CAPITULO

Perturbacgdo e Sucessdo

~mundo vivo estd em um constante estado de fluxo. Em capitulos anteriores,
observamos os processos de mudanga em niveis individual (Parte I) e popu-
lacional (Parte II). Como vimos na Parte III, também ocorrem mudancas em
nivel de comunidade. As comunidades modificam-se a8 medida que as espécies pre-
sentes mudam, e conforme as popula¢des mudam em niimero, estrutura etdria ou de
tamanho, resultando em mudangas na fisionomia e em funcdes ecossistémicas. Neste
capitulo, exploraremos padrdes de mudangas em comunidades e suas causas. Tam-
bém abordaremos uma série de outros aspectos de comunidades: a sua continuidade
no tempo, previsibilidade e se elas atingem o equilibrio.

O processo de sucessdo tem sido central para ecélogos vegetais que estudam
comunidades de plantas. As mudangas podem ser de dois tipos: ciclica, como a que
ocorre ao longo do curso de um ano ou em resposta a flutuagdes climaticas (ver Capi-
tulo 17), e direcional. A dltima € o foco deste capitulo. Sucessdo é a mudanga direcio-
nal na composigdo e estrutura da comunidade ao longo do tempo. O termo significa
mudangas ao longo de periodos maiores do que uma tinica estacdo do ano, embora
tendéncias de prazo muite longo, como as devido a mudangas no clima, ndo sejam
consideradas como parte da sucessgo.

A sucessio comeca quando uma perturbacdo — um evento que remove parte ou
tudo de uma comunidade - é seguida por colonizagdo ou recrescimento de plantas
em um sitio perturbado. O uso dos termos “perturbagéo” e “sucessdo” pode condu-
zir a uma ideia errada, j& que ambos incluem uma ampla variedade de processos e
mecanismos. Neste capitulo, exploraremos tal variagéo.

Como exemplo de um tipo de perturbacio e sucessdo resultante, considere a mu-
danga na comunidade vegetal apés o abandono de um campo agricola na Carolina
do Norte, como estudado por Henry Oosting (1942) e sua aluna Catherine Keever
(1950). No primeiro ano, uma diversidade de espécies provavelmente coloniza a
area. As espécies dominantes sdo tipicamente aquelas de vida curta — anuais ou bie-
nais, como Conyza canadensis (buva-canadense, Asteraceae) e Gnaphalium purpureum
{(macela-fina, Asteraceae). Durante alguns anos seguintes, essas espécies tendem a
ser substituidas por herbaceas perenes como Andropogon virginicus (Poaceae) e Aster
ericoides (4ster branca, Asteraceae). Cerca de uma década apés o abandono, arbustos
como Rubus spp. (amoras silvestres e framboesas, Rosaceae) e Rhus spp. (sumagre,
Anacardiaceae) e arvores como Pinus taeda (pinheiro-da-lama, Pinaceae) comegam
a dominar a 4rea. Por fim, depois de 150 a 200 anos, os pinheiros sdo substituidos
por espécies latifoliadas — Quercus rubra (carvalho vermelho, Fagaceae) e Carya spp.
(nogueira, Juglandaceae). Caso ndo ocorra nenhuma perturbacio subsequente, essas
arvores latifoliadas permanecerdo como espécies dominantes.

As discussbes a respeito das causas e da natureza do processo sucessional
sdo parte do debate sobre a natureza das comunidades (ver Capftulo 9). Uma vi-
sd0 extrema é que a sucessdo é um processo ordenado e previsivel, resultante das
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Figura 12,1 Esquema hierdrquico para
uma teoria de dindmica de comunidades
vegetais. Trés processos principais afe-
tam a dindmica comunitaria: caracteristi-

cas do sitio, disponibilidade de espécies
e caracteristicas das espécies. Cada um
desses processos €, por sua vez, guiado
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propriedades emergentes de comunidades. Segundo
uma visdo alternativa, a sucessdo é uma série de even-
tos imprevisiveis que resultam de intera¢des entre os in-
dividuos e o meio abiético. Como veremos, a sucessdo
envolve muitos padrées distintos, mecanismos e causas.
Os ecologos tém acumulado uma grande quantidade de
informacdes sobre processos sucessionais. Em vez de
uma tnica teoria unificada, o que temos é um conjunto
complexo de processos interconectados que constituem
uma estrutura esquemadtica para a compreensdo da su-
cessdo (Figura 12.1). Esse esquema pode ser aplicado a
sistemas particulares, proporcionando descri¢des de pa-
drdes de sucessdo e dos processos responsaveis.

Teorias dos mecanismos de sucess@do

Varios temas formam o niicleo de discusséo sobre os proces-
sos responsaveis pela sucessdo. Um grupo de questdes parte
diretamente das divergéncias marcantes entre os pontos de
vista de comunidades defendidos por Frederic Clements e
Henry A. Gleason (ver Capitulo 9). Em primeiro lugar, quais
processos sdao responsaveis por mudangas sucessionais?
Propriedades emergentes e interacbes entre espécies tém um
papel importante, ou a sucessao € um mero desdobramen-
to da histéria de vida de cada espécie independentemente
das outras? Se as interagdes das espécies sdo importantes,
elas ocorrem, em especial, sob a forma de mutualismos, ou a
competicdo entre espécies € mais importante?

Em segundo lugar, qudo previsivel é a sucessdo? Se
duas 4reas adjacentes, ou a mesma drea em dois momentos
diferentes, experimentassem sucessdo, ocorreriam as mes-
mas mudangas, levando ao mesmo ponto final? Climax é
o ponto final deterministico hipotético de uma sequéncia
sucessional. As comunidades vegetais que passam por su-
cessdo em geral atingem um estado climax estével? A me-
dida que elas ndo o atingem, serd principalmente porque
perturbacgdes extrinsecas (como tempestades) impedem o
climax ou em razdo de dindmicas internas (comuo ciclos po-
pulacionais) inerentes as comunidades?

Em terceiro lugar, a maioria das comunidades vegetais
é estética e imutavel ou estd em um estado de equilibrio
dindmico, ou encontra-se sempre em um estado de fluxo
basico? Um equilibrio estavel implica que elas retorna-
riam a mesma estrutura e composigdo ap6s perturbagdes
pequenas a moderadas, permanecendo naquele estado ao
longo do tempo. A visdo de Clements foi que comunida-
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des sdo imutaveis. O equilibrio dindmico considera pro-
cessos muito diferentes, mas sob determinados aspectos é
um substituto moderno para a perspectiva de Clements.

A dicotomia Clements-Gleason, porém, ndo respon-
deu muitas outras questdes que hoje consideramos rele-
vantes para a compreensdo da sucessdo. Por exemplo,
parece 6bvio que alguém pergunte sobre o papel da com-
peticdo (ver Capitulo 10) nos processos sucessionais. En-
tretanto, essa questdo ndo se ajusta claramente & dicotomia
Clements-Gleasor, pois nenhum desses cientistas atribuiu
um papel importante a competigao na sucessao. Isso é es-
pecialmente curioso, uma vez que Clements escreveu ex-
tensivamente sobre competi¢io, mas (dado seu ponto de
vista de superorganismo) ele a considerou em um sentido
diferente dos ecélogos modernos. De forma similar, nem
Clements nem Gleason pareciam ter ideia da herbivoria
como um fator importante que afeta a estrutura e a fun-
¢do de comunidades vegetais, ainda que eles certamente
fossem bem advertidos disso. Portanto, mesmo que seja
adequado iniciar nossa discussdo com as diferencas histo-
ricas entre as visoes de Clements e Gleason sobre sucesséo,
é um engano pensar que essas diferengas sdo tudo o que se
deve considerar ao tentar unir uma visdo contemporanea
de processos sucessionais.
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Como acontece muito em ecologia, a resposta a todas
as questdes colocadas anteriormente é que pode ser encon-
trada uma diversidade de padrdes e processos em diferer-
tes comunidades, e, até certo ponto, em épocas diferentes.
Retomaremos essas questdes depois de examinarmos os fa-
tores que conduzem a mudangas sucessionais. Apos, ques-
tionaremos se o climax é um estado fixo, imutavel — um
ponto final no qual a comunidade permanece por todo o
tempo, a ndo ser que uma catéstrofe importante o mude.

As ideias iniciais sobre sucessdo, como um processo
previsivel que conduz a um climax estético, foram desen-
volvidas nos anos de 1890 e no inicio do século XX, prin-
cipalmente por meio dos trabalhos de Cowles (1899, 1911)
e Clements (1916). Essas ideias foram a principal forca em
ecologia vegetal na América do Norte (e, até certo ponto,
em todos os paises de lingua inglesa), até a metade do pré-
ximo século ou mais. O movimento contra essas ideias se-
guiu varias dire¢des. Uma influente perspectiva nova so-
bre dindmica de comunidades veio de Alex S. Watt (1947).
De acordo com sua visdo, uma comunidade vegetal é com-
posta de um mosaico de manchas, e estas sdo dinamica-
mente relacionadas entre si (ver Capitulo 10). A estrutura
comunitdria resulta do balango entre fatores previsiveis e
imprevisiveis (o que hoje poderia ser visto como fatores
que conduzem a comunidade em diregdo ao equilibrio e a
perturbagdes que rompem essa tendéncia). Watt foi cuida-
doso em distinguir essa visdo —de que a comunidade é um
mosaico dindmico de manchas — daquela de uma sequén-
cia sucessional na qual uma comunidade homogénea ten-
de em direcdo a um ponto final deterministico. Ele enfati-
zou a onipresenca de manchas em comunidades vegetais
naturais e constatou que a persisténcia das manchas é uma
caracteristica essencial de comunidades vegetais.

Varios outros ecologos da época compartilhavam des-
sa perspectiva. Durante varias décadas, a partir de 1910, R.
T. Fisher estudou florestas antigas na Montanha Pisgah, em
Nova Hampshire, incluindo florestas de latifoliadas e de co-
niferas. A dindmica e o carater de manchas dessas florestas
antigas foram conclusivamente resumidos por Fisher em um
prefécio de um estudo realizado por seus sucessores (Cline e
Spurr, 1942, como citado por Dunwiddie et al., 1996):

As florestas primitivas, entdo, ndo consistiam

em estandes estagnados de superficies arboreas
imensas, com pouca alteragdo na composigao
sobre vastas dreas. As drvores grandes eram
comuns, isto é verdade, e dreas limitadas susten-
tavam estandes climax (ou estandes pré-climax),
mas a maioria dos estandes estava em um estado
de fluxo resultante da a¢do dindmica do vento, do
fogo e de outras forgas da natureza. Os diferentes
estagios sucessionais ocorriam associados aos
efeitos da altitude, da orienta¢do e de outros fa-
tores locais, tornando a floresta virgem altamente
varidvel em composicdo, densidade e forma.

De maneira interessante, em 22 de setembro de 1938,
um furacdo atingiu a area e arrancou muitas drvores dessa
floresta, modificando subsequentemente a vegetagdo. Es-
tudos realizados nessa area sugerem que tais perturbagdes

infrequentes de larga escala sdo fatores importantes na di-
ndmica de comunidades florestais (Foster, 1988).

