

Entretanto, se estamos interessados em grgdice de " -
. - l 1
todos os animais de matas, a enorme versidade de
Simpsons T

disparidade em tamanho significa que
simples contagens podem ser enganadoras. Surgem também
problemas se tentarmos contar plantas (e outros organismos
modulares). Devemos contar o nimero de caules, folhas, ra-
mos, rametas ou genetas? Uma forma de contornar esse pro-
blema ¢ descrever a comunidade em termos de biomassa por
espécie por unidade de 4rea.

A medida mais simples para caracterizar a comunidade, e
que leva em considerago tanto o padrio de abundincia (ou
biomassa) quanto a riqueza de espécies, ¢ o indice de diversi-
dade de Simpson. Ele é calculado obtendo-se, para cada espé-
cie, a proporgio de individuos ou biomassa em relagio ao to-
tal da amostra, isto é, a propor¢do P, para a i-ésima espécie:

indice de Simpson, D=

(16.1)

em que S é o nimero total de espécies na comunidade (isto &,
a riqueza). Como desejado, para uma dada riqueza, D aumen-
ta com a equabilidade, e para uma dada equabilidade, D au-
menta com a riqueza.

A equabilidade também pode ser
quantificada {entre O ¢ 1), obtendo-se
a proporgio entre o indice de Simp-
son e o valor mdximo que este assu-
miria caso os individuos fossem distribufdos uniformemente
entre as espécies. De fato, D = S. Portanto:

‘equabilidade’ ou
‘uniformidade’

(16.2)

equabilidade, E= —DB— =— xé
max ZPZ

Um outro indice freqiientemente utilizado e que possui
essencialmente as mesmas propriedades é o de Shannon, A.
Novamente, utiliza-se o conjunto de valores de P, Assim,

S
diversidade, H=-) PlInP, (16.3)
i=1
e
>
-2 bnf,
equabilidade, 7= H __3 . (16.4)
H InS

max

Um exemplo de andlise de diversidade é dado pelo incrivel
estudo de longa duragio que vem sendo feito desde 1856 em

N

2k,
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FIGURA 16.4 Diversidade de espécies (H) e equabilidade (J) de uma
parcela-controle e de uma parcela que recebeu fertilizantes no expe-
rimento ‘Parkgrass’ em Rothamsted (segundo Tilman, 1982).

uma 4rea de campo em Rothamsted, Inglaterra. Parcelas expe-
rimentais vém recebendo tratamentos com fertilizantes apli-
cados uma vez ao ano, enquanto parcelas que nio recebem
fertilizantes sdo mantidas como controle. A Figura 16.4 mos-
tra como a diversidade de espécies (H) e a equabilidade (/)
das espécies de plantas mudaram entre 1856 e 1949. Enquan-
to a drea sem fertilizantes permaneceu essencialmente inalte-
rada, a drea adubada mostrou um progressivo declinio em di-
versidade e equabilidade. Uma possivel explicagio seria que a
alta disponibilidade de nutrientes ocasionou altas taxas de cres-
cimento populacional, fazendo com que as espécies mais pro-
dutivas dominassem a 4rea e, talvez, excluissem competitiva-
mente as outras espécies.

16.2.2 Diagramas de abundéancias relativas

Naturalmente, as tentativas de descrever a estrutura complexa
de comunidades por um tnico atributo, como riqueza, diver-
sidade ou equabilidade, podem ser criticadas, devido 4 grande
perda de informagdes valiosas. Um quadro mais completo da
distribuicio de abundincias das espécies em uma comunida-
de uiiliza o conjunto completo de valores de P, por meio de
diagramas nos quais se inserem os valores de P, em relagao ao
posto de dominincia das espécies. Assim, primeiro insere-se o
valor de P; da espécie mais comum, seguido pela segunda es-
pécie mais comum, e assim sucessivamente até a inclusio da
espécie mais rara. Diagramas de abundincias relativas (rank-
abundance diagrams) podem ser feitos para nimero de indivi-
duos, 4rea coberta por individuos sésseis ou pela biomassa com
que cada espécie contribui para a comunidade.

Algumas das diversas equagbes que
tém sido ajustadas a diagramas de
abundincia relativa sio mostradas na
Figura 16.5. Destas, duas tém origem
estatistica (log-série e log-normal) e
nio possuem qualquer base sobre
como as espécies interagem entre si.

0s modelos de
abundancias
relativas podem
ser baseados em
argumentos
biolégicos ou

" estatisticos

As demais levam em consideragdo aspectos das relagoes entre
as condicoes, os recursos e os padrdes de abundincias das es-
pécies (modelos nicho-orientados) e provavelmente sio mais
titeis em auxiliar a compreender os mecanismos envolvidos na
organiza¢io de comunidades (Tokeshi, 1993). Ilustraremos a
diversidade de abordagens pelas descri¢bes das bases de qua-
tro modelos nicho-orientados de Tokeshi (ver Tokeshi, 1993,
para um tratamento completo). O modelo de dominincia por
ocupagio (dominance-preemption), que produz a menos equi-
tdvel distribui¢io de espécies, conta com sucessivas espécies
ocupando uma por¢do dominante (50% ou mais) do espaco
de nicho restante; a primeira, espécie mais dominante, ocupa
mais de 50% do espago de nicho disponivel, a seguinte mais
de 50% do que restou, e assim sucessivamente. Uma distri-
bui¢do um pouco mais equitativa é representada pelo modelo
fragio-aleatdria (random fraction model), em que sucessivas es-
pécies invadem e ocupam uma porgio arbitrdria do espago de
nicho de qualquer espécie j4 presente. Neste caso, indepen-
dentemente do status de dominincia, todas as espécies estio
sujeitas 4 divisgo de nicho com igual probabilidade. O modelo
fraciondrio de MacArthur (MacArthur fraction model), por ou-
tro lado, assume que espécies com maiores nichos t8ém maior
probabilidade de ser invadidas por novas espécies; isso resulta
em uma distribuicio mais equitativa do que o modelo fraczo-
aleatdria. Por dltimo, o modelo de decaimento de domindncia
(dominance-decay model) é o inverso do modelo de dominin-
cla por ocupacio, em que o maior nicho em uma dada assem-
bléia sempre estd sujeito a uma subseqiiente divisio (aleatd-
ria). Desse modo, neste modelo espera-se que a préxima espécie
a invadir a comunidade colonize o espago de nicho ocupado pela
espécie mais abundante, produzindo a mais equitdvel distribui-
¢do de espécies de todos os modelos.
Os diagramas de abundincias re-
lativas, assim como os {ndices de ri-
queza, diversidade e equabilidade, de-
vem ser vistos como abstracbes da es-
trutura altamente complexa das comu-
nidades que podem ser dteis quande ;
fazemos comparactes. Em principio, a idéia é que, encontrando
o modelo que melhor se ajusta aos dados, este poderia forne-
cer indicios dos processos subjacentes e, talvez, de como tais
processos estes variam de uma amostra para outra. O progres-
so até o momento, entretanto, tem sido limitado, tanto devi-
do aos problemas de interpretagio quanto s dificuldades pra-
ticas em testar qual modelo melhor se ajusta aos dados (Tokeshi,
1993). Entrgtanto, alguns estudos tém tido sucesso em focar a

os indices das
comunidades s&o
abstragbes que
podem ser Uteis
:quando.séo feitas
“tomparacoes

atengdo em mudangas de dominincia/equabilidade em rela-

¢do a mudangas ambientais. Assumindo que uma série geo-
métrica pode ser apropriadamente aplicada, a Figura 16.5¢
mostra como a dominincia aumenta regularmente enquanto
a riqueza de espécies decresce durante o experimento de longa
duragio em campos de Rothamsted descrito anteriormente. A
Figura 16.5d mostra como a riqueza de espécies de inverte-
brados e a equabilidade foram maiores em uma planta de ria-
cho com arquitetura complexa, Ranunculus yezoensis, e que
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FIGURA 16.5 (a, b) PadrGes de abun-
dancias relativas de varios modelos.
Dois deles sfo baseados em distribui-
coes estatisticas (LS e LN), enquanto os
demais podem ser descritos como, ni-
cho-orientados. (a) BS = vara quebrada
(broken stick); GS = série geométrica;
LN = log-normal; LS = log-série. (b)
CM = composto; DD = decaimento de
dominancia; DP = dominéncia por ocu-
pacdo; MF = fraciondrio de MacArthur;
RA = mistura aleatdria; RF =fragéo alea-
tdria. (c) Mudanca no padrdo de abun-
dancias relativas (com uma série geo-
métrica ajustada) de espécies de plan-
tas em um campo experimental sujeito
a adigdo continua de fertilizantes desde

1856

- Pesicao _da,esp__é:cie

prové mais nichos potenciais, do que em uma planta estrutu-
ralmente simples, Sparganium emersum. Os diagramas de abun-
dancias relativas de ambas sdo mais préximos do modelo fra-
do-aleatdria do que do modelo fraciondrio de MacArthur.
Por fim, a Figura 16.5¢ mostra como assembléias de bactérias
colonizando ldminas de microscopia (biofilmes) em um lago
mudam de uma distribuigdo log-normal para um padrio de
série geométrica conforme o biofilme envelhece.

A composi¢io taxondmica e a di-
versidade de espécies sdo apenas duas
das muitas formas possiveis de descre-
ver uma comunidade. Uma alternati-
va (ndo necessariamente a melhor, mas
bem diferente) ¢ descrever comunida-
des e ecossistemas em termos de produto em pé e taxa de pro-
dugdo de biomassa pelas plantas, e seu uso e conversio por

" “abordagem
“energética: uma
alternativa a
descrigéao
taxondmica

1856 até 1949 (Ja-c] segundo Tokeshi,
1993). (Continua)

microrganismos heterotréficos e animais. Estudos orientados
dessa forma podem inicialmente descrever a teia alimentar e,
apds, definir a biomassa em cada nivel tréfico. Além disso,
podem descrever os fluxos de energia e matéria, provindas do
ambiente fisico, que passam por organismos vivos e retornam
para o ambiente fisico. Tal abordagem pode possibilitar a de-
tecgio de padrdes entre comunidades e ecossistemas que nio
possuem qualquer semelhanca taxondmica. Essa abordagem
serd discutida nos Capitulos 17 ¢ 18.

Um considerdvel esforgo tem sido empregado para enten-
der a ligagio entre riqueza em espécies e funcionamento de
ecossistemas (produtividade, decomposi¢io e dinimica de
nutrientes). Entender o papel da riqueza em espécies nos pro-
cessos ecossistémicos é de particular importdncia na compreen-
sd0 de como os humanos respondem 2 perda de biodiversida-
de. Discutiremos esse importante tépico na Segdo 21.7.
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R. yezoensis

S. emersum

R. yezoensis

FIGURA 16.5 (continuagdo) (d) Compa-
racdo de padrdes de abundancias rela-
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tivas de espécies de invertebrados as-
sociados a planta de riachos estrutural-
mente comptexa Ranunculus yezoensis
(4) e a planta simples Sparganium
emersum (A); linhas ajustadas repre-
sentam o modelo fracionario de MacAr-
thur (—, a de cima para R. yezoensis
e a de baixo para S. emersum) e 0 mo-
delo fragdo-aleatéria (——, a de cima
para R. yezoensis e a de baixo para S.
emersum) (segundo Tanigushi et al.,
2003). (e) Padrio de abundancias rela-
tivas (baseado em um indice de biomas-

16.3. Padrées de comunidades no espaco

16.3.1. Andlise de gradiente

A Figura 16.6 mostra as diversas formas de descrever a distri-
buigdo da vegetagdo empregadas no cldssico estudo das Mon-
tanhas Great Smoky (Tennessee), EUA, onde espécies de 4r-
vores ddo & vegetagdo sua caracteristica principal. A Figura
16.6a mostra as caracteristicas associa¢des de drvores domi-
nantes nas escatpas da montanha, desenhadas como se as co-
munidades tivessem limites bem-definidos. A escarpa da mon-
tanha na verdade prové uma ampla gama de condigdes para
crescimento de plantas. Duas dessas condigges, altitude e umi-
dade, podem ser particularmente importantes na determina-
¢do da distribuiggo de vdrias espécies de drvores. A Figura 16.6b
mostra as associagdes dominantes figuradas em termos dessas
duas dimens6es ambientais. Finalmente, a Figura 16.6¢ mos-
tra a abund4ncia individual de cada espécie de drvore (expres-
sa como a porcentagem de todos os caules de drvores presen-
tes) em relagdo a apenas um gradiente de umidade.

A Figura 16.6a ¢ uma andlise subjetiva indicando que a
vegetagdo de dreas em particular di-
fere de forma caracteristica da de
outras dreas. Isso poderia implicar
que as vdrias comunidades sdo fina-
mente delimitadas. A Figura 16.6b
d4 a mesma impressio. Observe que

“as distribuig

terminam
-subitamente
lehtamerite

sa) de assembléias de bactérias em bi-
ofilmes de lagos com diferentes idades
(os simbolos, da esquerda para a direi-
ta, representam os dias 2, 7, 15, 30, 60)
(segundo Jackson ef al., 2001).

ambas as Figuras, 16.6a e b, siao baseadas na descri¢do da
vegetagdo. Entretanto, a Figura 16.6¢ refina o foco, con-
centrando-se no padrdo de distribui¢do de cada espécie in-
dividualmente. Fica imediatamente ébvio que existe consi-
derdvel sobreposigdo em suas distribuigbes — nio existem
limites bem-delimitados. As vdrias espécies de drvores sdo
vistas agora como alinhadas ao longo do gradiente, com as
caudas de suas distribui¢bes sobrepondo-se. Os resultados
dessa ‘andlise de gradiente’ mostra que os limites de distri-
buigdo de cada espécie ‘nio terminam subitamente, mas
lentamente’. Muitos outros estudos de gradientes mostram
resultados similares.

Talvez a principal critica 4 anilise
de gradientes como um modo de de-
tectar padrdes em comunidades é que
a escolha do gradiente ¢ quase sempre
subjetiva. O pesquisador procura por alguma caracteristica do
ambiente que parece ser importante para os organismos e de-
pois organiza os dados das espécies de interesse ao longo do
gradiente daquele fator. Ele n3o é necessariamente o fator mais
apropriado para se escolher. O fato de algumas espécies de
uma comunidade poderem ser arranjadas em uma seqiiéncia
ao longo de um gradiente de algum fator ambiental nio prova
que esse fator escolhido ¢ correlacionado com o que realmen-
te interessa na vida das espécies envolvidas. A andlise de gra-
diente ¢ apenas um pequeno passo no caminho da descrigdo
objetiva de comunidades.

4
3
i
i
i
i
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FIGURA 16.6 Trés descri¢cdes contrastantes das distribui¢des de arvores dominantes caracteristicas nas Montanhas Great Smoky, Tennessee.
(a) Distribuigdo topografica de tipos de vegetagdo sobre uma face-leste montanhosa idealizada e um vale. (b) Diagrama idealizado com 0
arranjo de tipos de vegetag¢&o de acordo com elevagdo e aspecto. (c) Distribuigdes de populagGes de arvores (porcentagem de caules presen-
tes) ao longo de um gradiente de umidade. Tipos de vegetagdo: BG ='clareira de faia; CF = floresta de barranco; F = floresta de abeto;
GB = campo ralo; H = floresta de Tsuga; HB = capoeira rala; OCF = floresta de castanheira e carvalho; OCH = capoeira de castanheira e
carvaltho; OH = carvalho e hicéria; P = floresta de pinheiro e urzal; ROC = floresta de carvalho vermelho e castanheira; S = floresta de espruce;
SF = floresta de espruce e abeto; WOC = floresta de carvalho branco e castanheira. Espécies mais importantes: 1 = Halesia monticula;
2 = Aesculus octandra; 3 = Tilia heterophylla, 4 = Betula alleghaniensis; 5 = Liriodendron tulipifera; 6 = Tsuga canadensis; 7 = B. lenta; 8 = Acer
rubrum; 9 = Comus florida; 10 = Carya alba; 11 = Hamamelis virginiana; 12 = Quercus montana; 13 = Q. alba;, 14 = Oxydendrum arboreur;
15 = Pinus strobus; 16 = Q. coccinea; 17 = P. virginiana; 18 = P. rigida (segundo Whittaker, 1956).
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Figura 16.7. (a) Trinta e um lagos na llha do Norte, Nova Zelandia, onde comunidades de rotiferos (78 espécies no total) foram amostradas € i !
descritas. (b) Resultado da analise de agrupamento (classificagdo) dos dados de composig&o de espécies dos 31 lagos (com base na medida {: I
de similaridade de Bray-Curtis); comunidades mais similares entre si s50 agrupadas, e oito grupos podem ser identificados (A a H). (c) Resul- ; .

tado da analise de correspondéncia candnica (ordenag&o). As posi¢des no espago de ordenagdo sdo mostradas para os lagos (indicados com G
as letras A a H, que correspondem ao resultado da classificagéo), para as espécies de rotiferos (setas laranjas no painel superior) e para 0 1:
fatores ambientais (setas laranjas no painel inferior). (d) Silhuetas de quatro espécies de rotiferos (segundo Duggan et al., 2002). 4 ¢




16.3.2 Classificacao e ordenacao de
comunidades

- Técnicas estatisticas objetivas tém sido desenvolvidas com o
intuito de remover a subjetividade na descri¢io de comunida-
~des. Essas técnicas permitem que os dados obtidos de estudos
de comunidades identifiquem por si s6 padrdes, sem a influén-
cia de idéias pré-concebidas do pesquisador sobre quais espé-
cies tendem a se associar ou qual varidvel ambiental é mais
fortemente correlacionada com as distribuigbes das espécies.
Uma de tais técnicas € a classificaggo.

A classifica¢io comega com a pres-
suposi¢io de que comunidades con-
sistern em entidades relativamente dis-
cretas. Ela produz grupos de comuni-
dades relacionadas por meio de um
processo conceitualmente similar 2
classificacio taxondmica. Em taxono-
--mia, individuos similares sdo agrupados em espécies, espécies
“similares em géneros, e assim sucessivamente. Na classificagao

de comunidades, aquelas com composigdo de espécies seme-
lhantes so agrupadas em subconjuntos, estes podendo ser pos-
teriormente combinados caso seja de interesse (ver Ter Braak
"¢ Prentice, 1988, para detalhes do procedimento).

As comunidades de rotiferos de diversos lagos na Ilha do
Norte, Nova Zelandia (Figura 16.7a), foram submetidas a uma
- técnica de classificagio chamada andlise de agrupamento (Du-
ggan ez al., 2002). Oito grupos ou classes foram identificados
(Figura 16.7b), cada um baseado simplesmente no conjunto
de espécies presentes ¢ suas abundincias. A distribuicio espa-
cial de cada grupo de comunidades de rotiferos dos lagos da
Nova Zelandia é mostrado na Figura 16.7a. Observe que exis-
te pouca relagdo espacial consistente; as comunidades em cada
grupo estdo dispersas por toda a ilha. Isso ilustra um ponto
positivo de classificagio. Os mérodos de classificagio mostram
a estrutura dentro de uma série de comunidades sem a neces-
sidade de indicar, 4 priori, alguma varidvel ambiental suposta-
mente relevante, um procedimento necessrio na andlise de
gradiente.

- classificacdo

Ordenagdo é um tratamento mate-
mdtico que permite que comunidades
sejam organizadas em um grifico de
modo que aquelas mais similares en-
tre si em composi¢do de espécies e
abundincia relativa aparegam em lo-
cais préximos. Por outro lado, aque-
las comunidades que diferem muito
na importincia relativa das espécies
compartilhadas, ou que possuem composi¢des de espécies algo
distintas, serdo posicionadas em locais distantes. A Figura 16.7¢
mostra a aplicagdo de uma técnica de ordenagio chamada and-
lise de correspondéncia canénica (canonical correspondence
analysis, CCA) as comunidades de rotiferos (Ter Braak &
Smilauer, 1998). A CCA também possibilita que padrdes de

comunidades sejam examinados em relagdo a varidveis am-

posicionadas em
um gratico; de 5
;-forma que aquelas
" mais semelhantes
e composigdo
- figuem mais -+
__préximas
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bientais. Obviamente, o sucesso do método neste caso depen-
de da amostragem de varidveis ambientais apropriadas. Esse é
um detalhe importante no procedimento — talvez ndo tenha-
mos medido os atributos do ambiente que sdo mais relevan-
tes. As relacoes entre a comunidade de rotiferos e diversos fa-
tores fisico-quimicos sdo mostradas na Figura 16.7¢c. O elo
entre classificagdo e ordenagio pode ser compreendido notan-
do-se que comunidades aglomeradas nos grupos A a H, obti-
das a partir da classifica¢do, sio separadas de forma relativa-
mente distinta no grifico de ordena-
¢io da CCA.

As comunidades das classes A e B
tendem a associar-se a 4guas bastante
transpatentes (‘profundidade do dis-
co de Secchi’), enquanto aquelas dos
grupos G e H estdo associadas com
altas concentragées de fésforo total e clorofila; os grupos res-
tantes aparecem em posigdes intermedidrias. Os lagos sujeitos
a um grande aporte de fertilizantes usados na agricultura ou
que recebem esgoto sdo desctitos como eutréficos. Eles ten-
dem a ter alta concentragio de fésforo, levando a niveis mais
elevados de clorofila e menor transparéncia (uma maior abun-
déncia de células de fitoplincron). Evidentemente, as comu-
nidades de rotiferos sdo muito influenciadas pelo nivel de eu-
trofizagio ao qual o lago esta sujeito. Espécies de rotiferos ca-
racterfsticas de condi¢des particularmente eutréficas, como Ke-
ratella tecta e K. tropica (Figura 16.7d), foram fortemente re-
presentadas nos grupos G e H, enquanto aquelas associadas
com condi¢des mais naturais, como Conochilus unicornis e As-
comorpha ovalis, foram comuns nos grupos A e B.

O nivel de eutrofizacio, entretanto, no é o dnico fator
significativo na explicagdo da composi¢io das comunidades
de rotiferos. O grupo C, por exemplo, embora caracteristico
de concentragdes intermedidrias de fdsforo, pode ser diferen-
ciado a0 Jongo do eixo 2 de acordo com a concentragio de
oxigénio dissolvido e a temperatura do lago (ambas relaciona-
das negativamente devido 2 solubilidade do oxigénio dimi-
nuir com o aumento da temperatura).

O que esses resultados indicam?
Primeiro, ¢ mais especificamente, as
correlagdes com fatores ambientais, re-
veladas pelas andlises, fornecem algu-
mas hip6teses a serem testadas sobre as relagdes entre compo-
sigio da comunidade e fatores ambientais subjacentes. (Lem-
bre que correlagdo nio necessariamente implica em uma relagéo
causal. Por exemplo, oxigénio dissolvido e composi¢io da comu-
nidade podem variar juntos devido a uma resposta comum a ou- -
tro fator ambiental. Uma ligagdo causal direta sé pode ser prova-
da por meio de experimentagio controlada.)

Um segundo e mais genérico ponto é relevante para a dis-
cussio da natureza da comunidade. Os resultados enfatizam
que, sob um conjunto particular de condigdes, ¢ provdvel a
ocorréncia de uma associago previsivel de espécies. Isso mos-
tra que ecélogos de comunidades possuem mais do que um
conjunto arbitrdrio e mal-definido de espécies para estudar.

subseqlentemente,
-6 necessario.
questionar o que
esta variandoao
longo dos eixos do
grafico

-, a ordenacéo pode
gerar hipGteses
para testes-"
posteriores- -
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16.3.3 Problemas de limites em ecologia de
comunidades

Talvez existam comunidades separadas
umas das outras por limites claros e
bem-definidos, em que grupos de es-
pécies distribuem-se de forma adjacen-
te, sem se interpretarem. Se elas exis-
tem, elas sdo excepcionais. O encontro do ambiente terrestre
com o ambiente aquético pode parecer um limite bem-defini-
do, mas sua artificialidade ¢ indicada por lontras e ris que
regularmente o atravessam, ¢ 0s muitos insetos aqudticos que
passam sua vida larval na 4gua, mas que o estdgio alado adulto
vivem na terra ou no ar. Na terra, ocorrem limites relativa-
mente bem-delimitados entre tipos de vegetagio sobre rochas
4cidas e bdsicas onde se encontram afloramentos, ou onde es-
o justapostas rochas do tipo serpentina (um termo aplicado
a um mineral rico em silicato de magnésio) e ndo-serpentina.
Entretanto, mesmo em tais situacdes, minerais sio lixiviados e
ultrapassam os limites, que se tornam progressivamente mais
ténues. A afirmagio mais segura que podemos fazer sobre li-
mites de comunidades é que provavelmente eles ndo existam,
embora alguns sejam muito mais bem-delimitados que ou-
tros. Um ecélogo pode tirar mais proveito enfocando as for-
mas pelas quais as comunidades se interpenetram do que pro-
curando por limites cartogréficos finos.

No primeiro quarto do século XX,

houve considerdvel debate sobre a na-
tureza da comunidade. Clements
(1916) idealizou a comunidade como
um tipo de superorganismo, cujas es-
pécies componentes seriam muito unidas, tanto no presente
quanto durante suas histdrias evolutivas compartilhadas. Por-
tanto, populagdes e comunidades individuais compartilhari-
am relagbes entre si de forma semelhante iquelas observadas
entre células, tecidos e organismos.

O conceito individualista imaginado por Gleason (1926)
¢ outros autores ao contrrio, via as relagbes entre espécies
coexistentes apenas como resultado de suas similaridades quan-
to a exigéncias e tolerincias (e parcialmente devido ao acaso).
Adotando essa visio, fronteiras de comunidades ndo precisa-
riam ser bem-delimitadas, e associagbes de espécies seriam mui-
to menos previsiveis do que poderiamos esperar do conceito
de superorganismo.

A vis3o atual ¢ préxima do conceito individualista. Os re-

“sultados de anglises diretas de gradiente, ordenagio e classifi-
cagio indicam que uma dada localidade, em virtude princi-
palmente de suas caracteristicas fisicas, possui uma associagdo
de espécies razoavelmente previsfvel. Entretanto, uma dada
espécie que ocorra em uma associagio previsivel, provavelmente
também ocorre com outros grupos de espécies sob condigbes
diferentes em outros locais.

Um ponto adicional deve ficar claro quando consideramos a
questdo da heterogeneidade e dos limites ambientais. A heteroge-
neidade espacial na distribui¢io de comunidades pode ser vista

comunidades s30
. entidades ¢

* defiriidos?-

Efeitos, em escala pequena,

dg raizes, particulas R

orgéanicas e estrutura < ---
“-do'solo :

:Efeitos, em escala de
arcela ateé escala de
i e animais’ -

ientes, em escala
de textura,

do.solo, i ]
ia ¢ Sistemas
g0

;
DONo

FIGURA 16.8 Determinantes de heterogeneidade espacial de comu-
nidades de organismos de solo inciuindo bactérias, fungos, nematoi-
des, acaros e colémbolos (segundo Eftema e Wardle, 2002).

dentro de uma série de escalas aninhadas. A Figura 16.8, por
exemplo, mostra padrdes de heterogeneidade espacial em comu-
nidades de organismos de solo acontecendo em escalas de hecta-
res a milimetros quadrados (Ettema e Wardle, 2002). Na escala
maiot, esses organismos refletem padrdes em fatores ambientais
relacionados 2 topografia e 2 distribuigio de diferentes comuni-
dades vegetais. Porém, no outro extremo, podem estar presentes
padrdes em escala menor, resultantes da localizag@o individual de
rafzes ou propriedades locais do solo. As fronteiras entre esses
padrdes das diferentes escalas provavelmente também sio ténues.

Se comunidades possuem ou nio
fronteiras bastante ou pouco definidas
¢ uma questdo importante, embora ela
nio seja a consideragio fundamental.
Ecologia de comunidades ¢ o estudo do nivel de organizagio
de comunidades e nio o estudo de uma unidade espacial ou
temporalmente definivel. Ela trata da estrutura e atividade da
assembléia de espécies, em geral em um ponto no espago e no
tempo. Nzo é necessério haver limites discretos entre comuni-
dades para se estudar ecologia de comunidades.

... mais um nivel
de organizagéo

16.4 Padroes de comunidades no tempo

Assim como as importincias relativas das espécies variam no
espago, os padrdes de abundincia podem mudar no tempo.
Em ambos os casos, uma espécie ocorrerd apenas onde e quan-
do: (i) elas forem capaz de alcangar uma localidade; (ii) existir
condigbes e recursos apropriados; e (iii) ndo forem impedidas
por competidores, predadotes e parasitos. Uma seqiiéncia tem-
poral no aparecimento e desaparecimento de espécies, portan-
to, necessitaria que condigdes, recursos e/ou a influéncia de
inimigos variassem com o tempo.

Para muitos organismos, particularmente aqueles de vida
curta, suas importincias relativas mudam com a época do ano,
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visto que individuos passam seu ciclo de vida em um contexto
de mudanga sazonal. As vezes, a composigio da comunidade
muda devido 2 uma mudanga fisica externa, como o aterra-
mento de um marisma que acaba sendo substituido por uma
floresta. Em outros casos, padrdes temporais sio simplesmen-
te reflexos de mudangas em recursos-chave, como o que ocor-
re na seqiiéncia de organismos heterotréficos associados com
depésitos fecais ou carcagas 2 medida que estas vao sendo de-
compostas (ver Figura 11.2). A explicagdo para tais padrdes
temporais é um tanto direta e, portanto, nio nos deteremos
no assunto aqui. Também nio aprofundaremos a discussio sobre
varia¢des de abundincia de espécies em comunidades de um ano
para o outro, visto que popula¢des individuais respondem a uma
infinidade de fatores que influenciam a reprodugio e a sobrevi-
véncia (abordados nos Capitulos 5, 6 e 8 a 14).