Na década de 1980, particularmente influenciados
por trabalhos em florestas tropicais e por tendéncias mais
amplas no pensamento ecolégico, muitos ecélogos come-
garam a ver comunidades de plantas como mosaicos de
manchas e ndo como entidades homogéneas. Em outras
palavras, eles pararam de tentar produzir médias para
toda a comunidade e voltaram o foco para escalas menores
de clareiras e manchas (Forman e Godron, 1986; Pickett e
White, 1985). Ao mesmo tempo, os ec6logos abandonaram
a pesquisa por tipos idealizados, estdticos — como comu-
nidades climax - para aceitar conceitos de variabilidade
e processos dindmicos como essenciais para a verdadeira
natureza de comunidades. Na década de 1980, essa mu-
danga de perspectiva contrapds-se a uma tradigdo muito
diferente da Europa. L4, a escola floristico-sociolégica foi
parte do desenvolvimento da ecologia de paisagem. A
abordagem europeia floristico-socioldgica enfocou a medi-
¢do de padrdes estaticos. Quando se uniu ao pensamento
de ecélogos norte-americanos interessados em dindmica
de manchas, o resultado foi uma viséo dindmica que aju-
dou a colocar estudos sucessionais em uma estrutura de
paisagem mais ampla. No Capitulo 16, discutiremos esses
temas em maior profundidade.

Perturbagéo

Consideremos inicialmente os mecanismos que funda-
mentam as mudangas sucessionais. Tdo complexo quanto
as questdes propostas anteriormente parecem ser, desde o
inicio da década de 1980 surgiu entre os ecologos um vago
consenso ao menos em dois pontos cruciais. Primeiramen-
te, a maior parte dos ecologos atuais pensa que a maioria
das comunidades ndo tende a equilibrios estdveis. Em se-
gundo lugar, os tipos diferentes de perturba¢des em uma
faixa de escalas desempenham claramente papel crucial
na ecologia de comunidades.

Peter White e Steward Pickett (1985, p.7) definem
perturbacdo como um evento relativamente descontinuo
no tempo, que causa mudangas abruptas na estrutura de
ecossistemas, comunidades ou popula¢des e mudangas na
disponibilidade de recursos, de substrato ou no ambien-
te fisico. As perturbagdes podem resultar na retirada de
uma porgdo substancial da
vegetagdo existente em uma
area. Flas podem variar des-
de a destrui¢do de uma tnica
planta até a destruicdo com-
pleta de centenas de hectares
de florestas ou pradarias.
As fontes de perturbagdo
incluem fogo, tempestades
(vendavais, nevascas, torna-
dos, furacdes), deslizamentos
de terra, terremotos, desli-
zamentos de lodo, erup¢des
vulcanicas, enchentes, ativi-
dades de animais e doencas.

i

Steward T. A. Pickett
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Devido a grande diversidade de perturbagdes e seus efei-
tos, é mais comum discutir tipos especificos de perturba-
cdo em vez de discutir a “perturbacdo” como um fendme-
no tinico.

A classificagdo das perturbagdes pode considerar o
fato de elas removerem completamente ou ndo a comuni-
dade, incluindo todo o solo orgénico. Essas duas categorias
de perturbagdo levam a duas categorias de sucessdo. A su-
cessdo primaria ocorre quando as plantas colonizam uma
superficie que ndo tinha sido previamente vegetada. Entre
os exemplos estéo o estabelecimento de comunidades ve-
getais sobre campos de lava, terrenos com sulcos expostos
devido a retracdo de uma geleira, afloramentos rochosos,
dunas de areia, praias recém-formadas e bancos de areia
em rios, ou, em uma escala muito maior, ilhas recém-emer-
gidas do mar. A sucessdo primdria também ocorre onde a
atividade humana resulta em massiva perturbagéo do solo,
como em minas devastadas, estradas destruidas por aflora-
mentos rochosos e outros sitios deixados com solo indife-
renciado do material parental (Walker, 1999). Um aspecto-
chave da sucessdo primaria é que o processo inicia com o
desenvolvimento do solo, o qual se forma & medida que
a comunidade de plantas se desenvolve (ver Capitulo 4).
Mais adiante neste capitulo, faremos uma abordagem con-
clusiva sobre a sucessdo primaéria.

A sucessido secunddria ocorre quando plantas colo-
nizam uma superficie previamente ocupada por uma co-
munidade viva. Nesse caso, 0 solo existe e os propagulos
vegetais, como sementes e rametas, estdo prontamente
disponiveis. O recrescimento florestal seguido de uma
queimada catastréfica é um exemplo de sucessdo secunda-
ria, bem como a colonizacdo de uma drea agricola abando-
nada, chamada de sucessdio em campo abandonado. Uma
vez que bem estabelecido o solo, ndo ha diferenca funda-
mental entre as sucessdes priméria e secundaria, desde
que as fontes de plantas colonizadoras estejam pronta-
mente disponiveis. Sob essas circunstincias, os efeitos da
perturbagéo sdo particularmente varidveis, dependendo
da causa; embora uma queimada e um furacio removam
a vegetaco, seus efeitos serdo muito distintos, resultando
em diferentes pontos de partida e trajetérias sucessionais.

Visto que perturbacdes sdo caracteristicas normais de
todos os ecossistemas, os ecélogos frequentemente dis-
cutem o regime de perturbacao de um ecossistema — as
caracteristicas das perturbagdes que ocorrem neste. Des-
crevemos também regimes de perturbagéo utilizando trés
caracteristicas: intensidade, tamanho e frequéncia. A in-
tensidade de uma perturbagdo é a quantidade de mudanga
que ela causa. Um fogo florestal (Figura 12.2), por exemplo,
pode ser um leve fogo de superficie, que se expande sobre
a superficie do solo ou da vegetagdo terrestre e destrdi ape-
nas plantas herbaceas ou arbustos pouco desenvolvidos, ou
pode ser um intenso fogo de copa, que se propaga da copa
de uma arvore para outra, matando a maioria das drvores
do dossel, bem como a maioria dos arbustos e outra vege-
tacdo. O tamanho (extensdo espacial) de uma perturbacéo é
a quantidade de area afetada. Um vendaval, por exemplo,
pode derrubar uma tinica arvore, enquanto um furacido
pode fazer o mesmo com centenas ou mesmo milhares de

arvores sobre uma regido inteira de uma floresta. A frequén-
cia de uma perturbacio — também chamada de intervalo
de recorréncia - demonstra o qudo frequente, em média,
ela ocorre em um local particular. Essas trés caracteristicas
sdo frequentemente correlacionadas: perturbagdes peque-
nas e de baixa intensidade sdo em geral muito mais fre-
quentes do que extensas perturbagdes intensas. Entretanto,
esses fatores variam, dependendo do tipo de comunidade e
perturbagdo. O ritmo da perturbacio também pode ser im-
portante. Por exemplo, uma queimada que ocorre no inicio
da primavera, antes de as plantas estarem crescendo ativa-
mente, pode ter efeitos muito diferentes de uma no final do
verdo, quando elas estdo recém iniciando a dispersédo de
sementes (Biondini et al., 1989; Howe, 1995).

Clareiras

O tamanho de uma perturbacéo é fator importante nos ti-
pos de espécies que podem colonizar um sitio perturbado.
As perturbacdes criam clareiras em comunidades que po-
dem ser preenchidas por espécies colonizadoras. Em qual-
quer comunidade podem existir clareiras de diversos ta-
manhos, de modo que a sucessdo pode ocorrer em escalas
variadas. Por exemplo, montes feitos por texugos (Taxidea
taxus) nas pradarias da Ameérica do Norte tém entre 0,2 a
0,3 m* de tamanho. Um estudo de William Platt e Michael
Weis (1977) verificou que, a cada ano, aproximadamente
0,01% da pradaria € revolvido pela criacio de novos mon-
tes, 0s quais sdo colonizados por plantas adjacentes, cujas
sementes tém capacidades limitadas de dispersé@o. Por ou-
tro lado, um incéndio florestal compacto que queima mi-
lhares de hectares pode néo deixar fontes de sementes pré-
ximas. Nesse caso, 0s colonizadores iniciais serdo sementes
trazidas de longas distancias pelo vento ou por animais, ou
que permaneceram dormentes no solo.

Uma floresta também pode ser considerada um con-
junto de manchas de tamanhos amplamente varidveis
que tem experimentado perturbacdes de diferentes tipos
e intensidades. O tamanho de uma mancha tem efeitos
expressivos sobre a composigdo de espécies, a trajetdria
sucessional e os processos ecossistémicos dentro daquela
mancha. Em um estudo experimental sobre clareiras de
tamanhos diferentes no sul dos Montes Apalaches, na Ca-
rolina do Norte, a radiagdo solar nas clareiras grandes foi
duas a quatro vezes maior do que nas pequenas, e as tem-
peraturas do solo e do ar foram muito superiores (Phillips
e Shure, 1990). A biomassa em pé e a producéo priméria
liquida aérea (ver Capitulo 14) foram trés a quatro vezes
superiores nas clareiras maiores do que nas menores. A ri-
queza de espécies também foi maior nas clareiras maiores,
e a composicdo de espécies diferiu entre as clareiras de ta-
manhos diferentes. No Capitulo 13, retornaremos a ques-
tdo de como a formacao de clareiras e o seu tamanho in-
fluenciam a riqueza global de espécies em comunidades.

A opinido dos ecdlogos sobre perturbagdo modificou-
se bastante ao longo de algumas décadas passadas. Ecélo-
gos antigos, por exemplo, consideravam as perturbagbes
como sendo ocorréncias incomuns —ou ndo-naturais ~ que
rompiam os processos ordindrios e ordenados de uma co-
munidade. A partir do ultimo quarto do século passado,



entrefanto, a perturbagéo tem sido reconhecida com uma
parte natural de muitas comunidades. Essa mudanca de
ponto de vista tem afetado a maneira como os ecélogos
compreendem os mecanismos de coexisténcia entre espé-
cies (ver Capitulo 10) e também tem alterado as praticas
de manejo, como veremos na préxima sego.

Fogo

Em muitas comunidades, o fogo é a principal fonte de per-
turbacdo. As queimadas podem variar muito em intensi-
dade, tamanho e frequéncia. Uma medida de intensidade
do fogo é a quantidade de calor transferida por unidade
de 4rea por unidade de tempo. As queimadas florestais
mais intensas podem liberar o equivalente a 500.000 k]/
m’ em alguns minutos — calor suficiente para derreter uma
maquina em bloco de aluminio. O fogo do Lago Mack (dis-
cutido a seguir) liberou aproximadamente 3 x 10 k] de
energia, o equivalente a 90 temporais com relampagos, ou
9 vezes a energja da bomba atdmica jogada em Hiroshima
{Pyne et al., 1996). A velocidade com que o fogo se espalha
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ura 12.2 (A) Fogo de superficie em
uma floresta do norte inferior em Michi-
gan, na qual foi queimada apenas a vege-
tagdo no nivel do solo. (B) Fogo de copa no
centro da Nova Jersey, em 1986, no qual
foram mortas 4rvores inteiras. (C) Um
fogo de copa ocorreu trés anos antes dessa
fotografia ter sido feita, matando a maio-
ria das arvores maduras nessa floresta de
espruces e abetos nas Montanhas Rocho-
sas. Naquela ocasido, foram encontrados
apenas ervas e arbustos pequenos (A, C,
fotografias de S. Scheiner; B, fotografia de
D. Burgess).

€ outro aspecto de sua intensidade. Os fogos de superficie
podem mover-se rapidamente sobre uma area. Na Amé-
rica do Norte, em pradarias de gramineas baixas, em um
dia muito ventoso, uma queimada pode se mover a uma
velocidade de 22 km/h - tdo rapido quanto um velocista
Olimpico — por periodos curtos. Os fogos de copa tém sido
mensurados em 12 km/h.