Enfocaremos os padrdes de mudangas na comunidade que
acontecem apds uma perturbagio, definida como um evento
discreto que remove organismos (Townsend & Hildrew, 1994)
ou interfere na comunidade por meio de influéncia na dispo-
nibilidade de espaco ou recursos alimentares, ou por mudan-
gas no ambiente fisico (Pickett ¢ White, 1985). Tais perturba-
¢Oes s3o comuns em todos os tipos de comunidades. Em flo-
restas, elas podem ser causadas por ventos fortes, terremotos,
elefantes, madeireiros ou simplesmente pela morte de uma 4r-
vore devido a doengas ou idade avangada. Agentes de pertur-
bagdo em campos incluem geadas, animais fossoriais ¢ os den-
tes, patas, excrementos ou carcagas de animais pastadores. Em
costbes rochosos ou recifes de corais, as perturbagdes podem
resultar da agio de ondas fortes durante furacées, tsunamis,
batimento de troncos ou barcos ancorados, ou pelas nadadei-
ras de mergulhadores pouco cuidadosos.

16.4.1 Comunidades controladas por fundacao e
por dominéncia

Podemos postular dois diferentes ti-
pos fundamentais de resposta de co-
munidades a perturba¢bes de acordo
com as relagbes competitivas exibidas
pelas espécies componentes — contro-
ladas por fundagio ou controladas por

“controle por
ndacdo: muitas
ECIES: 530 =

- dominancia (Yodzis, 1986). As comunidades controladas por
- fundagio ocorrerdo se diversas espécies forem aproximadamente
~equivalentes em suas capacidades de colonizar uma clareira
" deixada por uma perturbagio, forem bem-adaptadas ao am-
>:biente abidtico e puderem se manter no local até sua morte.
Nesse caso, o resultado de uma perturbagio é essencialmente

uma loteria. A ganhadora ¢ a espécie que por acaso consiga
chegar e se estabelecer primeiro no local perturbado. As dina-

" micas de comunidades controladas por fundagio sio discuti-

' das na Se¢io 16.7.4.

As comunidades controladas por domindncia sao aquelas

“em que algumas espécies s3o competitivamente superiores a
. outras, de modo que um colonizador inicial de uma clareira

aberta por uma perturbagio nfo pode 'cbhtfb,le”por

necessariamente se manter nela. Nes- “dominancia:

ses casos, as perturba¢bes podem le- - -?'9‘.‘?%2&5

var a seqiiéncias razoavelmente previ- - :Ghjonizadores. sd0°
siveis de espécies, pois diferentes es- - -competitivamente - -

pécies tém diferentes estratégias de ex-
ploracdo de recursos — espécies iniciais
sdo boas colonizadoras e crescem rapidamente, enquanto es-
pécies tardias podem tolerar niveis baixos de recursos e crescer
até a maturidade na presenca de espécies iniciais, excluindo
estas ultimas competitivamente. Essas situagdes sao conheci-
das pela expressio sucessio ecoldgica, definida como um padrio
de colonizacio e extingio de populacies de espécies nio sazonal,
direcionado e continuo em um dado local. '

16.4.2 Sucessodes primaria e secundaria

Nosso enfoque é nos padrdes suces-
sionais que ocorrem apds a exposicio
de novas dreas. Se a 4rea exposta nio
havia sido previamente influenciada
por comunidades, a seqiiéncia de es-
pécies ¢ denominada de sucessio pri-
midria. Escorrimento de lava e planicies de pedra-pomes cau-
sadas por erupgoes vulcinicas (ver Se¢do 16.4.3), crateras cria-
das apés o impacto de meteoros (Cockell & Lee, 2002), subs-
tratos expostos apés o retraimento de geleiras (Crocker &
Major, 1955) e dunas recentemente formadas (ver Se¢io
16.4.4) sdo exemplos. Nos casos em que a vegetacio de uma
drea foi parcial ou completamente removida, mas permane-
cem solos bem-desenvolvidos, com sementes e esporos, a se-
qiiéncia de espécies que se sucede é chamada sucessdo secun-
ddria. A perda localizada de 4rvores devido a doengas, ventos
fortes, fogo ou tombamento pode ocasionar a sucessdo secund-
ria, assim como o abandono apds cultivo em propriedades rurais
(a chamada sucessio em campos abandonados— ver Se¢do 16.4.5).

As sucessbes em dreas recentemente expostas tipicamente
levam diversas centenas de anos para atingir sua conclusio.
Entretanto, um processo precisamen-
te andlogo ocorre entre animais e al-
gas sobre paredes rochosas recém-des-
nudadas na zona marinha do infrali-
toral, embora essa sucessdo ocorra den-
tro de mais ou menos uma década
(Hill ez al., 2002). O periodo de vida
como pesquisador de um ecélogo ¢ suficiente para abranger
uma sucessio no infralitoral, mas ndo para aquela seguindo o
retraimento de geleiras. Felizmente, entretanto, informagoes
podem ser obtidas mesmo das mais longas escalas temporais.
Com freqiiéncia, estigios sucessionais no tempo podem estar
representados por gradientes de comunidades no espago. O
uso de mapas histéricos, datagio com carbono ou outras téc-
nicas possibilitam estimar a idade da comunidade desde a ex-
posigio da drea. Uma série de comunidades presentes hoje em
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dia, mas correspondentes a diferentes periodos de tempo des-
de o inicio da sucessdo, podem ser usadas para inferir o pro-
cesso de sucessdo. Entretanto, deve-se julgar com cautela se as
diversas comunidades dispersas no espago realmente represen-
tam os virios estdgios de sucessdo. Devemos lembrar, por exem-
plo, que em dreas temperadas do hemisfério norte a vegetagio
pode ainda estar sofrendo recolonizagio e respondendo a
mudangas climdticas da ultima era glacial (ver Capitulo 1).

16.4.3. Sucessao primaria em lavas vulcanicas

“facilitacao:
espécies iniciais

- na sucessao em
favas vulcanicas

A sucessdo primdria em derrames ba-
sdlticos vulcinicos na Ilha Miyake-
jima, Japdo, foi inferida a partir de

preparamo . uma cronosseqiiéncia conhecida (16,
‘terreno para as 37, 125 e > 800 anos de idade) (Figu-
-tardias -

ra 16.9a). No derrame de 16 anos de
idade, o solo era bem esparso ¢ ndo
continha nitrogénio; a vegetagio inexistia, exceto por alguns

" "Dérrame de lava de 1  anos de idade

_Derrame de
va de

.| Floresta de

individuos baixos de amieiro (Alnus sicboldiana). Nas parcelas
mais antigas, 113 tdxons foram registrados, incluindo samam-
baias, ervas perenes, lianas e drvores. De maior importincia
nessa sucessio primdria foram: (i) o sucesso em colonizagio
da lava nua por amieiro, planta fixadora de nitrogénio; (ii) a
facilitagdo (por meio da melhora na disponibilidade de nitro-
génio) de Prunus speciosa, intermedidria na sucessao, e Machi-
bus thunbergii, atbérea perenifélia sucessional tardia (iii) a for-
magio de uma floresta mista com tendéncia a excluir A. sie-
boldiana e P speciosa; e (iv) finalmente, a substitui¢io de M.
thunbergii por Castanopsis sieboldii, uma espécie arbérea de
ciclo mais longo (Figura 16.9b).

16.4.4. Sucessao primaria em dunas costeiras

importancia da -
disponibilidade de
sementes, em vez
da facilitagdo
“durante sucessio
em dunas

Uma cronossequéncia extensa foi ob-
tida a partir de dunas em topos de
montes litordneos na costa do Lago
Michigan, nos EUA. Treze topos de
idade conhecida (30 2 440 anos de ida-

Derrame de lava
de 37 anos de
idade :

FIGURA 16.9 (a) A vegetagéo foi des-

E crita para derrames de lava ocorridos ha
- 800..

olu. 16, 37 e 125 anos na llha Miyake-jima,
_ -??é’:d‘ie, o Jap#o. A andlise do derrame de lava dé

16 anos foi ndo-quantitativo (nenhum
sitio amostral é indicado). Os locais de

7| Individuos [/ Floresta de
2 | baixos de A. |- » M. thunbergiie - —
"| sieboldiana I o P. speciosa |° * I

- ;.::Colonizacao.de P: speciosa ¢ M. thiinb

30 pela fixacdo de N por A’sieboldiaha™“Desaparecimento de A.
o; .bieboldiana e P.-speciosa ...
."+;Colonizagéo de C. sieboldii

C. sieboldii amostragem em outros derrames s&o
indicados como circulos laranja. Os lo-
cais fora dos trés derrames possuem
pelo menos 800 anos. (b) Caracteristi-
cas principais da sucessao primaria em
relagdo ao tempo desde o derrame de
lava (segundo Kamijo et al., 2002).
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de) mostram um padrio claro de sucessio primdria em dire-
¢do A floresta (Lichter, 2000). A graminea das dunas Ammo-
phila breviligulata domina os topos das dunas, mais jovens e
ainda méveis, embora os arbustos Prunus pumila e Salix spp.
também estejam presentes. Dentro de 100 anos, espécies sio
substituidas por arbustos perenifélios tais como funiperus com-
munis ¢ pela graminea cespitosa das pradarias Schizachyrium
scoparium. Coniferas como Pinus spp., Larix laricina, Picea
strobus € Thuja occidentalis iniciam a colonizagio das dunas
. dos topos apds 150 anos, ¢ um misto de floresta de Pinus stro-
bus e P resinosa desenvolve-se entre 225 ¢ 400 anos. Arvores
~ caducifélias como o carvalho (Quercus rubra) e o bordo (Acer
rubrum) ndo se tornam componentes importantes da floresta
antes de 440 anos.

()

051

E comum pensar que espécie sucessionais iniciais em dunas
facilicam espécies tardias pela adiggo de matéria organica ao solo e
pelo aumento da disponibilidade de umidade e nitrogénio (assim
como na sucessdo primdria vulcinica). Entretanto, adigGes expe-
rimentais de sementes e experimentos com transplantes de plin-
tulas €m mostrado que espécies tardias sio capazes de germinar
em dunas jovens (Figura 16.10a). Enquanto o solo mais desen-
volvido de dunas antigas pode propiciar melhor desempenho de
espécies sucessionais tardias, o sucesso de colonizacio em dunas
jovens é restrito principalmente por limitagdo na dispersio de
sementes ¢ predagio de sementes por roedores (Figura 16.10b).
A. breviligulata em geral coloniza dunas jovens e ativas por meio
de crescimento vegetativo horizontal. S. scoparium, uma das do-
minantes em dunas ainda abertas, precedentes ao desenvolvimento

A. breviligulata

I:j S. spbban’um

P, strobus

P. resinosa

J03f

0,1

Emergéncia de pléhtu_lés (proporgao de sementes viaveis)

‘Emergénicia de plantula
“(proporgao de-semerites vidveis) - |

I_I_M{]

FIGURA 16.10 Plantulas emergentes
(médias + EP) de sementes de espécies
caracteristicas de diferentes estagios su-
cessionais adicionadas a dunas de qua-
tro idades. (b} Plantulas emergentes de
quatro espécies (Ab = Ammophila bre-
viligulata; Ss = Schizachyrium scopa-
rium; Ps = Pinus strobus; Pr = Pinus re-

Ss - Ps

Espécie

sinosa) na presenga e na auséncia de
roedores predadores de sementes (se-
gundo Lichter, 2000).
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de floresta, possui taxas de germinagio e estabelecimento de plan-
tulas nio melhores que Pinus, embora suas sementes nio sejam
predadas. Além disso, S. scoparium possui a vantagem de atingir
rapidamente a maturidade e poder continuar a produzir semen-
tes em uma taxa alta. Essas espécies iniciais acabam sendo exclui-
das competitvamente conforme 4rvores se estabelecem e cres-
cem. Lichter (2000) considera que a sucessdo em dunas ¢ descrita
melhor em termos de dinimicas transitérias de colonizagao e des-
locamento competitivo, e ndo como o resultado de facilitagio
por espécies iniciais (melhorando as condi¢des de solo) seguidas
por deslocamento competitivo.

16.4.5 Sucessao secundaria em campos
abandonados

A sucessdo em campos abandonados
tém sido particularmente bem-estuda-
da ao longo da parte leste dos EUA,
onde muitas propriedades foram aban-
donadas por fazendeiros que se mu-
daram para o oeste apds a expansio
de fronteira, no século XIX (Tilman, 1987, 1988). A maioria
das florestas mistas de coniferas e latifoliadas pré-coloniais
destruida, mas a regeneracdo foi rdpida. Em muitos locais,

estao disponiveis para estudo muitos sitios abandonados por

diferentes perfodos, e para os quais existem registros. A se-
qiiéncia tipica de vegetagdo dominante € ervas anuais, plantas
herbdceas perenes, arbustos, drvores sucessionais iniciais e 4r-
vores sucessionais tardias.

A sucessio em campos abandona-
dos também tem sido estudada no pro-
dutivo Platd Loess, na China, que du-
rante milénios tem sido afetado por
atividades humanas, de modo que restam poucas dreas com
vegetagio natural. O governo chinés iniciou alguns projetos
de conservagio focados na recuperagio de ecossistemas im-
pactados. Uma grande questdo ¢ saber se a vegetagdo climax
do Platd serd estepe ou floresta. Wang (2002) estudou a vege-
tagio em quatro parcelas abandonadas por fazendeiros por
diferentes periodos conhecidos (3, 26, 46 e 149 anos). Ele foi
capaz de avaliar a idade de suas parcelas de maneira pouco
usual. Cemitérios na China s3o sagrados, e atividades huma-
nas sdo proibidas ao seu redor — registros nas ldpides indicam
por quanto tempo a drea deixou de ser usada para produgio
agricola. De um total de 40 espécies de plantas identificadas,
diversas foram consideradas dominantes em quatro estdgios
sucessionais {em termos de abundincia relativa e cobertura
relativa do solo). No primeiro estdgio (fazendas abandonadas
recentemente), Artemisia scoparia e Seraria viridis foram as mais
caracteristicas; aos 26 anos, Lespedeza davurica e S. viridis do-
minaram; aos 46 anos, Stipa bungeana, Bothriochloa ischae-
mun, Artemisia gmelinii ¢ L. davurica foram as mais impor-
tantes; e, aos 149 anos, B. ischaemun e A. gmelinii foram do-
minantes (Figura 16.11). As espécies sucessionais iniciais eram

...'mds para’
campos ‘na China

-9 Artemésia'scoparia- —&- Seiaria Viridis -
=4 Lespedeza favurica - —+- Stipa bungeana
- —#—Artemesia gmelinii. . ~#~ Bothriochioa ischaemur -

$TAB

Estagios da sucessao

FIGURA 16.11 Variagado na importancia relativa de seis espécies du-
rante sucessdo em campos abandonados no Platd Loess na China
(segundo Wang, 2002).

anuais e bianuais com grande produgio de sementes. Apés 26
anos, a erva perene L. davurica, com sua capacidade de se ex-
pandir lateralmente por meio de crescimento vegetativo ¢ um
bem-desenvolvido sistema de raizes, substituiu A. scoparia. A
parcela de 46 anos de idade foi caracterizada pela maior rique-
za de espécies e pela diversidade de estratégias de histéria de
vida, sendo dominada por estilos de vida perenes. A domi-
nincia de B. ischaemun em 149 anos foi relacionada 1 sua
natureza perene, 4 capacidade de se expandir por meio de clo-
nes e 2 grande capacidade competitiva. Assim como nos estu-
dos de Tilman (1987, 1988) na América do Norte, a quanti-
dade de nitrogénio no solo aumentou durante a sucessio e
pode ter facilitado algumas espécies na sucessdo. Wang con-
cluiu que a graminea B. ischaemun é a espécie climax naqueles
hdbitats do Platd Loess, e que, portanto, parece provdvel que
a vegetagdo tenda a ser a estepe, e nio a floresta.

16.5 Probabilidades de substituicao de es-
pécies durante sucessoes

Um modelo de sucessio desenvolvido
por Horn (1981) langou alguma luz
sobre o processo de sucessdo. Esse au-
tor percebeu que em comunidades flo-
restais hipotéticas seria possivel prever
mudangas na composi¢do de drvores,
considerando dois aspectos. Primeiro,
seria necessirio conhecer, para cada espécie de 4rvore, a pro-
babilidade de que, dentro de um intervalo de tempo em parti-
cular, um individuo fosse substituido por outro da mesma es-
pécie ou de outra espécie. Segundo, uma composigio inicial
teria de ser assumida.

Horn considerou que a representatividade proporcional das
vérias espécies de individuos jovens estabelecidas abaixo de

‘a sucessdo’, . -

" florestal pode ser” ¢
représentada por . .-
um rmodelo de -
substituicao’
arvore-por-"
arvore... -7

st ot
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TABELA 16.1 Uma matriz de transi¢do de arvore-por-arvore de 50
anos segundo Horn (1981). A tabela mostra a probabilidade de
substituigdo de um individuo por outro da mesma ou de outra
espécie apds 50 anos

Ocupante apos 50 anos

Bétula Bordo
Ocupante atual cinzenta Blackgum  vermelho  Faia
Bétula cinzenta 0,05 0,36 0,50 0,09
Blackgum 0,01 0,57 0,25 0,17
Bordo vermelho 0,0 0,14 0,55 0,31
Faia 0,0 0,01 0,03 0,96

_ uma 4rvore adulta refletia a probabilidade de uma 4rvore in-
dividual ser substituida por uma daquelas espécies. Utilizando
. essa formulagio, ele estimou a probabilidade de, apés 50 anos,
um local hoje ocupado por uma dada espécie ser ocupado por
outra espécie ou, ainda, ser ocupado pela mesma espécie (Tabela
" 16.1). Assim, por exemplo, hd 5% de chance de um local ocu-
pado atualmente pela bétula cinzenta ainda ter essa espécie
apés 50 anos, enquanto hd 36% de chance de ele ser ocupado
por blackgum, 50% pelo bordo vermelho e 9% pela faia.
Iniciando com a distribuicao observada das espécies de
dossel em uma mata em New Jersey, EUA, que tinha 25 anos,
Horn modelou as mudangas em composicio de espécies ao
longo de diversos séculos. Esse processo ¢ ilustrado de forma
simplificada na Tabela 16.2 (que trata de apenas quatro das
. éspécies presentes). O avango desse tipo hipotético de suces-
sdo possibilita fazer diversas previsges. O bordo vermelho deve
dominar rapidamente, enquanto a bétula cinzenta desapare-
cerd. A faia deverd aumentar devagar, até tardiamente ser do-
minante, e blackgum ¢ bordo vermelho devem persistir em
baixas abundéncias. Todas essas previsdes sio comparadas com o
que acontece em uma sucessao real (coluna final).
O aspecto mais interessante do

.. Que prevé uma modelo de Horn, conhecido como

composigéo

- estavel de
espécies e 0
tempo necessario
para alcanga-la

cadeia de Markov, é que, em tempo
suficiente, ele converge para um esta-
do estaciondrio com composicio de es-
pécies estdvel e que ¢ independente da
composigio inicial da floresta. O re-
sultado final é inevirdvel (ele s6 depende da matriz de proba-
bilidades de substituicio) e serd alcangado nio importando se
o ponto inicial era 100% bétula cinzenta ou 100% faia, 50%
blackgum ¢ 50% bordo vermelho ou qualquer outra combina-
¢do (assumindo que existam dreas adjacentes que fornegam
sementes das espécies ndo presentes no inicio). Korotkov e
colaboradores (2001) usaram uma abordagem similar 3 mo-
delagem de Markov, a fim de prever o tempo necessirio para
se atingir o estado de climax a partir de diferentes estdgios
sucessionais de campos antigos, culminando em floresta mista
de coniferas ¢ latifoliadas na Russia Central. A partir do aban-
dono do campo até o climax, eles previram serem necessdrios
480 a 540 anos, enquanto a partir de um estdgio intermedid-
rio de floresta de bétula com sub-bosque de espruce deveriam
ser necessdrios 320 a 370 anos até o climax.

-

TABELA 16.2 Porcentagens de composigdo em espécies previstas
para uma floresta constituida inicialmente por 100% de bétula
cinzenta (segundo Horn, 1981)

Idade da floresta (anos)

Dados da
Espécie 0 50 100 150 200 o«  floresta antiga
Bétula cinzenta 100 5 1 0 0 0 0
Blackgum 0 36 29 23 18 5 3
Bordo vermelho 0 50 39 30 24 9 4
Faia 0 9 31 47 58 86 93

Visto que modelos de Markov parecem ser capazes de ge-
rar previsdes um tanto acuradas, eles poderiam ser ferramen-
tas Gteis na formulagdo de planos de manejo de florestas. En-
tretanto, os modelos sdo simplistas, ¢ os pressupostos de que
as probabilidades de transi¢do permanecerio constantes no es-
paco e no tempo e que nao serdo afetadas por fatores histéri-
cos, como a condigdo bidtica inicial e a ordem de chegada das
espécies, sdo provavelmente erréneos em muitos casos (Facelli
e Pickett, 1990). Hill e colaboradores. (2002) avaliaram a ques-
tdo de variagdo espaco-temporal nas probabilidades de substi-
tuigio de espécies em um processo de sucessio de comunida-
des entre-marés incluindo esponjas, anémonas do mar, poli-
quetas e algas encrustantes. Nesse caso, as sucessdes previstas e
os resultados finais foram semelhantes, independentemente
do uso de probabilidades médias de substituigdo ou probabili-
dades realisticas sujeitas a variagdes espaciais e temporais. O
resultado de todos os trés modelos foram bastante semelhan-
tes 4 estrutura da comunidade observada (Figura 16.12).

16.6 Mecanismos biolégicos envolvidos em
sucessoes

Apesar das vantagens dos modelos sim-
ples de Markov, uma teoria de suces-
sd0 idealmente deve ndo apenas pre-
ver, mas também explicar. Para tanto,
precisamos considerar a base biofdgica dos valores de substi-
tuigio no modelo. Temos duas abordagens alternativas a con-
siderar.

uma teoria ideal
de sucessdo-deve
prever e explicar

16.6.1 Balango entre competicdo-colonizacéo e
mecanismos sucessionais de nicho

Rees e colaboradores (2001) avaliaram
de forma conjunta diversas abordagens
experimentais, comparativas e tedricas
para produzir generaliza¢bes sobre di-
nimica de vegetagdo. Plantas iniciais
do processo de sucessio possuem uma série de caracteristicas
correlacionadas, incluindo alta fecundidade, boa capacidade
de dispersdo, crescimento rdpido (quando os recursos sao abun-
dantes) e crescimento lento e baixa sobrevivéncia quando os

ufri balanga entte’
colonizagao &
habilidades
competitivas? - -
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FIGURA 16.12 Simulagdo da dinamica de recuperagd@o (modelos
de cadeia de Markov) de trés espécies constituintes de uma comu-
nidade entre-marés a partir de 100% de rocha nua com probabili-
dades de substituigdo variando no espago, no tempo ou com pro-
babilidades fixas: (a) o briozoario Crisia eburnea, (b) a anémona
do mar Metridium senile e (c) alga coralina encrustante. Os pontos
no fim de cada diagrama (x 95% intervalo de confianga) sdo as
abundancias observadas em um local no Golfo do Maine, EUA (se-
gundo Hill et al., 2002).

recursos $30 escassos. As espécies tardias na sucessdo em geral
possuem caracteristicas opostas, incluindo capacidade de cres-
cer, sobreviver € competir quando os recursos sdo escassos. Na
auséncia de perturbagio, espécies tardias reduzem os recursos
para niveis abaixo do que aqueles requeridos por espécies ini-
ciais, excluindo-as por meio de competicio. As espécies ini-
ciais persistem por duas razdes: (i) porque sua capacidade de
dispersdo e alta fecundidade permitem colonizagio e estabele-
cimento em locais recentemente perturbados antes da chega-
da de espécies tardias; ou (ii) porque crescimento rdpido em
condigbes com alta disponibilidade de recursos possibilita, tem-
porariamente, a exclusio competitiva de espécies tardias mes-
mo que ambas cheguem ao mesmo tempo. Rees e colaborado-
res chamam o primeiro mecanismo de balango competigio-co-
lonizagio e o segundo de nicho sucessional (condigBes iniciais
facilitam espécies iniciais devido a seus requerimentos de ni-
cho). O balango competigio-colonizagio é fortalecido por um
inevitdvel aspecto fisiolégico. Diferengas muito grandes em
produgio per capita de sementes entre espécies de plantas sio
inversamente correlacionadas com variagdes igualmente mui-
to grandes em tamanho de sementes; plantas que produzem
sementes pequenas tendem a produzir muito mais que plan-
tas que produzem sementes grandes (ver Se¢do 4.8.5). Portan-
to, Rees e colaboradores (2001) ressaltam que espécies com
sementes pequenas sio boas colonizadoras (muitos propdgu-
los), mas competidores fracos (poucos recursos alimentares nas
sementes), € 0 contrdrio para espécies com sementes grandes.

16.6.2 Facilitacéao

a importancia da
facilitagao — mas
Casos de balanco competigao-coloni- nem sempre

zagio efou relagdes de nicho sucessio-

nal sio proeminentes em praticamente todos os casos de su-
cessdo descritos, incluindo todos aqueles da se¢do anterior. Adi-
cionalmente, vimos casos em que espécies iniciais podem mu-
dar o ambiente abiético de tal forma (p. ex., aumento de ni-
trogénio no solo) que facilitam o estabelecimento de espécies
tardias. Portanto, a facilitagdo deve ser adicionada 2 lista de
fendmenos envolvidos em alguns processos de sucessdo. Nao
podemos dizer 0 quio comum esse mecanismo é. Entretanto,
o0 inverso com certeza nio ¢ incomum; portanto, muitas espé-
cies de plantas alteram o ambiente de modo a tornd-lo mais
adequado a si préprias (Wilson e Agnew, 1992). Assim, por
exemplo, a vegetacio lenhosa pode armazenar dgua a partir de
cerragio ou atenuar geadas, melhorando as condicbes para o cres-
cimento das espécies em questdao, enquanto os relvados herbd-
ceos podem interceptar dgua corrente superficial e crescer melhor
no solo timido que é criado.

16.6.3 Interagcdes com inimigos

um papel
importante
para predagéo
de sementes?

Rees e colaboradores (2001) ressaltaram
que, em conseqiiéncia do balango com-
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petigdo-colonizagio, o recrutamento de plantas competitiva-
mente dominantes deve ser determinado em grande medida
pela taxa de chegada de suas sementes. Isso significa que herbi-
voros que reduzem a produgio de sementes provavelmente redu-
zem a densidade de competidores dominantes mais intensamen-
te do que de espécies subordinadas. Lembre que isso é exatamen-
te 0 que aconteceu no estudo de dunas descrito na Sego 16.4.4.
Em uma tendéncia similar, Carson e Root (1999) mostraram
que ap6s a remogio de insetos predadores de sementes, a vara-
de-ouro (Solidago altissima), em geral aparece ap6s cinco anos
em uma sucessao de campos antigos, se tornou dominante
apés apenas trés anos. Isso aconteceu devido ao fato de, na
auséncia de predadores de sementes, ela poder excluir compe-
titivamente espécies iniciais de maneira mais répida.

Assim, além do balango competi¢io-colonizagdo, do ni-
cho sucessional e da facilitagdo, devemos adicionar um quarto
mecanismo — interagdo com inimigos — se quisermos enten-
der completamente a sucessio vegetal. Abordagens experimen-
tais, como aquelas empregadas na compreensio do papel de
predadores de sementes, também t2m mostrado que a nature-
za de teias alimentares no solo (Gange ¢ Brown, 2002), a pre-
senga e a perturbagio da serrapilheira (Ganade e Brown, 2002),
e a presenca de mamiferos que consomem vegetacio (Cade-
nasso et 4l., 2002) is vezes sdo importantes na determinagio
da seqiiéncia sucessional.

16.6.4 Hipotese da razao de recursos '

E vilido examinarmos um exemplo
adicional de nicho sucessional sendo
responsdvel por substituigio de espé-

a hipétese de
Tilman sobre
razao de recursos

enfatiza . :
habilidades ties. O dlamo tremedor (Populus tre-
competitivas mulvides) é uma 4drvore que, no pro-

flutuantes . cesso de sucessio na América do Nor-

te, aparece antes do carvalho verme-
lho (Quercus rubra) ou do bordo sacarino (Acer saccharum).
Kaelke e colaboradores (2001) compararam o crescimento de
plantulas das trés espécies quando plantadas ao longo de um
gradiente de disponibilidade de luz, desde o sub-bosque flo-
restal (2,6% da luz total) até pequenas clareiras (69% da luz
total). O 4lamo sobressaiu-se em relagio aos demais quando a
disponibilidade relativa de luz excedia 5%. Entretanto, houve
uma inversio de ordem em locais muito sombreados; neste
caso carvatho e bordo, tipicos de estdgios sucessionais tardios,
cresceram mais e sobreviveram melhor do que o 4lamo (Figu-
ra 16.13). Em sua hipétese da razdo de recursos, Tilman (1988)
enfatizou o papel de capacidades competitivas flutuantes con-
forme as condi¢oes mudam lentamente com o tempo. Ele lan-
gou a hipétese de que a dominﬁncia de espécies em qualquer
ponto do processo de sucessdo ¢ muito influenciada pela dis-
ponibilidade relativa de dois recursos: nao apenas luz (como
demonstrado por Kaelke ez 4/, 2001), mas também por um
nutriente limitante no solo (geralmente nitrogénio). No ini-
cio da sucessdo, as plintulas estdo sujeitas a hdbitats pobres

. Taka-.de-‘_c':fés"cimento relativo.{mg g—ﬁ dia-1)

—1

FIGURA 16.13 Taxa de crescimento relativo (durante a estagéo de’

crescimento julho a agosto de 1994) de alamo tremedor (+), carvalho
vermelho (®) e bordo sacarino ((J) em relagdo a densidade de fluxo
de fétans fotossintéticos (photfosynthetic photon flux density, PPFD)
(segundo Kaelke et al., 2001).

em nutrientes, embora com grande disponibilidade de luz.