A frequéncia do fogo é um determinante-chave da
estrutura e composicdo da comunidade. Em pradarias
mésicas, as queimadas podem reaparecer a cada 2 a 3
anos. Como veremos no Capitulo 17, essas queimadas fre-
quentes destroem arvores colonizadoras e, desse modo,
mantém a pradaria como um campo. As comunidades
do chaparral no sul da Califérnia queimam aproximada-
mente uma vez a cada 25 anos. A média do intervalo de
recorréncia do fogo em diferentes tipos de comunidades
varia muito — desde uma a cada poucos anos até uma por
século, ou uma por milénio (Tabela 12.1).

Muitas espécies vegetais tém adapta¢des ao fogo.
Uma dessas adaptacdes é a localizagdo dos meristemas
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TABELA 12,1 Exemplos de regimes de fogo em varios tipos de comunidades na América do Norte

Regime de Fogo

Comunidades

Fogos naturais raros ou ausentes

Infrequente, fogos de superficie de intensidade baixa, com
um intervalo de recorréncia de 25 anos

Frequente, fogos de superficie de intensidade baixa com um
intervalo de recorréncia de 1 a 25 anos, combinados com
fogos de superficie de intensidade alta, com um intervalo
de 200 a 1.000 anos ,

Infrequente, fogos de superficie intensos com um intervalo
de recorréncia de 425 anos, combinados com fogos de copa
com um intervalo de 100 a 300 anos

Frequente, fogos de superficie intensos e/ou de copa com
um intervalo de recorréncia de 25 a 100 anos

Infrequente, fogos de copa com um intervalo de recorréncia
> 100 anos

Florestas costeiras do Pacifico Noroeste; regides imidas de flo-

restas deciduais orientais; desertos do sudoeste

Principalmente florestas deciduais orientais; bosques de pi-

nheiro de pinhdo-junipero do Sudoeste; alguns prados mon-
tanhosos nas Rockies e Sierras

Florestas de coniferas mistas da Sierra; ﬂorestas de pinheiros

da zona montanhosa ocidental; florestas de pinheiros do
sul-leste; pradarias de Nebraska e Oklahoma; pradarias de
grama-serra nos Everglades, Flérida :

Florestas de pinheiros e florestas boreais na regido dos Gran-

des Lagos; florestas de altitude baixa nas Rockies; florestas de
sequoias da Califérnia

Principalmente florestas boreais; florestas ocidentais de altitu-

de elevada; chaparral da Califérnia até o Texas

Florestas montanas da costa timida noroeste; florestas subalpi-

nas das montanhas ocidentais; florestas pluviais do Havaf

Fonte: Davis e Mutch, 1994.

(ver Capitulo 7) em um local protegido do fogo. As
pradarias, onde o fogo retorna frequentemente, sdo do-
minadas por gramineas e herbaceas, cujos meristemas
localizam-se na superficie do solo ou abaixo dela. Uma
queimada leve e rdpida de superficie raras vezes preju-
dica esses meristemas, embora a parte aérea das plantas
possa ser destruida. (As plantas com meristemas no nivel
do solo séo protegidas de danos também por pastejo, que
pode ter sido a primeira forca de selegdo atuando sobre
essa adaptacdo; ver Capitulo 11.) Varias espécies arboreas
e arbustivas tém a capacidade de rebrotar de raizes, rizo-
mas ou gemas debaixo da casca, caso as porgSes aéreas
da planta sejam mortas ou gravemente danificadas pelo
fogo. Exemplos dos aridos de pinheiros do leste dos EUA
que frequentemente queimam sio Pinus rigida (pinheiro-
langa, Pinaceae) e Quercus ilicifolia (carvalho-espinhento,
Fagaceae). Outras espécies com tais adaptagdes incluem
Eucalyptus spp. (Myrtaceae), na Austrédlia, Populus tremu-
loides (dlamo tremedor, Salicaceae), em elevadas latitudes
ou altitudes na América do Norte, e Adenostoma fascicula-
tum (chamise, Rosaceae) no sul da Califérnia. Outras espé-
cies, como Quercus velutina (carvalho negro), no leste dos
EUA, e Pinus ponderosa (pinheiro ponderosa), no oeste
dos BEUA, possuem uma casca morta muito grossa que
protege o cdmbio do caule (tecido meristematico, situado
logo abaixo da casca viva) durante um fogo de superficie.
Além disso, a2 medida que crescem, essas espécies tendem
a desprender seus ramos inferiores, os quais poderiam
servir como uma “escada para o fogo”, evitando que este
se propague facilmente até o dossel.

Algumas espécies liberam sementes dos frutos ou
cones apds uma queimada. Alguns pinheiros tém uma
caracteristica chamada de serotina, com a qual eles re-
tém suas sementes em cones fortemente selados por
muitos anos, liberando-as somente depois da exposicdo
ao fogo. Os cones sdo selados por resina, que derrete du-

rante uma queimada, liberando as sementes. Depois, es-
sas arvores podem liberar muitos anos de produgéo acu-
mulada de sementes. Os cones selados, por isso, servem
como um banco de sementes aéreo. Para a germinagao
de muitas espécies serotinosas pode ser necessério um
solo mineral aberto. Dentre as espécies de pinheiros com
serotina estdio Pinus contorta (pinheiro lodgepole), no oeste
da América do Norte, P. banksiana (jack pine), no centro-
norte da Ameérica do Norte, e algumas populag¢des de F.
rigida no leste dos EUA (Figura 12.3). A serotina também
ocorre em tdxons adaptados ao fogo e ndo-relacionados
aos pinheiros, como vérias espécies australianas de Pro-
teaceae.

Pinus palustris (pinheiro-de-folha-longa) é uma arvore
dominante nas florestas do sudeste dos EUA, onde quei-
madas de superficie sdo recorrentes a aproximadamente
cada 3 a 5 anos. As plantulas jovens sdo especialmente vul-
neraveis a essas queimadas. Este pinheiro tem uma histé-
ria de vida pouco comum que parece ser uma adaptagédo
a essas queimadas frequentes: apés aproximadamente o
primeiro ano, as plantas jovens configuram-se como um
pequeno tufo de aciculas que cresce no nivel do solo, pa-
recendo muito com uma graminea cespitosa (Figura 12.4).
O meristema apical localiza-se logo abaixo da superficie
do solo, onde ele ndo é prejudicado caso ocorra uma quei-
mada de intensidade baixa. Durante esse periodo, as plan-
tas desenvolvem um amplo sistema de raizes e geram um
grande estoque de nutrientes. Por fim, quando sua reser-
va de nutrientes for suficientemente grande, elas crescem
muito rapido. Em alguns anos, a rvore ja estd bem grande
e possui uma casca espessa o suficiente para ser comple-
tamente resistente ao fogo. Portanto, seu padréo de cresci-
mento minimiza o ntimero de anos durante os quais ela é
vulneravel ao fogo.

Caso as condigdes sejam favordveis ao fogo, a proba-
bilidade de uma queimada ocorrer aumenta com a carga
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de combustivel (fuel load) ~ a quantidade de material ve-
getal combustivel em uma comunidade. Em pradarias, as
gramineas secam a cada inverno e essas plantas mortas,
altamente combustiveis, acumulam-se ao longo do tem-
po. Esse actimulo de material aumenta a probabilidade
de queimadas com o tempo, assim como aumenta a inten-
sidade do fogo quando ele finalmente ocorre. Da mesma
forma, quando gramineas exdticas invadem comunidades
ndo-dominadas por gramineas, elas podem contribuir
com o aumento da frequéncia do fogo pela produgio de
combustivel onde previamente nio existia, o que, por sua
vez, parece facilitar invasdes de gramineas mais adiante
(D’Antonio e Vitousek, 1992). Em muitas florestas de Eu-
calyptus na Austrélia, nos aridos de pinheiros do leste dos
EUA e na vegetago de chaparral da Califérnia, e de outras
partes do mundo, ocorrem processos similares de actiimu-
lo de combustivel. Aqui, o actimulo é de pequenos ramos
vivos, caules e folhas de espécies dominantes.

Em alguns outros tipos de comunidades, a probabi-
lidade de queimadas ndo aumenta com o tempo. Nessas

Figura 12.4 Uma plantula de Pinus palustris (pinheiro-de-folha-
longa, Pinaceae) se parece muito com uma graminea cespitosa —
por isso o termo “estdgio de grama”. O meristema apical localiza-se
fora do alcance da vista, logo abaixo da superficie, onde est4 prote-
gido do fogo. (fotografia © G. Grant / Photo Researchers Inc.)

Figura 12.3 A serotina ocorre em algumas populagdes de Pinus
rigida (pinheiro-langa, Pinaceae) nos dridos de pinheiros da Long
Island, Nova York. (A) Abertura comum de cones de uma arvore
tipica, ndo-serotinosa. (B) Cones serotinosos, fechados, em uma
arvore pertencente a uma populacio que queima frequentemente,
com uma participagdo alta de serotina, a qual é um atributo ge-
neticamente determinado. (C) Um cone serotinoso que abriu em
consequéncia de uma queimada florestal, liberando suas semen-
tes. (fotografias de J. Gurevitch.)




comunidades, as condi¢des ambientais, e ndo a disponibi-
lidade de combustivel, limitam a frequéncia e a intensida-
de do fogo. Em florestas boreais da América do Norte, por
exemplo, a chance de uma queimada ocorrer em um dado
estande é praticamente independente do tempo, ap6s a til-
tima queimada naquele estande. Em geral, ha combustivel
adequado para uma queimada, mas as condi¢des clima-
ticas somente as vezes conduzem a um incéndio flores-
tal (Johnson, 1992). Curiosamente, uma chance remota e
constante de queimadas também ocorre em estandes do
chaparral da Califérnia que ndo queimam hé tempo: apa-
rentemente, uma vez que a carga de combustivel atinge
um nivel critico, a disponibilidade de combustivel ndo afe-
ta de forma inteira por muito tempo a chance de queimada
(Johnson, 1992; Keely et al., 1999).

Algumas espécies de plantas sdo pirogénicas — isto €,
sua serrapilheira de folhas e ramos finos acumulada tende
a promover fogo mais do que se poderia esperar, com base
apenas na massa desse material vegetal morto. Os exem-
plos incluem muitos Eucalyptus, alguns arbustos do cha-
parral e possivelmente alguns pinheiros, todos produzin-
do 6leos e outras substincias quimicas inflaméveis. Mutch
{(1970) propds que o carater pirogénico pode ser uma
adaptacdo evolutiva. Contudo, essa proposta permanece
bastante controversa, a medida que as condi¢des necessa-
rias para tal atributo evoluir como uma adaptacdo direta
ao fogo devem ser muito restritivas (ver Capitulo 6; Kerr
etal., 1999). Independentemente de se o cardter pirogénico
é uma adaptacdo evolutiva por si 56 ou um subproduto
da selecao sobre outros atributos, as espécies pirogénicas
restabelecem-se apds uma queimada ou porque os adul-
tos rebrotam, ou porque a populagdo tem um banco de se-
mentes (0 qual pode estar localizado no solo ou em cones
ou frutos serotinosos). Enquanto isso, as espécies compe-
titivas sdo frequentemente mortas pelo fogo. Assim, essas
plantas pirogénicas geram um ambiente que aumenta sua
propria persisténcia (ou facilita sua invasio em uma nova
comunidade).