Como conseqiiéncia da entrada da serrapilheira e da atividade
de organismos decompositores, a disponibilidade de nutrien-
tes aumenta com o tempo — podemos esperar que isso seja
particularmente marcante em sucessio primdria que inicia com
solos bastante pobres (ou mesmo sem nada de solo). Entre-
tanto, a biomassa total de plantas também aumenta com o
termnpo e, em conseqiiéncia, a penetragdo de luz que chega ao
solo diminui. As idéias de Tilman estdo ilustradas na Figura
16.14 para cinco espécies hipotéticas. A espécie A possui a me-
nor exigéncia de nutrientes e a maior demanda por luz que chega
a0 solo. £ uma planta curta, com forma de crescimento prostra-
do. A espécie E, que é um competidor superior em situagdes com
muitos nutrientes e pouca luz, possui 2 menor demanda por luz e
a maior exigéncia de nutrientes. E uma planta alta e ereta. As
espécies B, C e D sio intermedidrias quanto as suas exigén-
cias, e cada uma atinge seu pico de abundéncia em diferentes
pontos ao longo do gradiente nutriente-luz. Existe espago para
testes experimentais adicionais da hipétese de Tilman.

16.6.5 Atributos vitais além da
capacidade -
competitiva: .
‘atributos vitais’
segundo Noble'e
Slatyer : :

Noble e Slatyer (1981) também se in-
teressaram em definir as caracteristi-
cas que determinam a posi¢do de uma
espécie na sucessio. Eles chamaram
essas caractetfisticas de atributos vitais. Os dois mais importan-
tes s3o relacionados a: (i) o método de recuperagio apés uma

—_—
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FIGURA 16.14 A hipdtese da razdo de recursos na sucessao segun-
do Tilman (1988). Assume-se que cinco espécies hipotéticas de plan-
tas sdo diferenciadas quanto a suas exigéncias de um nutriente de
solo em quantidades limitantes e |luz. Durante a sucessdo, o habitat
inicia com um solo pobre em nutriente, mas com alta disponibilidade
de luz, mudando gradualmente para um habitat com solo rico, mas
com baixa disponibilidade de luz na superficie do solo. As capacida-
des competitivas relativas mudam conforme a variagdo nas condi-
¢Oes, fazendo com que primeiro uma e depois outra espécie passe a
ser dominante.

perturbagio (quatro classes sdo definidas: disseminagio vege-
tativa, V; pulso de plantulas do banco de sementes, S; pulso
de plantulas dispersas abundantemente de 4reas préximas, D;
sem qualquer mecanismo especial, com apenas dispersio mo-
derada de um pequeno banco de sementes, N); e (ii) a capaci-
dade de individuos se reproduzirem em face a competicio (de-
finida em termos de tolerincia, T, em um extremo e intole-
rincia, I, no outro). Assim, por exemplo, uma espécic pode
ser classificada como SI se perturbagdes desencadeiam um pulso
de plantulas a partir do banco de sementes, ¢ se as plantas sZo
intolerantes & competi¢io (sendo incapaz de germinar e cres-
cer quando em competi¢io com individuos mais velhos ou
mais avangados, tanto de sua prépria espécie quanto de ou-
tras). As plantulas de tal espécie poderiam se estabelecer ape-
nas imediatamente apés uma perturbagio, quando competi-
dores sdo raros. Com certeza, um pulso de plantulas ajusta-se
bem com tal existéncia pioneira. Um exemplo ¢ a planta anual
Ambrosia artemisiifolia, que freqilentemente aparece no inicio
da sucessio em campos abandonados. Em contraste, a faia
americana (Fagus grandifolia) poderia ser classificada como VT
(capaz de regenerar vegetativamente a partir de fragmentos de
raizes, e tolerante & competicio, visto ser capaz de se estabelecer e
reproduzir quando em competigio com individuos mais velhos
ou mais avangados de sua prépria espécie ou de outras) ou NT
(se nenhum fragmento permanecer, ela invadiria lentamente a

drea por meio de dispersdo de sementes). Em ambos os casos, ela
acabaria substituindo outras espécies ¢ formaria com outras a ve-
getacio ‘climax. Noble e Slatyer argumentam que seria possivel
classificar todas as espécies em uma drea de acotdo com esses dois
atributos vitais (aos quais talvez se pudesse adicionar longevidade
como um tetceiro). Dada essa informagio, previsdes bastante pre-
cisas podem ser feitas sobre a seqiiéncia da sucessio.

Fogos iniciados por raios produzem perturbagbes naturais re-
gulares em muitos ecossisternas em regi6es dridas do mundo. Duas
sindromes de resposta a0 fogo, andlogas s duas classes de recupe-
ragio apés perturbagio propostas por Noble e Slatyer, podem ser
identificadas. As plantas com capacidade de rebrotamento pos-
suem sistemas de rafzes bem-desenvolvidos e bastante profundos
e 530 capazes de sobreviver na forma de individuos. Por outro
lado, individuos de plantas sem capacidade de rebrotamento em
geral morrem apés queimadas, embora consigam se restabelecer
por germinagio de sementes cuja dorméncia ¢ quebrada pelo fogo
(Bell, 2001). A proporgdo de espécies que podem ser classificadas
como rebrotadoras é maior em florestas e em vegetagio arbustiva
no sudoeste da Austrdlia Ocidental (clima tipo Mediterrineo)
do que em regides mais dridas do continente. Bell sugere que
isso se deve ao fato de comunidades da Austrdlia Ocidental
serem mais freqiientemente sujeitas a queimadas do que as
outras 4reas, de acordo com a hipdtese de que intervalos cut-
tos entre queimadas (em média, 20 anos ou menos em muitas
dreas da Austrdlia Ocidental) promovem o sucesso de plantas
rebrotadoras. Por outro lado, intervalos maiores entre quei-
madas possibilitam o acimulo de maior biomassa combusti-
vel, fazendo com que as queimadas sejam mais intensas, ma-
tando as plantas rebrotadoras e favorecendo aquelas com es-
tratégia de recupera¢do por meio de sementes.

Considerando de um ponto de vista evolutivo, pode-se su-
gerir que certos atributos vitais sdo de
provével ocotréncia conjunta com fre-
qiiéncia maior do que se poderia es-
perar ao acaso. Podemos presumir duas
alternativas que podem aumentar a eficdcia de um organismo na
sucessio (Harper, 1977): (i) a espécie reage 4 pressio de selegio da
competicdo e desenvolve caracteristicas que possibilitem-na per-
sistir por mais tempo na sucessio, isto é, ela responde 2 selegdo X;
ou (ii) ela pode desenvolver mecanismos mais eficientes de escape
da sucessdo e descobrir € colonizar outros locais adequados onde
a sucessao esteja em estdgio inicial, isto ¢, ela responde 2 selegzo 7
(ver Segio 4.12). Portanto, de um ponto de vista evolutivo, deve-
mos esperar que bons colonizadores sejam competidores fracos
vice-versa. Isso é evidente na Tabela 16.3, que lista algumas carac-

espécies re .Ke
sucesséo

teristicas fisiolégicas que tendem a ser compartilhadas em plantas:

iniciais e tardias na sucessio.

16.6.6 O papel dos animais na sucessao

A estrutura de comunidades € a suces-
s30 que se passa dentro delas tem sido
tratada como um assunto essencialmen-

papel de drvores™’
em estagios tardios
da sucess&0 -
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TABELA 16.3 Caracteristicas fisiolGgicas de espécies de plantas sucessionais iniciais e tardias (segundo Bazzaz, 1979)

Atributo

Plantas sucessionais iniciais

Plantas sucessionais tardias

Dispersado de sementes no tempo
Germinacao de sementes
aumentada por

luz Sim

temperaturas flutuantes Sim

NOj3 alto Sim
inibida por

luz vermelho-distante Sim

concentragdo alta de CO, Sim
Intensidade de saturagao da luz Alta
Ponto de compensagéo da luz Alto
Eficiéncia em intensidade luminosa baixa Baixa
Taxas fotossintéticas Altas
Taxas de respiracao Altas
Taxas de transpirag@o Altas
Resisténcias estomatica e do mesofilo Baixas
Resisténcia ao transporte de agua Baixa
Recuperagdo a partir de limitagéo de recursos Rapida
Taxas de obtengdo de recursos Rapidas

Bem dispersadas

Pouco dispersadas

Nao
Nao
Nao

Nao
Nao?
Baixa
Baixo
Alta
Baixas
Baixas
Baixas
Altas
Alta
Lenta
Lentas?

te botinico. Existem razdes ¢bvias para isso. As plantas geral-
mente fornecem a maior parte da biomassa e a estrutura fisica
das comunidades; além disso, elas n3o se escondem ou fogem,
facilitando a construcdo de lista de espécies, determinagio de
abundincia e detecgio de mudangas. A enorme contribuigdo
que as plantas fazem determinando as caracteristicas da co-
munidade ndo se deve apenas ao seu papel como produtoras
primdrias, mas também como resultado da lentiddo de sua
decomposicdo. As plantas ndo contribuem apenas com bio-
massa para a comunidade, mas também s3o as maiores contri-
buintes de necromassa. Assim, a menos que a atividade de mi-
crorganismos e detritivoros seja rdpida, a matéria vegetal mor-
ta acumula como serrapilheira ou turfa. Além disso, a domi-
nincia de 4rvores em tantas comunidades acontece porque
estas acumulam matéria morta; a maior parce do tronco e ga-
lhos € constituida por tecidos mortos. A tendéncia, em mui-
tos hdbitats, de drvores sucederem vegetagio herbdcea vem
em grande parte de sua capacidade de manter uma copa
com folhas (e sistemas de raifzes) sobre um esqueleto de sus-
tentagdo predominantemente constituido de tecido morto
(o cerne da madeira).

Corpos de animais decompbem
muito mais rapidamente, embora exis-
tam situages em que suas carcagas, as-
sim como as de plantas, podem deter-
minar a estrutura e a sucessio de uma
comunidade. Isso acontece quando o
esqueleto do animal resiste & decomposi¢go, como € o caso da
acumulacio de esqueleto calcificado durante o crescimento
de corais. Um recife de coral, assim como uma floresta ou

animais sdo em
geral afetados,
‘embora ‘tambérn
possam afetar-a
sucessdo

uma turfeira, obtém sua estrutura e determina sua sucessio
por meio do actimulo de seu passado morto. Corais formado-
res de recifes, assim como drvores em florestas, obtém sua do-
minincia em suas respectivas comunidades por manterem suas
partes assimiladotas sobre tecido morto progressivamente mais

alto. Em ambos os casos, os organismos possuem um efeito
quase supremo sobre o ambiente abidtico e “controlam” as
vidas dos outros organismos dentro dele. As comunidades de
recifes de corais (dominadas por um animal, embora com uma
planta simbionte) sdo tdo estruturadas, diversificadas e dini-
micas quanto uma floresta tropical.

O fato de as plantas dominarem a maioria da estrutura e
sucessdo da comunidade nio significa que animais sempre se-
guem a comunidade ditada pelas plantas. Isso geralmente acon-
tece, é claro, pois as plantas fornecem o ponto inicial para
todas as teias alimentares ¢ determinam muito das caracterfs-
ticas do ambiente fisico em que os animais vivem. Existem,
entretanto, situagbes em que animais determinam a estrutura da
comunidade de plantas. J4 vimos que insetos e roedores predado-
res de sementes podem desacelerar a sucessio em campos aban-
donados e dunas por causarem maior mortalidade de sementes
de plantas tardias na sucessio. Um exemplo particularmente
marcante do papel de animais, em uma escala bastante ampla,
vem das savanas em Ndara, no Quénia. A vegetacio de savana
geralmente ¢ controlada por pastadores. A exclusio experi-
mental de elefantes de uma parcela da savana durante 10 anos
mais que triplicou a densidade de drvores (trabalho de Oweye-
gha-Afundaduula, publicado em Deshmukh, 1986).

Mais freqiientemente, entretanto, animais sdo seguidores
passivos da sucessdo que ocorre entre plantas. Isso certamente
¢ 0 caso em espécies de aves passeriformes na sucessio de cam-
pos abandonados (Figura 16.15). Fungos micorrizicos arbus-
culares (ver Segio 13.8.2), que mostram uma seqiiéncia clara
de substituigdo de espécies em solos associados com uma su-
cessdo em campos abandonados (Johnson ez 4L, 1991), tam-
bém podem ser seguidores passivos das plantas. Porém, isso
nio significa que as aves, que se alimentam de sementes, ou os
fungos, que afetam o crescimento e a sobrevivéncia das plan-
tas, ndo influenciam o curso da sucessio. Eles provavelmente
influenciam.
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FIGURA 16.15 Acima: distribuicdo de

Scutelfospora spp.
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16.6.7 Conceito de climax

A sucessdo chega a um fim? E claro que um equilibrio estével
ird ocorrer se individuos que morrem sdo substituidos um-a-um
por jovens da mesma espécie. Em um nivel um pouco mais
complexo, modelos de Markov (ver Secdo 16.5) mostram que
uma composigio de espécies estaciondtia deve, em teoria, ocor-
rer caso as probabilidades de substitui¢io (de uma espécie por
ela prépria ou por qualquer uma das outras) permanecerem
constantes no tempo.

O conceito de climax possui uma longa histéria. Um dos
pioneiros no estudo da sucessio, Frederic Clements (1916),
defende a hipéStese de que um climax vnico ird predominar
em uma dada regido climdtica, sendo o ponto final de toda
sucessdo, nio importando se o processo iniciou-se a partir de
uma duna, um campo antigo abandonado ou mesmo um lago
pequeno que gradualmente foi aterrado e progressivamente
tendeu a atingir um climax terrestre. Essa visio de monocli-

espécies de aves ao longo de um gra-
diente de sucessdo na regido Piedmont
da Gedrgia, EUA. A intensidade da cor
indica abundéncia relativa das aves. (se-
gundo Johnston e Odum, 1956; de Ga-
threaux, 1978.) Abaixo: distribuigdo de
micorrizas arbusculares-vesiculares nos
solos associado a uma sucessdo em
campos abandonados em Minnesota. A
intensidade da cor indica abundancia re-
lativa de esporos das espécies nos gé-
neros Scutellospora, Glomus e Acaulos-
pora (segundo Johnson et al., 1991).

max desafiou muitos ecdlogos, entre os quais Tansley (1939),
foi proeminente. A escola policlimax de pensamento reconhe:
cia que o climax local poderia ser determinado por um fator
ou combinagio de fatores: clima, condicdes de solo, topogra-
fia, fogo, etc. Portanto, uma tinica 4rea climdtica poderia fa-
cilmente conter diversos tipos especificos de climax. Poste-
riormente, Whittaker (1953) propds sua hipétese de padrdes
de climax. Ela consistia em uma continuidade de tipos de
climax, variando gradualmente ao longo de gradientes am-
bientais e nio necessariamente separdveis em unidades dis-
cretas de climaces. (Esta é uma extensio da abordagem de
Whittaker para andlise de gradientes de vegetagdo, discutidas
na Secdo 16.3.1.)

De fato, ¢ dificil identificar uma
comunidade climdcica estdvel no cam-
po. Em geral, ndo podemos fazer nada
mais do que dizer que a taxa de mu-
danca na sucessio diminuiu ao ponto

‘08 ¢limdces podem
' Jic o
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de qualquer mudanga ser imperceptivel para nés. Nesse con-
texto, a sucessao em substrato rochoso da regido entre-marés
ilustrada na Figura 16.12 ¢ incomum pelo fato de a conver-
géncia para um climax ter levado apenas alguns poucos anos.
A sucessio em campos abandonados pode levar 100 a 500
anos até chegar a um “climax”. Entretanto, durante esse pe-
riodo, a probabilidade de ocorréncia de queimadas ou fura-
cBes é t30 alta que raramente o processo de sucessio chega a se
completar. Se levarmos em consideragio que comunidades flo-
restais em regides temperadas do norte, e provavelmente tam-
bém nos trépicos, ainda estdo se recuperando da dltima glaci-
agdo (ver Capitulo 1), é questiondvel a idéia de que vegetagoes
atinjam o climax freqiientemente na natureza.

16.7 Comunidades em um contexto
espaco-temporal: a perspectiva da
dinamica de manchas

Uma floresta (ou um campo) que pa-
rece ter atingido uma estrutura de co-
munidade estdvel quando estudada em
uma escala de hectares, sempre serd um
mosaico de sucessbes em miniatura. Continuamente drvores
caem ou uma touceira de grama morre, abrindo uma nova
clareira, na qual uma nova sucessio se inicia. Um dos traba-
thos mais influentes na histéria da ecologia foi intitulado Pz-
drdes e processos em comunidades de plantas (Watt, 1947). Al-
guns dos padrdes de uma comunidade sio causados por pro-
cessos dinimicos de mortes, substituicdes e micro-sucessdes
que em uma visio muito ampla podem ficar obscurecidos.
Portanto, embora possamos distinguir padrdes na composi-
¢do de comunidades no espago (ver Secio 16.3) e no tempo
{ver Secdo 16.4), com freqiiéncia faz mais sentido considerar
espago € tempo conjuntamente.

J4 vimos que perturbacdes que
abrem clareiras sio comuns em todos
os tipos de comunidades. A formagio
de clareiras é obviamente de conside-
rdvel importincia para espécies sésseis
ou sedentdrias que necessitam de espaco livre. Entretanto, ¢las
também tém se mostrado importantes para espécies vdgeis,
como invertebrados em leitos de riachos (Matthaei ¢ Town-
send, 2000). O conceito de dinimica de manchas de comuni-
dades vé& o hdbitat como um mosaico, com manchas sendo
perturbados ¢ recolonizados por individuos de diferentes es-
pécies. Implicito na visdo de dindmica de manchas é o papel
fundamental de perturbagdes como um mecanismo de reini-
cializagdo (Pickett e White, 1985). Uma mancha individual
sem migragdo ¢, por defini¢do, um sistema fechado, ¢ qual-
quer extingdo causada por perturbacio seria permanente.
Entretanto, extingdes dentro de uma mancha em um siste-
ma aberto ndo representam necessariamente o fim da his-
téria, devido a possibilidade de reinvasio proveniente de
outras manchas.

. @'idéia de um
#fnogaico
_sucessional

- perturbacGes...

_clareiras...

‘dispersao...”
crutamento .

Fundamental para a perspectiva de dinimica de manchas
¢ o reconhecimento da importincia da migra¢ao entre man-
chas de hdbitats. Isso pode envolver individuos adultos, em-
bora muito freqiientemente o processo de maior importincia
seja a dispersio de propdgulos de imaturos (sementes, espo-
108, larvas) e seu recrutamento em populacoes dentro de man-
chas de hdbitats. A ordem de chegada e o nivel relativo de
recrutamento de espécies individuais podem determinar ou
modificar a natureza ¢ o resultado de interagdes interespecifi-
cas da comunidade (Booth e Brosnan, 1995).

Na Segio 16.4.1, identificamos dois tipos fundamental-
mente diferentes de situa¢des dentro de comunidades: aque-
las em que algumas espécies sdo competidores muito superio-
tes sao controladas por domindncia (equivalente 3 sucessio) e
aquelas em que todas as espécies possuem habilidades compe-
titivas equivalentes sdo controladas por fundacio. Dentro da
abordagem de dindmica de manchas, as dindmicas dessas duas
situages sdo diferentes e serdo examinadas a seguir.

16.7.1 Comunidades controladas por dominancia

Em modelos de dinimica de manchas
em que algumas espécies sdo competiti-
vamente supetiores s outras, o efeito da
perturbagfio é tazer a comunidade de
volta a um estdgio inicial de sucessio (Figura 16.16). O espago
aberto ¢ colonizado por um ou mais grupos de espécies oportu-
nistas e caractetfsticas do inicio do processo de sucessdo (p;, p,,
etc., na Figura 16.16). Com o passar do tempo, mais espécies
aparecem, freqilentemente aquelas com baixa capacidade de dis-
persdo. Estas acabam amadurecendo e dominando o estigio in-
termedidrio de sucessdo (m, m,, etc.), enquanto muitas ou mes-
mo todas as espécies pioneiras sdo extintas. Ainda mais tarde, a
comunidade readquire o estdgio climax quando todos os compe-
tidores mais eficientes (c;, ¢,, etc.) eliminam seus vizinhos. Nessa
seqiiéncia, a diversidade é inicialmente baixa, aumenta no estdgjo
intermedidrio e em geral declina novamente no climax. A clareira
essencialmente sofre uma minissucessio.
Algumas perturbagdes s3o sincro-
nizadas, ou estdo em fase, sobre gran-
des dreas. Uma queimada em uma flo-
resta pode destruir uma grande fragio
da comunidade climax. A 4rea como um todo procede através
de uma sucessdo praticamente sincronica, com a diversidade -
aumentando durante a fase inicial e em seguida diminuindo,
devido 1 exclusio competitiva conforme o climax € atingido.
Outras perturbagdes sao muito menores e produzem um mo-
saico de manchas de hébitats. Se estas perturbagdes nio sdo
sincronizadas, a comunidade resultante é formada por um mo-
saico de manchas em diferentes estdgios de sucessio. Um mo-
saico em climax, produzido por perturbagdes nio-sincroniza-
das, ¢ muito mais rico em espécies do que uma 4rea grande
nio-perturbada durante um longo periodo e ocupada por ape-
nas uma ou poucas espécies dominantes climdcicas. Towne

- controle de- -«
dominéancia &
. 8uCessao. -
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“escalada .
" 'perturbacao.e da:
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FIGURA 16.16 Minissucessao hipotética em uma clareira. A ocupacéo da clareira é razoavelmente previsivel. No inicio, a diversidade é baixa
e é composta pela chegada de algumas poucas espécies pioneiras (p;); ela atinge o méaximo em estagio intermediario da sucess&o, quando
coexistem, em mistura, espécies pioneiras, sucessionais intermedidrias (m;) e climécicas (c;); e entdo diminui novamente devido & exclus&o

competitiva causada pelas espécies climacicas.

(2000) monitorou as plantas que se estabeleceram em prada-
rias onde grandes ungulados foram mortos (principalmente
bisdo, Bos bison). Os carniceiros removeram a maior parte dos
tecidos das carcagas, embora quantidades considerdveis de flui-
dos corporais e produtos da decomposi¢io tenham se infiltra-
do no solo. A descarga de nutrientes combinada com a morte
da vegetagdo anterior produziu 4reas perturbadas sem compe-
tidores nas quais os recursos eram excepcionalmente abun-
dantes. As manchas também eram excepcionais porque o solo
ndo foi perturbado (como teria sido no caso de um campo
cultivado ter sido abandonado ou um texugo ter feito tdneis);
portanto, as plantas colonizadoras nio se desenvolveram a partir
do banco de sementes local. A natureza incomum das man-
chas perturbadas indica que muitas das espécies pioneiras s3o
raras nas. pradarias como um todo, e, ainda, que locais com
carcagas contribuem para a diversidade de espécies e heteroge-
neidade da comunidade durante muitos anos.

e A

16.7.2 Freqliéncia de formacao de clareiras

A influéncia de perturbagdes sobre
a comunidade depende muito da
freqiiéncia com que clareiras sdo

a hipdtese da”* ~
ciperturbagao:i. oy n s
Intermedidria de-Connell .

abertas. Nesse contexto, a hipdtese da perturbagdo interme-
didria (Connell, 1978; ver também a contribui¢io pioneira de
Horn, 1975) propde que a maior diversidade ¢ mantida em
niveis intermedidrios de perturbagdo. Imediatamente apés uma
perturbagdo severa, propdgulos de umas poucas espécies pio-
neiras chegam ao espago aberto. Se perturbagBes posteriores
ocorrem freqiientemente, as clareiras nio progredirdo além do
estdgio de pioneiras na Figura 16.16, e a diversidade da comu-
nidade como um todo serd baixa. Conforme os intervalos en-
tre perturbacbes aumentam, a diversidade também aumenta,
pois existe tempo disponivel para invasbes de mais espécies.
Em freqiiéncias muito baixas de perturbagio, a maior parte da
comunidade alcangard e se manterd em climax, com exclusio
competitiva produzindo baixa diversidade. Isso ¢ mostrado es-
quematicamente na Figura 16.17, que ilustra o padrio de ri-

queza em espécies esperado resultante de freqiiéncias alta,.

intermedidria e baixa de formagbes ndo-sincronizadas de clarei-
ras, em manchas separadas e na comunidade como um todo.

A influéncia da frequéncia de for-
magio de clareiras foi estudada no sul
da Califérnia por Sousa (1979a,
1979b), em uma comunidade de al-
gas associadas a matacdes de diferen-
tes tamanhos na regido entremarés. A

.matacaes:com

“diférentes -
siiscetibilidz
-perturbacao-e

T 0O ~0 1 = oA = oA
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Taxa de perturbagdo

Freqliente Intermediaria

: Ci_aireira 1

espécies

:i-.(;ilaré/i.r,a?

- Riquieza ém

FIGURA 16.17 Representagéo diagra-
matica da riqueza em espécies ao lon-

~i. Todaa|
- comunidade

go do tempo em trés clareiras e na co-
munidade como um todo, em trés fre-
giiéncias de perturbagao. As perturba-
¢Oes ndo séo sincronizadas. As linhas
tracejadas indicam fases de excluséo

acdo de ondas perturba mais freqiientemente os matacies pe-
~ quenos do que os grandes. Utilizando uma seqiiéncia de foto-
. grafias, Sousa estimou a probabilidade de que um dado matacio
seria movido durante o curso de um més. A classe composta por
matacies pequenos {que necessitam de uma for¢a menor que 49
N para serem movidos) tinha uma probabilidade mensal de mo-
vimentacdo de 42%. A classe intermedidria (que necessitava de
uma forca de 50 a 294 N) tinha uma probabilidade de movimen-
tagdo muito menor, 9%. A tldma classe, composta principal-
mente por matacies grandes (que necessitavam de forcas > 294
N) tinha uma probabilidade de movimenta¢go de 0,1% por més.
A “suscetbilidade a perturbacdes” dos matacies teve de ser avalia-
da em termos da forca necessdria para mové-los, e ndo simples-
mente da drea da superficie superior. Isso porque algumas ro-
chas que pareciam ser pequenas na verdade eram partes de
matacies maiores parcialmente enterrados, enquanto alguns
matacies grandes tinham formas irregulares e eram movidos
com forcas relativamente brandas. As trés classes de matacies,
- (<49, 502294 e>294 N) podem ser vistas como fragmentos
- expostos a freqiiéncias decrescentes de perturbacio por rola-
~ gem causada por ondas durante tempestades.

A riqueza em espécies aumentou durante estdgios iniciais de
sucessao, quando houve colonizacio por algas verdes pioneiras
do género Ulva e por vérias outras algas, mas declinou novamen-
te no climax devido 4 exclusdo competitiva infligida pela alga
vermelha petene Gigartina canaliculata. £ importante observar
que a mesma sucesso OCorreu em pequenos matacies que foram
artificialmente estabilizados. Portanto, variages nas comunida-
des associadas 4 superficie de matacies de diferentes tamanhos
ndo eram devidas simplesmente a efeitos de tamanho, mas sim
devido a diferencas na freqiiéncia com

.. fornecem; ; que eles eram perturbados.
suporte para.a . Comunidades em matacies nio-
hipdtese

manipulados em cada uma das trés

competitiva quando o climax esta proxi-
mo de ser atingido.

classes de tamanho/suscetibilidade a perturbagdes foram ava-
liadas em quatro ocasides. A Tabela 16.4 mostra que a porcen-
tagem de espaco nu diminuiu de matacies pequenos para gran-
des, indicando o efeito de maior freqiiéncia de perturbagio
em matacies pequenos. A riqueza média de espécies foi me-
nor nos matacies pequenos regularmente perturbados. Estes
eram geralmente dominados por Ulva spp. (e cracas, Chiha-
malus fissus). Os maiores valores de riqueza em espécies foram
consistentemente registrados na classe de matacies interme-
didrios. A maioria tinha uma mistura de trés a cinco espécies
abundantes de todos os estdgios sucessionais. Os martacies
maiores tinham uma média de riqueza em espécies menor que
a classe intermedidria, embora uma monocultura tenha ocor-
rido em apenas poucos matacies. G. canaliculata cobriu a maior
parte da superficie das rochas.

Esses resultados oferecem forte suporte para a hipStese da
perturbagio intermedidria, desde que estejamos interessados
na freqiiéncia de aparecimento de clareiras. Entretanto, deve-
mos ser cuidadosos e ndo esquecer o fato de que isso é um
processo altamente estocdstico. Apenas por acaso alguns ma-
tacdes pequenos nio foram revirados durante o perfodo de
estudo. Estes poucos foram dominados pela espécie climax G.
canaliculata. No sentido oposto, dois matacies grandes, na
avaliagio feita em maio, foram revirados e dominados pela
pioneira Ulva. Em média, entretanto, a riqueza em espécies e
a composicio em espécies seguiram o padrio previsto.