O problema do aumento da carga de combustivel com
o tempo provocou um debate caloroso sobre a methor
maneira de manejar florestas nos EUA. Durante boa par-
te do século XX, a politica governamental dos EUA foi a
de suprimir o fogo tanto quanto possivel. Como consequ-
éncia, as cargas de combustivel e a densidade de arvores
jovens aumentaram. Por isso, quando ocorreram queima-
das, em vez de serem leves fogos de superficie, elas geral-
mente se tornavam imensos fogos de copa, matando, com
frequéncia, arvores adultas e ameagando vidas humanas e
propriedades. Na década de 1970, essa pratica de manejo
comecou a mudar por duas razdes. Em primeiro lugar, os
problemas e perigos associados ao actimulo de material
combustivel foram reconhecidos. Em segundo, devido a
maior compreensdo conquistada pelos ecdlogos, as agén-
cias governamentais dos EUA reconheceram que a per-
turbacdo e o fogo sdo partes naturais de ecossistemas. Na
auséncia do regime natural de perturbagfio, muitas pro-
priedades de uma comunidade podem mudar, inclusive, a
composicdo de espécies. No sudeste dos EUA, por exem-
plo, na auséncia de fogo, em algum momento no futuro, as
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florestas dominadas por latifoliadas substituem as flores-
tas de pinheiro-de-folha-longa.

As novas préticas de manejo do governo dos EUA in-
cluem a permissao de ocorréncia de queimadas naturais
florestais até exaurirem-se por si (caso ndo estejam com-
prometendo vidas e propriedades humanas) e a adocdo
de queimadas prescritas ou controladas para reduzir as
quantidades acumuladas de combustivel (para evitar uma
queimada muito maior e incontroldvel). Entretanto, essas
duas préticas sdo controversas. As extensas queimadas
naturais no Parque Nacional Yellowstone, no verdo de
1988, que iniciaram naturalmente e ndo foram debeladas,
tornaram, de maneira decisiva, a opiniéo ptblica contra-
ria a politica de deixar o fogo prosseguir sem controle. As
queimadas prescritas também tém se tornado objeto de
controvérsia.

As queimadas prescritas sdo planejadas por engenhei-
ros florestais, e 0 fogo é ateado somente ap6s uma avaliagdo
cuidadosa sobre o tempo e outras condi¢des. A maioria tem
sido segura e efetiva em reduzir a quantidade de combus-
tivel e em facilitar a regeneracdo de espécies adaptadas ao
fogo, como o pinheiro-de-folha-longa. Elas sdo utilizadas
rotineiramente para manejar florestas em muitas regides
dos EUA e outros lugares. Entretanto, ocorreram equivocos
ocasionais, apesar de grandiosos, nos quais o fogo controla-
do foi ateado sem as precaugdes apropriadas e tornaram-se
queimadas naturais incontrolaveis. Em 05 de maio de 1980,
o fogo do Lago Mack, na Floresta Nacional de Huron, em
Michigan, comegou com uma queimada prescrita, provo-
cada para ajudar a manejar comunidades de Pinus banksia-
na. Infelizmente, o fogo ficou sem controle. Em 12 horas, o
fogo tinha queimado 10.000 ha; tragicamente, ele também
matou um bombeiro e destruiu 44 casas (Pyne et al., 1996).
Mais recentemente, uma queimada prescrita na primavera
de 2000, nas proximidades de Los Alamos, Novo México,
escapou do controle, atingindo centenas de hectares e des-
truindo vérias dezenas de moradias; felizmente, nenhuma
vida humana foi perdida.

Os manejos e os fogos florestais tornaram-se mais
complexos e dificeis & medida que a suburbanizagéo e o
aumento de propriedades de férias e de moradia em locais
retirados, em dreas de beleza cénica, levam ao aumento do
ntimero de moradias que invadem extensas dreas flores-
tais, antes quase desabitadas. Esse foi o caso em Los Ala-
mos, assim como em algumas das dreas devastadas por
eventos de fogo natural (que iniciam por raios) que quei-
maram mais de 2,5 milhdes de hectares no oeste dos EUA,
durante um veréo de La Nifia muito seco, em 2000 (ver Ca-
pitulo 17). Além disso, incidentes como as queimadas do
Lago Mack e de Los Alamos tém promovido controvérsias
com relagéio a politica de manejo de fogo. Muitas dessas
discussdes sdo fundamentadas por profundas discordan-
cias entre ambientalistas, corporagdes de exploracdo ma-
deireira e madeireiros, sobre até que ponto o governo dos
EUA deveria facilitar a exploragdo madeireira em florestas
publicas. As industrias de exploragdo madeireira propdem
que seja permitido o raleio de florestas, a fim de impedir a
ocorréncia de incéndios graves. Os criticos dessa proposta
argumentam que isso é justamente uma desculpa para con-
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tinuar com a extensiva exploragdo de madeira em dreas pu-
blicas, pois o tipo de corte que atualmente é feito remove
amaioria das 4rvores grandes, comercial e ecologicamente
valiosas, deixando as drvores menores, que também sio as
mais vulneraveis ao fogo. Uma alternativa sugerida por al-
guns ambientalistas e engenheiros florestais é a retirada de
arvores pequenas e juvenis, sem valor comercial e que mais
comumente contribuem para queimadas catastroéficas; essa
proposta, entretanto, ndo tem sido adotada com entusias-
mo pela industria de exploragdo madeireira, pois nédo é
lucrativa. Os resultados dessas controvérsias tém sido pro-
longadas batalhas judiciais, sem qualquer resolucéo clara
no presente. Mesmo sem uma agenda politica, econémica
ou ambiental a considerar, existe também o problema de
determinar qual regime de fogo é “natural” para uma dada
comunidade florestal e a tentativa de se alcangar esse esta-
do sem uma queimada natural catastrofica.

Vento

O vento pode ser outra fonte significante de perturbagfo.
Em um extremo da escala, o vento pode derrubar um tini-
co ramo ou drvore. Tais quedas pelo vento variam desde
a derrubada de galhos ou partes maiores de drvores até a
perda de 4rvores isoladas ou grupos de arvores vizinhas.
As quedas pelo vento sdo importantes em muiitas florestas
tropicais (Figura 12.5; Brokaw, 1985), onde drvores podem
ser muito altas e frequentemente conectadas por lianas.
Como consequéncia, quando uma 4rvore cai, geralmente
derruba outras (Putz, 1983). Na floresta MPassa do Gabao,
Africa, por exemplo, 51% das clareiras foram causadas pela
queda isolada de arvores, sendo responsavel por 38% do
total da area de clareiras (Florence, 1981). As drvores que
cairam em forma de dominé corresponderam a 14% das
clareiras e 16% do total da area aberta. Uma vez formada
uma clareira, arvores vizinhas tornam-se mais suscetiveis
a serem derrubadas. Em MPassa,
tais quedas de arvores adjacentes
perfizeram 13% das clareiras e 36%
do total da drea aberta. Naquela flo-
resta, o tempo médio entre a forma-
¢40 de uma clareira em uma mancha
qualquer é de aproximadamente 60
anos, e o tamanho médio da clareira
éde 3 ha. A queda de drvores nessas
florestas é claramente uma fonte de
perturbagdo muito importante.
Vendavais extremamente fortes,
como furacdes e tornados, apesar
de raros, sdo importantes fontes de
destruicdo pelo vento. Os furacdes,
tufées e ciclones sdo importantes
nas regites costeiras. No Caribe, por
exemplo, os furacdes passam por
uma mancha qualquer de floresta,
em média, a cada 15 a 20 anos. Esses
vendavais podem ser importantes
também em regides temperadas.
Uma ou duas vezes por século, no
nordeste dos EUA, sdo registrados

Figura 12.5 Um individuo grande de Dipteryx panamensis criou
uma clareira na floresta tropical da Estacao Bioldgica La Selva,
Costa Rica. Esta fotografia foi tirada aproximadamente um ano
depois da queda da arvore (fotografia © G. Dimijian/Photo Re-
searchers Inc.).

Figura 12.6 Localizacio de todos os tornados registrados nos EUA de 1981 a 1990. Os tor-
nados sdo mais frequentes na regido que se estende do leste do Texas e norte de Louisiana
até Minnesota e Michigan, uma 4rea algumas vezes denominada “Tornado Alley”.
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furacdes suficientemente intensos para derrubar gran-
des extensdes de floresta. Em 1938, um furacéo derrubou
253.000 ha de floresta no centro da Nova Inglaterra (des-
truindo a maior parte da floresta de Pisgah, mencionada
anteriormente). Os tornados representam uma outra fon-
te importante de destruigdo pelo vento, especialmente no
meio-oeste dos EUA, em “Tornado Alley” (Figura 12.6).
Nas florestas do norte de Wisconsin, vendavais catastro-
ficos criam, em média, 52 manchas por ano, variando em
tamanho de 1 até 3.785 ha, com um intervalo de recorréncia
de 1.210 anos (Canham e Loucks, 1984).

As clareiras e manchas criadas por todos esses tipos de
destruicdo pelo vento sdo fatores importantes na dindmi-
ca de comunidades florestais. A eroséo do solo pelo vento
também pode ser um fator importante de perturbago em
comunidades mais abertas, de dreas aridas até campos an-
teriormente lavrados (Figura 4.6).

Agua

No seu estado liquido, como inundagido ou como agen-
te erosivo sem inundagdo (incluindo a erosdo dos solos),
e no seu estado sélido, como neve e gelo, a dgua pode
ser uma fonte importante de perturbagdo. As enchentes
sdo mais representativas em habitats riparios (dreas ad-
jacentes a riachos e rios) e em dreas préximas a pantanos.
Em muitos desses sistemas, as inundagdes anuais estdo
continuamente criando e destruindo habitats. No Alaska,
por exemplo, o salgueiro-de-banco-de-areia (Salix exigua,
Salicaceae) cresce sobre bancos de areia ao longo de rios
que sdo continuamente destruidos e formados novamen-
te pelas inundagdes causadas pelo derretimento de neve.
As tempestades de chuva torrencial também podem pro-
vocar deslizamentos de solo. Esses tipos de perturbagdes
podem iniciar uma sucessdo primdria, pois elas tendem
a criar novas superficies, previamente ndo-vegetadas. De
forma similar, as avalanches de neve sdo responsédveis
por perturbacdes em regides montanhosas temperadas.
Nas montanhas rochosas canadenses, as avalanches re-
movem 1% das florestas a cada inverno.

Tempestades de granizo séo fontes importantes de
perturbagio em muitas regides temperadas. Em florestas
deciduais temperadas, como aquelas do sudeste dos EUA,
elas sdo frequentemente responsdveis por muitas pertur-
bagdes de pequena escala, como a remogao de ramos isola-
dos de arvores. Tais perturbagdes criam novas manchas na
floresta. As tempestades de granizo também podem cau-
sar perturbagdes de larga escala. Em janeiro de 1998, uma
tempestade massiva de granizo cobriu grandes areas de
Nova York e da Nova Inglaterra, nos EUA, e em Ontério,
Quebec e Nova Brunswick, no Canada. Naquela tempes-
tade tinica, aproximadamente 25% das arvores na regido
foram moderada a gravemente prejudicadas.

A combinagao de perturbagdes por vento e por dgua
pode ser importante em algumas comunidades, como nas
florestas de vale estreito do sul dos Montes Apalaches
(Runkle, 1985). Essas florestas bastante diversas ocorrem
em 4reas protegidas, préximas a riachos, em altitudes me-
dianas. O fogo é muito raro nessas florestas; vendavais re-
presentam a principal fonte de perturbagdo. A maioria das

clareiras é causada pela morte de arvores isoladas devido
a tempestades de granizo, raios ou ventos fortes. A média
das clareiras é pequena, cerca de 31 mz, embora as clareiras
possam medir até 0,15 ha quando varias drvores caem jun-
tas. Em média, uma vez a cada 100 anos um determinado
local experimenta uma perturbagéo causadora de clareira.

Animais

Na maioria das vezes, as perturbagdes causadas por ani-
mais s30 pequenas e frequentemente associadas a herbivo-
ria (ver Capitulo 11). Algumas vezes, porém, os resultados
da herbivoria podem ser bastante drésticos, como quando
uma manada de elefantes retira a folhagem de um estande
de drvores. Um tnico elefante pode consumir 225 kg de
forragem por dia.

Mesmo pequenos animais como insetos, por exemplo,
podem causar amplas perturbagSes durante explosdes
populacionais. A mariposa cigana (Lymantria dispar), por
exemplo, foi trazida da Europa para Massachusetts em
1868, aproximadamente, em uma tentativa pouco pru-
dente de estabelecer uma indtistria de seda na América
do Norte, a partir do cruzamento dela com a mariposa da
seda. Ela escapou do cultivo e rapidamente se espalhou
pelas florestas deciduais do leste da América do Norte;
hoje, ela pode ser encontrada tanto no extremo oeste, no
Oregon, quanto no extremo sul, no Arkansas. Durante

Figura 12.7 As lagartas da mariposa cigana (Lymantria dispar)
desfolharam este individuo de Fagus grandifolia (faia americana,
Fagaceae) em uma explosdo populacional que ocorreu em Connec-
ticut, em 1980. As arvores caducifélias nem sempre se recuperam
desses ataques. (fotografia © J. Bova/Photo Researchers, Inc.)
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Figura 12.8 Aerupcéo de 1980 do Monte St. Helens, no Estado de
Washington, criou quase 16 km® de superficie desnuda, levando &
sucessd0 priméria (fotografia cedida por U.S. Geological Survey).

uma explosdo populacional, as lagartas de mariposa ciga-
na podem desfolhar extensas areas de florestas, sob certas
circunsténcias, matando muitas arvores (Figura 12.7).

Varios outros tipos de atividades animais podem
gerar perturbagdes (ver Capitulo 11). Animais de grande
porte, como os bisdes americanos, na América do Norte, e
os biifalos africanos, na Africa, pastejam e também criam
lamagais. Na Area Natural de Pesquisas das Pradarias do
Konza (ver Capitulo 1), os lamagcais de bis6es sdo hébitats
importantes para espécies anuais que ndo séo encontradas
em nenhum outro lugar na pradaria.

Terremotos e vulcoes

Eventos sismicos, como terremotos e erupges vulcénicas,
conduzem & sucessdo primdria. A vazdo das lavas vul-
canicas pode criar novas ilhas no oceano ou cobrir dreas
existentes. A erupgdo do Monte St. Helens, no Estado de
Washington, em 18 de maio de 1980, criou uma superficie
de solo desnudo com quase 16 km’ (Figura 12.8; a seguir
observaremos os padrdes de sucessdo que seguiram essa
erupcdo). Os eventos sismicos também podem ter efeitos
indiretos ao desencadearem deslizamentos de terra. No
Chile, uma série de terremotos devastadores em 1960 pro-
vocou milhares de avalanches de detritos, deslizamentos
de terra e correntes de lama, que cobriram 25.000 ha, ou
2,8% da superficie terrestre da provincia de Valdivia (Ve-
blen e Ashton, 1978).

Doencas

A propagacao de doencas também pode ser uma fonte de
perturbacédo. A praga-da-castanheira (chestnut blight, um
fungo) foi introduzida na América do Norte no inicio do
século XX, provocando a morte de drvores de castanheiras
(Castanen dentata, Fagaceae; Figura 11.20) na maioria das
florestas deciduais do leste da América do Norte. No Ca-
pitulo 11, sdo descritos outros exemplos de perturbacdes
causadas por patégenos.

Seres humanos

Na atualidade, uma das mais importantes causas de per-
turbagdo em comunidades naturais € a atividade humana
(ver Capfitulo 21), incluindo as causadas por animais do-
mésticos. Algumas vezes, as perturbagdes que causamos
sdo acidentais ou ocorrem devido a danos casuais. Por
exemplo, aproximadamente 35% dos fogos florestais nos
EUA, representando 19% da area queimada, sdo devidos
ou a negligéncia humana ou a incéndios criminosos.

Outras perturbages humanas sdo menos propositais.
As inddstrias de explora¢do madeireira removem anualmen-
te grandes quantidades de arvores em florestas dos EUA, em
uma combinagéo de corte raso (remocio de todas as drvores)
e corte seletivo (remogdo de algumas drvores de valor co-
mercial, deixando outras). Apds o corte raso, as comparnthias
de madeira sdo legalmente obrigadas a replantar, substituin-
do as arvores que removeram. Entretanto, uma vez que as
replantadas séo tipicamente membros de uma tinica espécie
de valor comercial, de crescimento acelerado, as florestas re-
sultantes sdo muitas vezes drasticamente diferentes das co-
munidades florestais originais. Ap6s o corte raso e o replan-
tio, a maioria das florestas torna-se plantagdes compostas de
uma linica espécie arborea, em geral com todas as drvores de
mesma idade. Além disso, as vias de acesso dessas florestas
industriais podem atuar como corredores para 0 movimento
de espécies invasoras, a0 mesmo tempo que criam barreiras
para o movimento de outras espécies (ver Capitulo 16).

Em muitas florestas tropicais, o corte raso para extra-
¢do de madeira e a retirada da vegetacdo para o estabe-
lecimento de lavouras tém sido extensivos. No mundo, a
destruicdo de florestas pluviais esta hoje estimada em 1 ha
por segundo (aproximadamente igual a dois campos de
futebol americano), 87.000 ha/dia (uma drea maior do que
a cidade de Nova York) e 32 milhdes de ha/ano (uma area
maior do que a Poldnia). Porém, néo apenas as florestas
destruidas sofrem perturbacdes. As dreas de florestas re-
manescentes também sdo afetadas, pois a fragmentacéo
da paisagem modifica padrdes de migragdo de espécies e
tamanhos populacionais (ver Capitulos 16 e 21).

O pastejo por gado, ovelhas e cabras domésticos tem
alterado drasticamente a composicdo de campos e a vegeta-
¢do arbustiva sobre vastas extensdes de areas rurais aridas e
semi-dridas ao redor do mundo (ver Capitulo 11), em muitos
casos, acelerando muito a eroséo do solo. Até mesmo o piso-
teio associado a longas caminhadas recreativas pelo campo
e outros usos de areas selvagens podem ser substanciais em
areas com grande niimero de visitantes, ou em dreas que sdo
especialmente vulneraveis, como desertos e tundra.
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Colonizacéo

Todos os processos sucessionais comegam com propagu-
los. A sucessdo primadria difere da secundaria nos tipos de
propégulos envolvidos e em suas fontes. Em geral, na pri-
méria, todos os propdgulos precisam ser sementes ou es-
poros transportados pelo vento ou pela 4gua para a nova
supertficie desnuda. A dispersdo animal exerce um peque-
no papel na sucess@o primaria, porque relativamente pou-
cos animais visitam sitios ndo-vegetados. Os primeiros a
aparecer 530 espécies de musgos e liquens, que se especia-
lizaram em colonizar superficies desnudas. Essas espécies
tendem a ser de crescimento lento e possuir adaptacdes
linicas que as capacitam a viver sob as condices dificeis
encontradas em sitios de sucessdo primaria. Além das difi-
culdades impostas pela falta de matéria organica, nutrien-
tes e pela estrutura do solo, outras condicdes, como ampla
flutuacdo térmica e exposicdo a ventos fortes, tornam a so-
brevivéncia dificil nesses sitios para a maioria da plantas.

A coloniza¢do por sementes dispersadas é também
importante na sucessdo secunddria, mas os colonizadores
geralmente diferem dos envolvidos na sucessdo primdria.
Uma vez que o0 solo ja esta presente, muitas espécies de
crescimento rdpido podem se desenvolver em manchas re-
centemente disponiveis. Ao mesmo tempo em que as dreas
recém-perturbadas, como clareiras, apresentam muitos
desafios para individuos colonizadores, elas também ofe-
recem numerosas vantagens. Os niveis de luz costumam
ser altos, devido & falta de um dossel de plantas dominan-
tes. O conteddo de nutrientes do solo também pode ser
elevado, tanto por causa da redugdo da competi¢do como
pela liberagdo de nutrientes de plantas ou partes de plan-
tas em decomposicéo (p. ex., folhas de drvores do dossel
mortas, derrubadas pelo vento). As espécies colonizadoras
na sucessao secunddria sdo frequentemente de crescimen-
to muito rdpido, com sementes pequenas dispersadas por
vento, como Tnraxacum officinale (dente-de-ledo, Asterace-
ae). Essas espécies colonizadoras sdo em geral encontradas
no local durante apenas um ano ou dois ap6s a perturba-
¢do, antes de serem excluidas pela competicdo de outras
espécies.

A falta de propagulos pode persistir por um longo pe-
riodo de tempo apds uma perturbacdo. Na floresta pluvial
tropical da bacia Amazonica do Equador, a riqueza de es-
pécies arboreas €, em geral, muito alta. Todavia, uma area
da floresta tem sensivelmente menos espécies. Nigel Pit-
man e colaboradores (2005) concluiram que a menor rique-
za de espécies nessa area deveu-se a um catastréfico evento
de inundagio ocorrido ha cerca de 500 anos. Mesmo agora,
nem todas as drvores da regido colonizaram o local.

Os bancos de sementes do solo (ver Capitulo 7) po-
dem ser uma fonte importante de propagulos para a su-
cessdo secundéria. Algumas espécies que se especializam
em habitats de sucessio inicial tém sementes capazes de
permanecer dormentes por muitos anos e germinar sob
condicBes especificas que sucedem uma perturba¢do. Em
muitas herbaceas anuais e perenes de vida curta, a dor-
méncia de sementes somente é quebrada por exposigdo
sufiente a luz, a qual ocorre apenas depois da perturbagéo

do solo. Vocé jd pode ter observado isso em um jardim:
depois de remover a superficie do solo, muitas espécies
espontdneas parecem surgir de maneira repentina. Outros
estimulos também podem ser importantes; por exemplo,
algumas sementes germinam em resposta aos compostos
quimicos da cinza ou fumaca do fogo.

A composicdo do banco de sementes do solo pode ser
bastante diferente daquela da comunidade de plantas que
cresce acima dele (Oosting e Humphreys, 1940; Livingston
e Allessio, 1968). Em uma floresta montana de carvalhos
e pinheiros, em Michigan, por exemplo, Arenaria serpylli-
folia (arenaria, Caryophyllaceae) era comum no banco de
sementes da floresta, apesar de nédo estar presente na ve-
getacdo acima do solo. Por outro lado, Coniza canadensis
(buva-canadense, Asteraceae), cujas sementes sdo disper-
sadas pelo vento, era uma das espécies mais comuns ap0s
o fogo, mas nio estava presente no banco de sementes do
solo (Scheiner, 1988). Uma clareira nessa floresta pode ser
rapidamente colonizada por ambas espécies: A. serpyllifo-
lin pelo banco de sementes e C. canadensis pela dispersdo
de sementes trazidas de outras areas pelo vento.