Esse estudo abordou uma dnica comunidade convenien-
temente composta por manchas identificiveis (matacies) que
se tornavam clareiras (quando revirados por ondas) em inter-
valos curtos, intermedidrios e longos. A recolonizacio ocorreu
principalmente a partir de propdgulos derivados de outros frag-
mentos na comunidade. Devido a0 padrdo de perturbagio,
essa comunidade de matacdes mista é mais diversa do que se-
ria outra composta apenas por matacies grandes.
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TABELA 16.4 Padrio sazonal de espago nu e riqueza de espécies em matacaes em trés classes, categorizados segundo a forga (em Newtons)

necessaria para mové-los (segundo Sousa, 1979hb)

Classe do matacéo

Porcentagem de

Riqueza em espécies

Datas do censo (N) espago descoberto Média Erro-padrdo Amplitude
Novembro de 1975 <49 78,0 1,7 0,18 14
50-294 26,5 3,7 0,28 2-7
> 294 11,4 2,5 0,25 1-6
Maio de 1976 <49 66,5 1,9 0,19 1-5
50-294 35,9 4.3 0,34 2-6
> 294 47 3.5 0,26 1-4
QOutubro de 1976 < 49 67,7 1,9 0,14 1-4
50-294 32,2 34 0,40 2-7
> 294 14,5 2,3 0,18 1-6
Maio de 1977 <49 49,9 1,4 0,16 1-4
50-294 34,2 3.6 0,20 *2-5
> 294 6,1 3,2 0,21 1-5

b4

Perturbagbes em riachos freqiien-
temente acontecem na forma de mo-
vimentos do leito durante periodos de
alta vazdo. Devido a diferengas no re-
gime de fluxo e no substrato do leito de riachos, algumas co-
munidades de riachos sdo perturbadas com mais freqiiéncia e
de forma mais ampla de que outras. Essa variagdo foi avaliada
em 54 trechos de riachos no Rio Taieri, na Nova Zelindia
(Townsend ez al., 1997), registrando-se a freqiiéncia com que
pelo menos 40% (escolhido atbitrariamente) do leito se mo-
vem e a porcentagem média de movimento (avaliada em cin-
co ocasibes durante um ano, usando particulas pintadas do
tamanho daquelas no leito do riacho em questdo). O padrio
de riqueza em espécies de insetos seguiu aquele previsto pela
hipétese de perturbagio intermedidria (Figura 16.18). E pro-
vével que a baixa riqueza em altas freqiiéncias e intensidades
de perturbagao reflitam a incapacidade de muitas espécies per-
sistirem em tais situagdes. Se a baixa riqueza em baixas fre-
qiiéncias e intensidades de perturbagio é decorrente da exclu-
sio competitiva, como proposto pela hipétese de perturbagio
intermedidria, ¢ algo que ainda permanece por ser testado.

‘apoio adicional de*" °
um estudo em
‘riachos .

16.7.3 Formacéo e ocupacdo de clareiras

Clareiras de diferentes tamanhos po-
dem influenciar na estrutura da comu-
nidade de formas distintas, devido aos
mecanismos contrastantes de recolo-
nizagdo. Os centros de grandes clarei-
ras possuem maior probabilidade de ser colonizados por espé-
cies que produzem propdgulos que se dispersam por grandes
distancias. Tal mobilidade é menos importante em clareiras
pequenas, onde a maioria dos propdgulos recolonizadores serd
produzida por individuos estabelecidos nas adjacéncias. As
menores clareiras podem ser colonizadas simplesmente por
movimentos laterais de individuos do entorno.

‘influéncia do "~
‘tamanho da
cclareira..: o

Os leitos de mexilhoes da zona entremarés constituemn ex-
celentes oportunidades ao estudo de processos de formagio e
preenchimento de clareiras. Na auséncia de perturbagdes, os
leitos de mexilhes podem persistir como mondculturas ex-
tensas. Mais fregiientemente, eles sio mosaicos em continua

U
@
@

Niimero de espécie
o

FIGURA 16.18 Relagdo entre riqueza em espécies de invertebrados €:
(a) freqiiéncia de perturbagdo — avaliada como o nimero de ocasies
durante 1 ano em que mais de 40% do leito foi movido (andlise de varian-
cia significativa com P < 0,0001); e (b) intensidade de perturbagdo —
porcentagem média do leito que foi movido (regressdo polinomial ajusta-
da, relagdo significativa com P < 0,001) em 54 riachos estudados na
bacia do Rio Taieri, Nova Zelandia. Os padrdes sdo essencialmente 0s
mesmos; intensidade e fregliéncia de perturbagéo sdo fortemente corre-
lacionadas (segundo Townsend ef al., 1997).
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mudanca de muitas espécies que habitam clareiras criadas pela
acdo de ondas. As clareiras podem aparecer virtualmente em
qualquer lugar ¢ podem existir durante anos como ilhas em
um mar de mexilhdes. O tamanho dessas clareiras por ocasido

. de sua formagio varia desde um simples mexilhio até centenas
de metros quadrados. Em geral, um mexilhio ou um grupo de
mexilhoes torna-se fragil ou machucado devido a doengas, pre-
dacdo, idade avancada ou, mais freqiientemente, pelo efeito de
" ondas durante tempestades ou pelo batimento de troncos. O
preenchimento de clareiras inicia assim que elas sdo formadas.
Em um estudo experimental envol-
vendo leitos do mexilhiao Brachidon-
tes solisianus e B. darwinius no Brasil,
Tanaka e Magalhies (2002) avaliaram
os diferentes efeitos de tamanho de fragmento ¢ a razio entre
perimetro : drea na dinimica de sucessdo. Em um experimen-
to sobre um costio moderadamente exposto, eles criaram cla-
reiras quadradas com diferentes 4reas (devido is formas idén-
ticas, quadrados maiores tinham razdes menores de perimetro
: drea) (Tabela 16.5). Em uma praia préxima e fisicamente
muito semelhante, eles criaram manchas de quatro formas
diferentes e escolheram dreas para cada um de forma a pro-
duzirem razdes de perimetro : drea idénricas (Figura 16.19a).
Observe que um circulo possui o maior perimetro por unida-
de de drea entre qualquer tipo de forma. Os tamanhos das
clareiras estavam dentro da amplitude de variagdo observada
em clareiras naturais, e ndo eram diferentes entre as duas prai-

as (Figura 16.19b).

5 .. eforma da
clareira.

Altas densidades da lapa* herbivo-

. colonizaggo de ra Collisella subrugosa foram observa-

“:clareiras... d \arei d
e leitos de a's nas clareiras menores durante qs
mexilhdes,... sels meses apos a formac;io das clarei-

ras (Figura 16.19¢). Clareiras peque-
nas, comparadas a clareiras médias e grandes, também foram
:. mais rapidamente colonizadas por meio de migragio lateral
“: das duas espécies de mexilhes, mas com predominio de B.
darwinius. Apés seis meses, as clareiras maiores tinham altas
densidades da craca Chthamalus bisinuatus e abrigavam mais
. lapas em suas bordas, enquanto as 4reas centrais tinham mais
Brachidontes, recrutados a partir de larvas (Figura 16.19d).
As clareiras com razbes perimetro : drea idénticas tiveram
padrdes de colonizagio muito semelhantes, apesar das di-
. ferengas em tamanho, o que enfatiza que as dinimicas de
colonizagdo sio determinadas principalmente pela distin-
cia das fontes adjacentes de colonizadores.

As lapas sdo provavelmente associadas as bordas de man-
chas, pois nestes locais elas estio menos vulnerdveis a preda-
dores visualmente orientados. A relagio negativa entre a dis-
tribuicio de lapas e cracas pode ser devida ao fato do primeiro
deslocar esta tltima do substrato. Tanaka e Magalhdes con-
cluiram que o mexilhdo B. darwinius é um colonizador mais
efetivo de manchas perturbadas do que B. solisianus e sugerem

* N. de T. Também conhecida popularmente por chapeuzinho-chinés.

TABELA 16.5 Medidas de drea, perimetro e razdo perimetro : 4rea de
clareiras experimentais criadas em dois experimentos em costées semi-
expostos no sudeste do Brasil (segundo Tanaka e Magalhaes, 2002)

Area Perimetro

Razao
(cm?) (cm) perimetro : drea
Efeitos do tamanho
da mancha
Quadrado 25 20 0,8
Quadrado 100 40 0,2
Quadrado 400 80 0,2
Efeitos da forma
da mancha
Quadrado 100,0 40,0 0,4
Circulo 78,5 31,4 0,4
Reténgulo 112,5 45,0 0,4
Setor 190,1 78,6 0,4

que B. darwinius dominaria gradualmente o costdo inteiro se
nio fossern os eventos ocasionais de recrutamento macico de
B. solisianus.

O padrio de colonizagdo de clareiras em leitos de mexi-
lh&es é repetido em quase todos os de- :
talhes durante a colonizagio de clarei-
ras criadas por animais cavadores de tineis ou manchas mor-
tas por urina em regides campestres. Inicialmente, a clareira
recebe folhas pendentes de plantas adjacentes. O processo de
colonizagdo entdo inicia, por meio de avangos clonais a partir
das bordas, fazendo com que clareiras muito pequenas sejam
fechadas muito rapidamente. Em clareiras maiores, novos co-
lonizadores podem aparecer na forma de sementes dispersas,
ou germinar a partir do banco de sementes no solo. Apés 2a 3
anos a vegetagio comega a adquirir as caracterfsticas que tinha
antes da formacio da clareira.

... em campos...

As clareiras criadas em florestas variam muito em tama-
nho. Clareiras induzidas por raios em
florestas de mangue na Republica Do-
minicana, por exemplo, variam de 200
a 1.600 m? ou mais (Figura 16.20).
Raios quase sempre matam grupos de drvores em um circulo
de 20 a 30 m, restando 4rvores mortas em pé por virios anos.
Em uma floresta dominada por mangue vermelho (Rhizophora
mangle) e mangue branco (Laguncularia racemosa), e com al-
guns mangues pretos (Avicennia germinans), Sherman e cola-
boradores (2000) compararam o desempenho das trés espécies
em clareiras abertas por raios € sob a copa da floresta. A densi-
dade de plantulas em clareiras e em floresta intacta nio diferiu,
embora a densidade de plantas jovens ¢ a taxa de crescimento
de todas as trés espécies tenham sido muito maiores nas clarei-
ras (Tabela 16.6). Entretanto, a regeneracio de clareiras foi
dominada por R. mangle, pois a sua taxa de mortalidade nesse
ambiente é muito menor do que as das outras espécies. Sher-
man e colaboradores (2000) verificaram que a vegetagio ras-
teira (peat mar) da floresta geralmente desaparecia apés danos
por raios, resultando em aumento no nivel de 4gua parada.
Eles sugerem que o sucesso de R. mangle em clareiras é devido
3 sua alta tolerdncia a condiges de alagamento.

... € em floresta de
mangue. -
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Chthamalus bisinuatus

—¢— Pequena
. =O-~Média
—A— Grande

Collisella subrugosa

"| Brachidontes solisianus

Brachidontes darwinianus

FIGURA 16.19 (a) As quatro formas usadas no experimento de mancha-forma: quadrado, circulo, retingulo e “setor” (ver Tabela 16.5). (b)
Distribuicdo de tamanhos de clareiras naturais no leito de mexilhdes. (¢} Abundancia média (+ EP) de quatro espécies colonizadoras em
clareiras experimentais pequenas, médias e grandes. (d) Recrutamento de trés espécies na periferia (dentro de 5 cm a partir da borda da
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clareira) e no centro de clareiras de 400 cm? (segundo Tanaka e Magalhaes, 2002).
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~.FIGURA 16.20 Distribuigao de freqiiéncias de clareiras criadas por
raios em uma floresta tropical de mangues na Republica Dominicana
(segundo Sherman et al., 2000).

» Outros organismos além de plantas também podem ser
. super-representados em clareiras. Em um estudo de floresta
- tropical pluvial na Costa Rica, Levey (1988) observou que
aves nectarivoras e frugivoras eram mais abundantes em cla-
‘reiras abertas por queda de 4rvores, refletindo o fato de plan-
tas de sub-bosque em clareiras tenderem a produzir mais fru-
.. tos durante um perfodo mais longo do que individuos coespe-
 cificos frutificando sob uma copa fechada.

16.7.4 Comunidades controladas por fundacao

comunidades
. controladas por.
.~fundag&o: uma:
:{oteria. competitiva

Em comunidades controladas por do-
minincia, discutidas na Se¢io 16.7.1,
havia a dicotomia familiar de selegio
re K, na qual a capacidade de coloni-
zagdo e 0 starus competitivo eram in-
versamente relacionados. Em comu-
nidades controladas por fundagio, por
'outro lado, todas as espécies sdo boas colonizadoras e pos-
“suem essencialmente a mesma capacidade competitiva; por-
‘tanto, dentro de uma mancha aberta por uma perturbagio,
espera-se que ocorra uma loteria competitiva e ndo uma su-
.- cessdo previsivel. Se muitas espécies sio aproximadamente equi-
- valentes em suas capacidades para invadir clareiras, sio igual-

aon Sucessdo
H preVISlveI R
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mente tolerantes as condigSes abidticas e podem impedir que
outras espécies se estabelegam durante seu periodo de vida,
entdo a probabilidade de haver exclusio competitiva é bastan-
te reduzida em ambientes em que clareiras aparecem de maneira
continua ¢ aleatéria. Uma condi¢io adicional para a coexis-
téncia € que o ndimero de jovens que invadem e ocupam as
clareiras nio seja consistentemente maior em populaces pa-
rentais que produzem maior prole. Caso isso acontega, a espé-
cie mais produtiva iria monopolizar o espaco mesmo em um
ambiente continuamente perturbado.
Se essas condicBes idealizadas sao
cumpridas, € possivel prever como a peixes em um
ocupacio de uma séria de clareiras recife de corzis
mudard ao longo do tempo (Figura C
16.21). Em cada ocasifo que um organismo morre (ou é mor-
to) a clareira é reaberta para invasio. Todas as substituicGes
imagindveis sdo possiveis, e a riqueza de espécies serd mantida
em um nivel alto. Algumas comunidades de peixes de recifes
nos trépicos podem se encaixar nesse modelo (Sale, 1977,
1979). Elas sdo extremamente diversas. Por exemplo, o ndme-
ro de espécies de peixes na Grande Barreira de Corais varia
desde 900, no sul, até¢ 1.500, no norte, com mais de 50 espé-
cies residentes sendo registradas em uma dnica mancha de re-
cife de 3 m de didmetro. E provivel que apenas uma propor-
¢io dessa diversidade seja devida 2 parti¢do de recursos alimen-
tares e espaco — de fato, as dietas das muitas espécies coexisten-
tes sao bastante semelhantes. Nessa comunidade, espago habi-
tével livre parece ser o fator limitante crucial. Tais espagos s3o
produzidos de forma imprevisivel no espago e no tempo quan-
do uma espécie morre ou é morta. As estratégias de vida das
espécies se encaixam nesse tipo de situagdo. Elas se reprodu-
zem freqilentemente, algumas vezes ao longo de todo o ano, ¢
produzem numerosas formas dispersoras, como ovos ou lar-
vas. Pode-se dizer que as espécies competem em uma loteria
por espaco habitdvel em que larvas sdo os tiquetes, que os pri-
meiros a chegarem no espaco livre conquistam o local, crescem
rapidamente e 0 dominam durante todo o seu perfodo de vida.
Trés espécies herbivoras de peixes pomacentrideos co-ocor-
rem na face superior do Recife Heron, parte da Grande Bar-
reira de Corais a leste da Austrdlia. Dentro de manchas, o
espago disponivel ¢ ocupado por uma série de territérios con-
tiguos que geralmente nio se sobrepdem, cada um com drea
de até 2 m?, mantido por individuos de Eupomacentrus apica-
lis, Plectroglyphidodon lacrymatus ¢ Pomacentrus wards. Os in-

dividuos mantém os territdrios durante as fases juvenil e adul-

coexisténcia de

TABELA 16.6 Tamanho inicial e taxas de crescimento e de mortalidade, durante o periodo de um ano, de plantas jovens de trés espécies de
mangue em clareiras abertas por raios e em florestas de mangue com dossel intacto (segundo Sherman et al., 2000)