Os propégulos vegetativos também podem ser uma
fonte importante de recrescimento apés perturbages. Os
alamos (Populus tremuloides e P. grandidentata) das florestas
temperadas setentrionais especializaram-se em crescer em
hébitats de sucessdo inicial. Essas espécies arboreas po-
dem propagar-se por “raizes gemiferas”; isto é, por meio
do crescimento de novos caules originados de gemas de
raizes subterraneas. O fogo estimula sua tendéncia de
produzir novos caules aéreos. Ap6s uma queimada expe-
rimental no norte do Michigan inferior, havia 24.750 cau-
les de dlamo por hectare, e esses caules alcancaram, em
média, a altura de mais de 1 metro em um dnico verdo
(Figura 12.9).

Determinando a natureza da sucesséao

Os primeiros ec6logos pensavam a sucessdo como uma
progressdo ordenada de comunidades serais (pré-climax)
levando a um ponto final previsivel: estado de climax es-
tavel. A partir da década de 1950, emergiram muitas ideias
novas sobre sucessdo. Os ec6logos ainda estdo tentando
classificar os padrdes e processos da sucessdo.

Figura 12.9 Perturbacdo e sucessdo inicial em uma floresta no p
norte do Michigan inferior. (A) Este local teve corte raso e foi quei-
mado em agosto de 1980. (B) Um ano apds a queimada, o local estd
coberto por Populus grandidentata (dlamo denteado, Salicaceae),
com cerca de 1 metro de altura, que rebrotou de raizes em resposta
ao fogo. (C) A mesma vista trés anos apés a queimada. (D) Local
adjacente que teve corte raso e foi queimado 29 anos antes. O lo-
cal ainda estd dominado por individuos de P. grandidentata, agora
totalmente crescidos. (E) Local adjacente que teve corte raso e foi
queimado 47 anos antes. Outras espécies arbdreas comegaram a
entrar na comunidade, principalmente Pinus strobus (pinheiro
branco ocidental, Pinaceae). (F) A floresta 70 anos depois da quei-
mada. Os 4lamos estdo diminuindo e comegam a ser substituidos
por Acer rubrum (bordo vermelho, Sapindaceae), Quercus rubra
(carvalho vermelho, Fagaceae) e P. strobus. Jovens da tltima espé-
cie s&0 especialmente perceptiveis. (fotografias de S. Scheiner.)
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Figura 12.10 Uma duna frontal ao longo da margem do Lage Michigan no Big Point Sable,
Ludington, Michigan, em fotografia de 13 de setembro de 1916. A esquerda observa-se A
mophila breviligulata (grama-da-praia, Poaceae), e 4 direita situa-se Prunus pumila (cerejeira-da-
areia, Rosaceae). O sistema de raizes dessas espécies estabiliza as dunas abertas (American  res passardo pela mesma sequén-
Environmental Photographs Collection, AEP-MIS136, Department of Special Collections,
University of Chicago Library).

Interacdes entre metodologia e compreensiio

A capacidade de cientistas de compreender a natureza é
afetada pelos métodos que eles utilizam para estuda-la. Em
parte alguma isso é mais aparente do que nos estudos de
sucessdo. As mudangas nos métodos para estudar a suces-
sdo tém afetado nossa compreensao a respeito do processo;
inversamente, mudancas na compreenséo da sucessio por
ec6logos também tém fomentado mudangas nos métodos.

Uma dificuldade central de estudar a sucessdo € que ela
se trata de um processo geralmente muito lento - pode levar
décadas ou séculos. Idealmente, almeja-se poder observar
0 processo sucessional inteiro em uma tnica comunidade,
mas isso em geral ndo é possivel. Um caminho tradicional
para contornar essa limitagdo é por meio do estudo de uma
cronossequéncia — conjunto de comunidades em diferen-
tes idades desde uma perturbagéo. Os usudrios da aborda-
gem de cronossequéncia assumem que as diferengas entre
essas comunidades representam o que ocorreria dentro de
uma tinica comunidade ao longo do tempo. Henry C. Cow-
les (1899) introduziu e popularizou essa abordagem, a qual
foi fundamentada em seus estudos de padrdes de sucesséo
priméria nas dunas e florestas,
ao longo da margem sul do Lago
Michigan (Figura 12.10). Cowles
conjeturou que as dunas foram
inicialmente colonizadas e esta-
bilizadas por plantas com exten-
sivos sistemas de raizes, como as
gramineas Aminophila breviligulata
(grama-da-praia) e Elymus cana-
densis {centeio silvestre), e por
pequenas plantas lenhosas, como
Prunus pumiila (cerejeira-da-areia,

LR o

Henry Chandler Cowles

Rosaceae). Uma vez estabilizadas
as dunas, Cowles afirmou que ar-
bustos maiores, como Salix glauco-
phylloides (salgueiro-de-dunas, Sa-
licaceae) e Corius stolonifera (vime
vermelho, Cornaceae), podiam
coloniza-las. Por fim, drvores como
Tilia americana (tilia americana, Ti-
liaceae) entram na comunidade,
convertendo-a em uma floresta. Ao
final, segundo o cendrio de Cowles,
a floresta torna-se dominada por
Acer saccharum (bordo sacarino, Sa-
pindaceae) e Fagus grandifolia (faia
americana, Fagaceae).

Aabordagem de cronossequén-
cia tem como base trés pressupo-
sigbes importantes. Primeiro, ela
assume que processos sucessionais
sdo altamente previsiveis; isto é,
que todas as comunidades simila-

cia sucessional. Segundo, ela assu-
me que o clima e outros aspectos
ambientais, bem como o pool de
espécies (as disponiveis para coloniza¢do), ndo sofrerdo
alteragdes durante toda a cronossequéncia. Contudo, sabe-
mos que isso nem sempre é verdadeiro; por exemplo, no-
vas espécies podem migrar para a regido, a combinacdo de
espécies pode mudar durante perfodos de grande mudan-
ca climdtica (ver Capitulo 20) ou espécies podem tornar-se
localmente extintas. Especialmente nos anos recentes, as
espécies invasoras tém modificado trajetérias sucessionais
(ver Capitulo 13). Por fim, a abordagem da cronossequén-
cia assume que comunidades de uma mesma macrorregido
sdo suficientemente similares para serem consideradas
parte da mesma sequéncia sucessional. Esse tiltimo pressu-
posto foi questionado durante a década de 1950, abalando
o uso das cronossequéncias — um exemplo de como altera-
¢Oes conceituais orientam mudangas nos métodos.

Duas novas abordagens de pesquisa foram utilizadas
para testar diretamente a primeira pressuposicdo de que o
resultado da sucessdo € altamente previsivel — um exemplo
de como os métodos algumas vezes conduzem a avangos
conceituais. A primeira dessas abordagens foi 0 uso de estu-
dos de longa duragéo (ou longitudinais), os quais fornecem
dados que ndo estavam disponiveis aos primeiros ec6logos.
Comegando nos anos de 1920 e 1930, os ec6logos estabele-
ceram 4reas de estudo permanentes que foram monitoradas
por décadas ou mais. Os ec6logos dispdem, agora, da obser-
vagao direta de sequéncias sucessionais longas e as compa-
raram com aquelas previstas pelo método de cronossequén-
cia. Em um exemplo famoso de estudo na Carolina do
Norte, Henry Qosting (1942), junto com sua aluna Cathe-
rine Keever (1950), usaram o método de cronossequéncia
para prever que florestas de pinheiro no devido tempo pro-
duziriam comunidades dominadas por espécies latifolia-
das. Essa hipétese foi testada utilizando-se parcelas de es-
tudos de longa duragéo estabelecidas na Floresta Duke em
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1934, continuamente monitoradas desde entdo. Os métodos
de observagao incluiram a etiquetagem de todas as rvores
cujos caules tinham DAP (didmetro a altura do peito) supe-
rior a 1 cm. Com base nesses estudos, Norman Christensen
e Robert Peet (1980) determinaram que a sequéncia suces-
sional, segundo a hipétese de Oosting, estava correta. Um
inconveniente para estudos de longa duragéo é que o tem-
po ainda é um fator limitante. Um tinico pesquisador pode
examinar a sucessdo por um periodo de décadas, mas ndo
séculos. Além disso, esse método pode ser utilizado ape-
nas em situagdes em que os sitios podem ser estabelecidos
e monitorados sem perigo de perturbacdes humanas, e nas
quais exista um esfor¢o consagrado para manter o estudo
por um periodo longo, pois investigadores, financiamentos
e mesmo institui¢des mudam.

Uma segunda modificagdo na metodologia foi o au-
mento da utilizacdo, na década de 1970, de experimentos
com manipulag¢do para estudar processos em comunida-
des. Até entdo, a ecologia de comunidades vegetais era
uma disciplina essencialmente observacional, envolvendo
a colecdo e andlise de dados quantitativos extensivos. Ago-
ra, os ec6logos comecaram a testar explica¢bes propostas
para processos sticessionais, por meio da aplicacdo de
diferentes tratamentos experimentais em comunidades e
do estudo de suas respostas. Trés dos mais amplos desses
estudos nos EUA tém sido conduzidos em locais que sdo
parte da rede de Pesquisas Ecolégicas de Longa Duracdo
(PELD; LTER, Long-Term Ecological Research) (ver Quadro
9C). No Capitulo 1, descrevemos um desses locais: a Area
Natural de Pesquisa da Pradaria de Konza, no Kansas. Um
segundo é Hubbard Brook, Nova Hampshire, onde Frank
Bormann e Gene Likens (1979) usaram manipula¢des em
uma bacia hidrogréfica para estudar a sucessdo. Um ter-

Figura 12.11 Anéis de crescimento anuais
mostrados claramente nesta sec¢iio transversal
do caule de um pinheiro branco (Pinis strobus)
(fotografias cedidas por R. Grant.)

ceiro € a Cedar Creek Natural History Area, Minnesota,
sede de um estudo em andamento de sucessdo em prada-
rias estabelecido por David Tilman. As manipulagdes ex-
perimentais utilizadas nesses locais incluem a fertilizagio
de parcelas com diferentes niveis de nitrogénio, a criagdo
de parcelas de tamanhos diferentes e o estabelecimento de
parcelas com conjuntos diferentes de espécies (ver Capi-
tulo 14). O tempo é novamente um importante fator limi-
tante nesses tipos de experimentos. Eles sido apropriados
especialmente para tratar de questdes ao longo do tempo,
de alguns anos até mais de uma década, em circunstancias
incomuns. Esse é o motivo pelo qual eles tém sido utili-
zados principalmente em comunidades como pradarias e
campos abandonados, onde as mudancas sucessionais ini-
cialmente procedem em passos relativamente rapidos.
Outro método extensivamente usado ao longo de anos
para reconstruir a histéria de comunidades em particular é
a dendrocronologia — o estudo dos anéis de arvores. Esse
método é particularmente apropriado para retomar o es-
tudo da sucessdo onde os outros dois métodos o deixaram
em aberto: a0 longo de um periodo de séculos. Muitas dr-
vores de zonas temperadas produzem anéis de crescimen-
to anuais (Figura 12.11). Tomando uma amostra do lenho
de uma 4rvore e contando os anéis, a sua idade pode ser
determinada. O conhecimento das idades das arvores em
uma floresta permite que se determine quando espécies
diversas comecaram a se estabelecer naquele local. Outras
caracteristicas dos anéis de arvores, como tamanho, apa-
réncia, composicdes quimica e isotdpica podem fornecer
informacdes adicionais sobre clima, solo e condicges de
crescimento em tempos pretéritos. No Capitulo 20, discuti-
remos outros métodos de determinacio de mudangas nao-
sucessionais de longa duragdo em comunidades vegetais.

Mecanismos responsdveis por mudang¢a sucessional

Com a utilizacdo desses diferentes métodos, os ecélogos
vegetais tém lentamente desvendado padrdes sucessionais
e 0s processos responsaveis por eles. A primeira teoria su-
cessional abrangente foi a de Clements (1916); ela foi parte
do conceito do superorganismo, sua teoria geral sobre a
natureza de comunidades vegetais (ver Capitulo 9). Na
visdo de Clements, algumas espécies tinham papel funda-
mental na preparacdo de um local para a posterior ocupa-
¢ado por outras espécies. As intera¢des entre espécies foram
‘ vistas como benéficas para o funcio-
namento da comunidade como um
todo. Algumas espécies ocorreram
na comunidade durante um periodo
limitado, antes de retirarem-se, per-
mitindo que outras ocupassem seu
lugar. Clements acreditava que es-
sas espécies eram, de certo modo,
destinadas a essa proposta. Atual-
mente, reconhecemos que as ideias
de Clements foram profundamente
ndo-darwinianas. Ele as desenvol-
veu em uma época em que a teoria
de Darwin de evolugdo por sele¢do
natural ainda era um tema de deba-
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tes acalorados. Hoje, nenhum cientista aceitaria a nogdo da
existéncia de uma espécie apenas para o bem da comuni-
dade. Embora as interagdes mutualistas possam ser favo-
recidas pela selecdo natural (Wilson, 1980), sua evolugao é
complexa, e seu papel na sucessdo € muito mais limitado
do que o considerado por Clements.

Entdo, como as populagtes de espécies sucessionais
interagem umas com as outras? Para desenvolver um con-
junto de hipéteses testdveis, Joseph Connell e Ralph Sla-
tyer (1977) propuseram trés mecanismos possiveis pelos
quais pode ocorrer a sucessdo. Enquanto os apresentamos
como alternativas, lembre-se de que os trés podem operar
em qualquer comunidade e que eles provavelmente inte-
ragem entre si (Walker e Chapin, 1987). Primeiro, as espé-
cies sucessionais iniciais podem facilitar a colonizagdo e o
crescimento de espécies sucessionais tardias. Essa hipdtese
considera a sucessdo a partir de uma visdo afim a de Cle-
ments, apesar de estar dentro de um contexto evolutivo e
em uma configuragéio mais mecanicista. Segundo, um pro-
cesso de inibi¢ao pode direcionar a sucessdo. Uma espécie
sucessional inicial pode inibir a colonizagéo por espécies
tardias por meio da monopolizagdo de recursos, como luz,
dgua ou nutrientes. A sucessdo poderia finalmente ocor-
rer se as espécies tardias eliminassem, por competicio, as
iniciais. Por fim, um processo de tolerdncia, no qual as es-
pécies nem ajudam nem inibem a colonizagdo por outras
espécies, pode determinar a sucesséo.

Existem evidéncias para os trés mecanismos. A faci-
litagdo é melhor demonstrada durante a sucessdo prima-
ria. Algumas espécies séo adaptadas a ganhar a vida sob
condigbes de dificuldade. Liquens, por exemplo, podem
crescer sobre rochas expostas. Eles fazem isso dissolven-
do lentamente a rocha para obter nutrientes, iniciando,
assim, o processo de formacao do solo. Um outro exem-
plo de facilitagdo durante a sucessdo priméria ocorre ao
longo de dunas marginais aos lagos, como as dos grandes
lagos norte-americanos. Espécies como Elynius canadersis
podem colonizar depdsitos arenosos recentes, com niveis
de nutrientes bastante baixos e baixa capacidade de reten-
¢do de dgua. Em dreas de ativa formagdo de dunas de areia
(Figura 12.10), os sistemas de rajzes fasciculados dessa
graminea atuam para estabilizar a areia. Uma vez estabili-
zada, outras espécies com sistemas de raizes menores sdo
capazes de colonizar o local; o estabelecimento dessas es-
pécies é, portanto, facilitado por E. canadensis.

A sucessdo secundaria em ambientes muito adver-
s0s também fornece exemplos de facilitagdo. No Deser-
to de Sonora, plantulas de Parkinsonia microphylla (palo
verde, Fabaceae), uma espécie arbdrea, sobrevivem com
dificuldade em 4reas abertas. Por outro lado, na sombra
de arbustos como Ambrosia deltoidea (Asteraceae), elas
crescem e se desenvolvem. Por causa desse papel na
comunidade, A. deltoidea é denominada planta-bercario
(ver Capitulo 10). De forma similar, Carnegia gigantea
(saguaro, Cactaceae) germina e cresce sob A. deltoidea e
P. microphylla (Figura 12.12), de modo que esta dltima
modifica seu papel para tornar-se uma planta-bercario.
Nesses exemplos, a posterior substituigdo de espécies
sucessionais iniciais por tardias nido é consequéncia de

Figura 12.12 No Deserto de Sonora, no Arizona, um cacto
saguaro (Carnegia giganten, Cactaceae) cresce a sombra de sua
planta-bergario, o palo verde (Parkinsonia niicrophylla, Fabaceae),
uma espécie arbérea. Tdo logo tenha crescido o suficiente, o cacto
ndo necessita mais de protegéo e substituira a drvore por ser mais
competitivo por dgua (fotografia cedida por T. Craig.)

uma espécie ter cedido voluntariamente seu lugar para
outra, como Clements sugeriu. A espécie tardia, ao final,
eliminou por competi¢éo a inicial — de fato, hé boas evi-
déncias de que os saguaros subsequentemente matam
suas arvores-bergario. As espécies sucessionais iniciais
persistem na paisagem, pois elas sdo capazes de coloni-
zar e sobreviver em habitats efémeros.

Inibi¢do e tolerdncia sdo processos mais faceis de se
demonstrar e observar. A inibi¢do acontece por competi-
¢édo por luz, 4gua e nutrientes (ver Capitulo 10). Um ou
mais desses recursos sempre estd em quantidades limita-
das em uma determinada comunidade. Em desertos, o re-
curso limitante frequentemente é a d4gua. Em solos muito
arenosos, o recurso limitante é com frequéncia o nitrogé-
nio (ver Capitulos 4 e 14). No sub-bosque de uma floresta,
o recurso limitante geralmente é a luz. A competi¢do por
esses recursos limitantes resulta em diminuigdo do cres-
cimento e da reproducgo. Portanto, a competi¢do reduz
a capacidade de uma espécie de colonizar e crescer em
um local. '

A competigdo é menos intensa se as espécies compe-
titivas forem adaptadas a condigdes diferentes. Por exem-
plo, algumas espécies crescem melhor sob condigdes de
elevada luminosidade, enquanto outras o fazem melhor
sob condicdes de baixa luminosidade. Durante a sucesséo
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florestal, os niveis de luz diminuem a me- (A)

. . Campo
dida que as arvores crescem e preenchem o
o N abandonado Ervas
dossel. Nesse caso, as espécies adaptadas a
Ervas perenes e

alta luminosidade tendem a ocorrer no ini-
cio da sucessdo (ou em clareiras de uma flo-
resta madura), enquanto espécies adaptadas
a intensidade luminosa baixa geralmente
ocorrem em comunidades mais antigas. Em
florestas temperadas do nordeste dos EUA,
Prunus pensylvanica (cerejeira, Rosaceae),
uma espécie que cresce melhor em condi¢des
de luminosidade elevada, ocorre no inicio da
sucessdo florestal. Por causa da necessidade
de luminosidade elevada, suas plantulas nio
conseguem crescer sob seu proprio dossel.
Em vista disso, os estandes dessa cerejeira
sdo frequentemente colonizados por Acer
saccharum, que pode crescer sob intensidades

Biomassa relativa

Produgﬁov

anuais Arbustos Arvores

gramineas

de luz muito menores. O crescimento sob es-

sas condicdes é, na verdade, muito lento, e
um juvenil do bordo sacarino nunca se torna
uma 4rvore de crescimento pleno, caso cres-  (B)
ca sempre & sombra de uma outra drvore. A
estratégia do bordo sacarino é, mais exata-
mente, a de tolerancia. Ele pode sobreviver,
crescendo lentamente, sob condicdes de bai-
xa luminosidade. Entdo, se uma arvore de
dossel cair e criar uma abertura, um juvenil
de bordo sacarino pode crescer rapidamente

Tempo >
Campo
abandonado Ervas
Ervas perenes e
Producdo ¥ anuais gramineas Arbustos Arvores

até preencher aquela clareira. Como o bordo
sacarino ja estd em estagio juvenil, ele pode
alcancar o dossel antes de quaisquer outras
espécies arboreas que germinem naquela cla-
reira. Assim, a cerejeira inibe — diminui a ve-
locidade - a colonizagio do bordo sacarino,
enquanto este é capaz de colonizar devido a
sua tolerdncia a baixa luminosidade.

Uma outra teoria aponta para um pro-
cesso adicional importante na sucessdo. Em

Biomassa reiativa

1954, Frank Egler descreveu dois cendrios

alternativos para sucessdo (Figura 12.13). O
primeiro, conhecido como revezamento flo-
ristico, foi amplamente uma visdo clement-
siana, em que comunidades integradas subs-
tituem umas as outras como em uma corrida
de revezamento. Egler prop6s um segundo
cendrio que considerou mais provdvel: a
hipétese da composigdo floristica inicial, a
qual enfatizava o processo de colonizagéo e
as diferencas no ciclo de vida das espécies.
Focalizando a sucessdo em campos abando-
nados no leste dos EUA, Egler afirmou que todas as es-
pécies alcancavam cedo um local no processo sucessional.
Espécies sucessionais iniciais, como herbaceas anuais e
perenes, dominavam o local porque cresciam rapidamen-
te. As espécies arbéreas também chegavam cedo, mas néo
dominavam até muito mais tarde porque cresciam mais
lentamente. Desse modo, na visdo de Egler, uma sequéncia
particular de sucessdo é uma consequéncia direta da com-

Tempo >

Figura 12.13 Teorias de sucessdo de F. E. Egler (Egler, 1954), estilisticamente
diagramadas para um campo abandonado hipotético na Carolina do Norte. Cada
linha representa uma tnica espécie do tipo de vegetacio indicado. Quanto mais
espessa a linha, maior € a importancia da espécie naquele dado periodo. (A) De
acordo com o revezamento floristico, grupos de espécies substituem uns aos ou-
tros como os atletas em uma corrida de revezamento. (B) A modificagéo do re-
vezamento florfstico de Egler foi a teoria da composigéo floristica inicial. Aqui,
todas as espécies estdo presentes no inicio da sucessio, o que é simplesmente um
processo de desdobramento das suas diversas histérias de vida.

posicdo inicial de espécies da comunidade vegetal. Colo-
cado de outro modo, essa teoria postulou que a sucessdo é
simplesmente um processo do desdobramento de diversas
histérias de vida que se sucedem em taxas diferentes; as
espécies nem facilitam nem inibem outras espécies. Nesse
sentido, a teoria de Egler de composicdo floristica inicial
assemelha-se a0 modelo de sucessdo de tolerancia de Con-
nell e Slatyer.
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Diferencas na histdria de vida causam alteracdes na
domindncia em algumas comunidades. A populus grandi-
dentata (dlamo denteado) é uma espécie sucessional ini-
cial encontrada em florestas montanas com solos pobres,
na regido dos Grandes Lagos norte-americanos (Figura
12.9). Ela é substituida por uma diversidade de espécies,
incluindo Quercus ribra (carvalho vermelho). Esse padréo
ocorre porque os dlamos crescem muito rapidamente, o
que significa que podem colonizar de maneira veloz, mas
sua madeira ndo € muito forte, € suscetivel a danos por
ataques de fungos e por ventos fortes. Os individuos de
dlamo raras vezes vivern além de 60 ou 70 anos. Os carva-
lhos, ao contrdrio, crescem muito lentamente, produzin-
do uma madeira forte, densa, apreciada por construtores
de moéveis. Os carvalhos podem colonizar um estande de
alamo muito rapidamente, mas eles ndo irdo dominar por
décadas. Em outros casos, porém, a dominéncia tardia é
claramente o resultado de uma incapacidade da espécie de
colonizar um local de sucesséo inicial. Por exemplo, Tilia
americana nao pode colonizar dunas arenosas recentes. Ela
necessita outras espécies para estabilizar as dunas e come-
car o processo de formagdo do solo.