Didmetro inicial da planta
jovem (cm + EP)

Taxa de crescimento-aumento

de didmetro (cm + EP) Mortalidade (%)

Clareiras Dossel Clareiras Dossel Clareiras Dossel
Rhizophora mangle 1,9 0,06 2,3 +0,06 0,58 + 0,03 0,09 0,01 9 16
laguncularia racemosa 1,7+ 0,11 1,8 £0,84 0,46 + 0,04 0,11 = 0,06 32 40
Avicennia germinans 1,3+ 0,25 1,7 £ 0,45 0,51 + 0,04 - 56 88
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FIGURA 16.21 Loteria competitiva hipotética: ocupacgéo de clareiras
que periodicamente se tornam disponiveis. Cada uma das espécies
A a E possui a mesma probabilidade de ocupar uma clareira, inde-
pendentemente da identidade do ocupante anterior. A riqueza em es-
pécies permanece alta e relativamente constante.

ta, defendendo-os contra uma ampla gama de espécies predo-
minantemente herbivoras, incluindo coespecificos. Parece ndo
existir tendéncia de um espago inicialmente mantido por uma
espécie ser ocupado, apds sua morte, pela mesma espécie. Tam-
bém nio existe qualquer evidéncia de uma seqiiéncia sucessio-
nal (Tabela 16.7). P wardi tanto recrutou quanto perdeu in-
dividuos em uma taxa maior do que a das duas outras espé-
cies, embora todas as trés espécies parecam ter recrutado em
um nivel suficiente para compensar suas taxas de perdas e man-
ter uma populagio de individuos reprodutivos residentes.

G Desse modo, a manutencio da alta
- -plantas’em

 cartipos ou diversidade em rcc1.fes de[.)c.nfi'c, a0
florestas menos em parte, da imprevisibilidade

do suprimento de espaco habitével; e
contanto que todas as espécies ganhem em alguns momentos e
em alguns locais, elas continuardo a produzir larvas para o
plancton e, portanto, para a loteria dos novos sitios. Uma si-
tuagio andloga foi proposta pata os altamente diversos campos
gredosos da Gra Bretanha (Grubb, 1977) e mesmo para 4rvo-
res em clareiras de florestas temperadas e tropicais (Busing &
Brokaw, 2002). Qualquer pequena clareira que aparece ¢ rapi-
damente explorada — por uma semente, em um campo, ¢, com
freqiiéncia, por uma planta jovem em uma floresta. Nesses ca-

TABELA 16.7 Numero de individuos de cada espécie observada ocu-
pando locais, ou parte de locais, que ficaram desocupados devido a
perda de espécies residentes durante o inter-periodo imediatamente
anterior aos censos. Os locais desocupados devido a perda de 120
residentes foram reocupados por 131 peixes; a espécie do novo ocu-
pante ndo é dependente da espécie do residente anterior

Reocupado por

Residente perdido E. apicalis P, lacrymatus P. wardi

Eupomacentrus apicalis 9 3 19
Plectroglyphidodon lacrymatus 12 5 9
Pomacentrus wardi 27 18 29

sos, os tiquetes da loteria sdo plantas jovens ou sementes (tanto
no ato de dispersdo quanto como componentes do banco de
sementes persistentes no solo). Quais sementes ou plantas jo-
vens se desenvolvem em plantas estabelecidas e, portanto, quais
espécies ocupam a clareira, pode depender de um elemento
aleatdrio, visto que muitas espécies se sobrepdem em suas neces-
sidades de crescimento. As plantas que obtém sucesso estabele-
cem-se rapidamente, mantendo o dominio sobre o fragmento
durante seu periodo de vida de maneira similar aos peixes de reci-
fes descritos acima.

16.8 Conclusdes: a necessidade de uma
perspectiva da paisagem .
A hipétese de loteria e a nogdo de co-
munidades controladas por fundagio
foram passos importantes no desenvol-
vimento de nossa compreensio das va-
riadas dinimicas de comunidade que
podem ocorrer. Entretanto, elas devem
ser vistas ndo como regras rigidas ¢ rdpidas s quais as comunida-
des estdo sujeitas, mas sim cOIMO eXtremos em UM continuum
entre controles por dominincia e fundaggo. Comunidades reais
podem estar préximas a um ou outro extremo deste continuum,
embora na realidade as espécies ou manchas componentes pos-
sam ser controladas por dominincia ou fundagio dentro da mes-
ma comunidade. Por exemplo, Syms e Jones (2000), em um es-
tudo de manchas de recifes na Grande Barreira de Corais, reco-
nheceram que mais da metade da variacio em composigio de
espécies de peixes dentro de recifes ndo pdde ser explicada, sendo,
portanto, atribuida a fatores estocdsticos como aqueles enfatiza-
dos na hipétese de loteria. Entretanto, uma proporggo significati-
va da variagdo pode ser explicada por necessidades especificas de
hébitat das espécies constituintes.

De maneira geral, nenhuma comu-
nidade é verdadeiramente o sistema
homogéneo e temporalmente invarid-
vel descrito pela matemdtica simples
do modelo de Lotka-Volterra ¢ exem-
plificado por experimentos de microcosmos em laboratério,
embora algumas sejam menos varidveis do que outras. Na maio-
ria das comunidades reais, a dinimica das populages serd es-
pacialmente distribuida, e a variagdo temporal estard presente.
Em um sistema fechado composto por apenas uma mancha,
extingdes de espécies podem ocorrer devido a duas razdes bem
diferentes: (i) como resultado de instabilidade biética causada
por exclusio competitiva, superexploragio e outras interagdes
entre espécies fortemente desestabilizadoras; ou (ii) como re-
sultado de instabilidade ambiental causada por perturbagdes
imprevisiveis e mudangas em condi¢bes. Quando integramos
fragmentos instdveis desses dois tipos em um sistema aberto
de uma grande paisagem (consistindo em muitas manchas em
diferentes fases), podem resultar comunidades ricas em espé-
cies (DeAngelis e Waterhouse, 1987). Isso € a principal men-
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" possibilidades .. .

importancia de

uma:perspectiva
~de*ecologia de
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~ sagem emergente da perspectiva de dinimica de manchas e de
.. sua correspondente em escalas maiores, a “ecologia de paisa-
: gem” (Wiens et al., 1993), enfatizando a importincia da esca-
la espacial em que observamos comunidades e a natureza aberta
da maioria delas. Observe a forte ligacdo entre a viso de dini-
‘mica de manchas para organizacio de comunidades e a teoria
de metapopulagGes, que trata dos efeitos na dindmica de po-
pulagbes quando a dividimos em fragmentos (ver Segio 6.9).
Em um modelo combinando dinimicas de extinggo-coloniza-
¢do (a abordagem de metapopulagdes) com a dindmica de su-
cessio em manchas, Amarasekare e Possingham (2001) mos-
traram que a persisténcia de uma espécie na paisagem depen-
de: () da taxa liquida em que manchas adequadas surgem em
relagio 2 capacidade de colonizagdo da espécie; assim como
(i) da longevidade dos estdgios dormentes (p. ex., banco de
" sementes) em relago 4 freqiiéncia de perturbagio.

O desenvolvimento futuro de
idéias sobre dinidmica de manchas pro-
vavelmente abordard as conseqiiéncias
de mulciplas classes de perturbagio.
Steinauer e Collins (2001) fizeram uma contribuigao inicial
mostrando que perturbagBes causadas por depésito de urina e
pastejo por bisdo (Bos bison) interagem entre si. As abundin-
«clas de quatro espécies comuns de gramineas, e de todas elas
‘combinadas, aumentaram em manchas com urina em prada-
rias nio-pastejadas. Entretanto, a abundincia da graminea An-
dropogon gerardii, e de todas as gramineas combinadas, dimi-
‘nuiu em manchas com urina em pradarias pastejadas. A mu-
- danca de dinfimica reflete o fato de bisdes preferirem pastejar
- em manchas com urina. Adicionalmente, 4reas pastejadas ini-
" ciadas em fragmentos com urina tendem a se expandir para

bem além da 4rea com deposicio de urina, aumentando o ta-
manho e a severidade da perturbagdo por pastejo.

Por fim, assim como podemos fa-
cilmente ver como as dinimicas de co-
munidades podem variar de acordo
com a ordem em que espécies coloni-
zadoras aparecem apds uma perturba-
:¢do, podemos observar que a ordem em que diferentes tipos
de perturbagbes ocorrem também podem afetar o resultado
‘final. Fukami (2001) avaliou esse tépico introduzindo duas
“classes de perturbagbes (secas ou adi¢do de larvas de mosqui-
“tos predadores) em vérias seqiiéncias em microcosmos de pro-
tistas e pequenos metazodrios (andlogos a comunidades natu-
rais em ocos de bambus quebrados) em laboratdrio. Seqiién-
. cias diferentes de perturbacées levaram os microcosmos a tra-
4. jetérias sucessionais diferentes, algumas vezes resultando em
.- divergentes composigtes finais de comunidades (tanto em ri-
1. queza em espécies quanto em abundincia relativa das espécies

~ componentes). Isso é ilustrado graficamente por diagramas de
-~ ordenagdo (ver Secio 16.3.2) que mostram a seqiiéncia de po-
-sigoes das comunidades no mesmo espago de ordenacdo em
" que foram aplicados experimentos com diferentes segiiéncias
" de perturbagoes (Figura 16.22). Talvez seja freqiientemente o
+ caso de necessitarmos saber a histéria de perturbagbes para

idltiplas classes
de perturbacgo... .

.. podem interagir
~para determinar
padrdes de
.:.comunidades.
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Controle R

FIGURA 16.22 Mudangas temporais na composigdo de espécies e
abundéancia relativa de microcosmos compostos por uma mistura de
protistas e metazodrios. A mudanca é expressa em diagramas de or-
denacéo produzidos por uma técnica chamada anélise de correspon-
déncia destendenciada (defrended correspondence analysis, DCA).
(Lembre que ordenagéo € um tratamento matematico que possibilita
que comunidades sejam organizadas em um diagrama de tal forma
que aquelas mais semelhantes em composigdo em espécies e abun-
dancia relativa sejam posicionadas em locais préximos. Por outro lado,
comunidades que diferem substancialmente na importancia relativa
de um grupo similar de espécies, ou que possuem grupos de espé-
cies muito diferente, sejam posicionadas em locais distantes.) C_)s
pontos no diagrama sdo dados médios dos escores de ordenagao
obtidos em dias diferentes do experimento (do dia 5 até o dia 35). A
letra D indica periodos de perturbagdo por seca, e a letra M, pertur?a—
&0 por mosquitos. (a a e) Resultados do controle e das perturbacdes
impostas em diferentes seqiiéncias (segundo Fukami, 2001).
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prevermos as respostas das comunidades as perturbagGes a se-
rem impostas no futuro (como mudangas globais de clima).

Resumo

A comunidade é uma assembléia de populagbes de espécies
que ocofrem juntas no espago e no tempo. A ecologia de co-
munidades procura entender a maneira pela qual grupos de
espécies sio distribuidos na natureza, e como eles sio influen-
ciadas pelo ambiente abiético e por interagbes entre espécies.

Iniciamos explicando como a estrutura de comunidades
pode ser medida e descrita, em termos de composi¢io de es-
pécies, riqueza em espécies, diversidade, equabilidade (regula-
ridade) e diagramas de abundincia relativa.

O estudo de padsdes de comunidades no espago progrediu
das subjetivas “andlises de gradientes” para abordagens mate-
mdticas objetivas (“classificagio” e “ordenacio”), as quais per-
mitem a exploragio sistemdtica das relagbes entre composi¢io
de espécies e fatores abidticos. Observamos que a maioria das
comunidades ndo ¢ definida por limites nitidos, em que um
grupo de espécies ¢ abruptamente reposto por outro. Adicio-
nalmente, uma dada espécie que ocorre em uma associagio
previsivel possivelmente também ocorrerd com outro grupo
de espécies sob condigbes diferentes em outros locais.

Assim como as importincias relativas das espécies variam
no espago, os padrdes de abundincias variam no tempo. Uma
espécie em particular pode ocotrer em locais onde ela € capaz
de chegar, onde existam condi¢Ges apropriadas e recursos ¢
onde competidores, predadores e parasitos ndo impecam sua
ocorréncia. Uma seqiiéncia temporal no aparecimento e desa-
parecimento de espécies, portanto, necessita que condigbes,
recursos ¢/ou influéncia de inimigos variem com o tempo.
Enfatizamos ¢ explicamos padrées de comunidades apSs uma
perturbagio. Algumas vezes esses padrbes sio previsiveis (su-
cessdo, controle de domindncia); em outras, sio altamente es-
tocdsticos (controle por fundagio).

Embora possamos discernir e freqiientemente explicar pa-
drbes em composigao de comunidades no espago e no tempo,
¢ desejdvel considerar espago e tempo conjuntamente. O con-
ceito de dinimica de manchas de comunidades interpreta a
paisagem como em mosaico, com manchas sendo perturba-
dos e recolonizados por individuos de vérias espécies. Implici-
t0s nessa visdo so os papéis criticos de perturbagio como um
mecanismo de reinicializagdo, e de migragio entre fragmentos
de hdbitat. As dindmicas de comunidades em paisagens em
mosaico de manchas sdo fortemente influenciadas pela fre-
qiiéncia de formagdo de clareiras e pelo tamanho e forma des-
tas clareiras em relagdo s propriedades de colonizagio e com-
petigdo das espécies envolvidas.
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