Embora os modelos que descrevemos aqui sejam
frequentemente apresentados como alternativos, na rea-
lidade, uma dada sequéncia sucessional pode envolver
todos eles: facilitacdo, inibicédo, tolerancia e composigdo
floristica inicial. Outros processos também podem exercer
um papel. Todos esses modelos assumem que 0s proces-
sos primdarios que determinam a composicéo de comuni-
dades vegetais sdo as histérias de vida de espécies indi-
viduais (ver Capitulo 8) e a competigéo (ver Capitulo 10).
No entanto, sabemos que a herbivoria exerce um papel
importante, embora ela ndo tenha sido bem estudada na
sucessdo (Horsley et al., 2003).

A previsibilidade da sucessdo

Uma das contribui¢des mais importantes da teoria da
composigdo floristica inicial foi que ela chamou a atengéo
para os processos de colonizagdo. Ao mesmo tempo em
que as teorias pioneiras sobre sucessdo viam a colonizagéo
como um processo importante, elas a consideravam como
deterministico — um processo com um resultado fixo. A
colonizagao, entretanto, é repleta de elementos aleatorios.
Esses elementos incluem o tempo de chegada do propagu-
lo, 0 nlimero de propagulos que chegam em um sitio, se
esses propagulos assentam em um sitio seguro (um local
favorével para sua germinagéo e seu crescimento) e se as
condi¢des climdticas sdo favordveis para seu estabeleci-
mento quando eles chegam. Dois sitios idénticos podem
experimentar sequéncias sucessionais diferentes devido
a diferengas nesses eventos aleatérios. Portanto, a previ-
sibilidade da sucessdo é uma questio aberta. (Lembre-se
de que o uso de cronossequéncias para estudar sucessdo
assume que esta € previsivel e reproduzivel.)

Uma maneira de considerar a previsibilidade da
sucessdo é dividindo-a em dois componentes: o ponto
de partida da sucessdo e o caminho (ou trajetéria) que
a sucessdo segue até o seu ponto final (Figura 12.14). O
ponto inicial engloba as condigdes fisicas que sucedem
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Figura 12.14 Trajetérias sucessionais previsiveis e imprevisi-
veis. (1) As ideias iniciais sobre sucessdo consideravam todos os
sitios em uma area como o comego de quase 0 mesmo ponto de
partida e seguindo uma tinica trajetéria previsivel para o mesmo
ponto final. (2) Pontos de partida diferentes podem, ainda, levar
ao mesmo ponto final. Neste cendrio, dominam os processos de-
terministicos, e 0 resultado é previsivel. (3) Pontos de partida di-
ferentes podem levar a diversos pontos finais imprevisiveis. (4)
Mesmo pontos de partida semelhantes podem levar a diferentes e
imprevisiveis pontos finais.

uma perturbacéo e os propagulos que ou sobrevivemn a
perturbagéio ou chegam ao local. As primeiras ideias so-
bre sucessdo viam todos os sitios em wmna drea como par-
tindo aproximadamente do mesmo ponto inicial e, apds,
seguindo uma tnica trajetdria para o mesmo ponto final.
Entretanto, uma vez que reconhecemos a possibilidade
de imprevisibilidade, trés outros resultados sdo possi-
veis. As descrigdes a seguir assumem que as condigdes
bésicas (p. ex., clima, tipo de solo, inclina¢éo, exposigéo)
sdo similares entre os sitios.

Primeiro, os diferentes pontos de partida podem ain-
da conduzir ao mesmo ponto final. Embora as comunida-
des em sucesséo inicial possam diferir consideravelmen-
te em composi¢do e a sequéncia sucessional exata possa
diferir, todos os sitios em uma drea podem, no final das
contas, convergir para o mesmo tipo de comunidade.
Nesse cendrio, com o decorrer do tempo, 0s processos
deterministicos dominam os aleatérios. Segundo, pontos
de partida diferentes podem levar a diferentes pontos fi-
nais. Considerando pontos de partida diferentes, podem
desenvolver-se sequéncias sucessionais diferentes. A hi-
potese de composigdo floristica inicial se ajustaria a esse
cendrio. Aqui, 0s processos aleatérios dominam na com-
posicdo de um estdgio para uma determinada sequéncia
sucessional, embora processos deterministicos assumam
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o controle dai em diante. Terceiro, mesmo pontos de par-
tida similares podem conduzir a pontos finais diferentes.
Nesse cendrio, os processos aleatérios dominam todo o
curso da sucessao.

Atualmente, dispomos de dados limitados para suge-
rir qual desses trés cendrios ocorre com mais frequéncia. A
melhor evidéncia que temos estd a favor dos dois primeiros
cendrios, sugerindo que os processos deterministicos domi-
nam com o decorrer do tempo. Um estudo de comunidades
de florestas pluviais tropicais na Bacia Amazdnica do leste
do Peru, por exemplo, constatou que, ao longo do tempo, a
composicao de espécies tendeu a convergéncia entre locais
(Terborgh et al., 1996). De forma similar, no estudo de Oos-
ting sobre sucessdo em campos abandonados na Carolina
do Norte, as dreas de idade similar tinham conjuntos muito
semelhantes de espécies em sitios muito diferentes. Entre-
tanto, outros fatores podem complicar a rota para conver-
géncia. Em um estudo de sucessdo sobre lavas resultantes
da erupgio do Mount St. Helens, realizado 16 anos apés
a erupcao, uma area que estava relativamente préxima a
uma floresta intacta — uma fonte de muitos propagulos -
mostrou evidéncias de convergéncia com a composigdo da-
quela floresta, enquanto uma drea mais distante da floresta
ndo o fez (del Moral, 1998). Portanto, as taxas de dispersao
e as oportunidades afetam a trajetéria sucessional. Nesse
caso, porém, aceitando que o processo sucessional comple-
to leva vérios séculos, mesmo o sitio mais distante pode
convergir, dado o tempo suficiente.

Evidéncias adicionais dos efeitos de longo prazo do
ponto de partida sdo fornecidas examinando a sucessio so-
bre dreas previamente dominadas por atividades humanas.
Histérias diferentes do uso da terra podem ter consequén-
cias de longo prazo para trajetorias sucessionais e levar a
comunidades muito diferentes. Por exemplo, a sucessdo
florestal sera diferente dependendo se a drea em questdo
foi queimada ou cortada para madeira, ou usada como pas-
tagem, ou arada para producdo agticola (Hall et al., 2002;
Motzkin, 1996, 1999). Kerry Brown e Jessica Gurevitch
(2004) verificaram que florestas derrubadas conduziam a
perdas de longo prazo na diversidade de florestas tropicais,
mesmo depois do restabelecimento florestal. Cortes repeti-
tivos em florestas latifoliadas temperadas do nordeste dos
EUA conduziram a um declinio no nimero de espécies de-
vido a fatores como preempc¢ao do espago por plantas inva-
soras, a limitagdo da dispersdo de herbaceas e as mudangas
permanentes para o solo (Bellamare et al., 2002).

Restauracgdo de comunidades

A previsibilidade da sucessédo é particularmente impor-
tante para ec6logos que tentam restaurar comunidades —-
por exemplo, restabelecer campos agricolas em pradarias,
ou locais de mineracdo a céu aberto em bosques. Conside-
rando que a meta da restauragéo foi selecionada (por si s6
é um tépico complexo, mas que vai além do escopo deste
livro), como os ecélogos procedem? Essa parece uma per-
gunta simples, e uma resposta igualmente simples seria
plantar as espécies que dominariam a comunidade caso
a meta fosse alcancada. No entanto, essa abordagem néo
¢ utilizada com frequéncia. Na maioria dos projetos de

restauracdo, as espécies plantadas sdo aquelas que domi-
nam em um estagio de sucessdo inicial e, depois, aquelas
do objetivo do projeto de restauracdo, pois as espécies
sucessionais iniciais criam as condicdes ambientais ne-
cessarias para a persisténcia e o crescimento de espécies
tardias. Como um exemplo simples, considere a restau-
ragdo de uma area utilizada para mineragao a céu aberto
para uma floresta madura. Muitas das espécies arbéreas
sucessionais tardias ndo se estabeleceriam em plena luz
do sol, de modo que deve ser necessdrio primeiro plantar
algumas espécies sucessionais iniciais. Claramente, o uso
de processos de sticessdo em esforcos de restauragio pode
funcionar bem somente se a sucessdo for razoavelmente
previsivel. A previsibilidade da sucessdo em programas
de restauracdo depende muito de dois fatores: condi¢des
favordveis ao estabelecimento para o sucesso do objetivo
{(como sombra para espécies florestais) e garantia de uma
fonte de propagulos das espécies desejdveis.

Qudo importantes sdo as mudangas sucessionais para
os solos no estabelecimento de condicdes favoréveis para o
objetivo? Alguns casos sdo bem compreendidos. Nas pra-
darias de gramineas altas na América do Norte, por exem-
plo, os solos nativos sdo relativamente pobres em nitrogé-
nio, e muitas espécies vegetais da pradaria sdo adaptadas
a eles (Morgan, 1997). Os sitios cultivados séo fertilizados
frequentemente (Wedin e Tilman, 1996; Baer et al., 2003),
de modo que as plantas invasoras exéticas, adaptadas a
teores elevados de nitrogénio, tendem a dominar as terras
agricolas abandonadas (Maron e Jeffries, 2001). Um mé-
todo de restauragdo para mitigar os efeitos dos nutrientes
adicionados ao solo é a “fertilizacdo reversa” — adicionan-
do ao solo grandes quantidades de material organico, que
promovem a atividade microbiana e imobilizam grande
parte do nitrogénio (Averett et al., 2002, 2004; Morgan,
1994; Baer et al., 2003). As plantas nativas de pradaria que
crescem sob essas condi¢des posstiem concentracdes mais
baixas de nitrogénio nas folhas, o que, desse modo, reduz
a taxa na qual o nitrogénio é ciclado através do solo (We-
din e Tilman, 1990; ver Capitulo 14).

Esses estudos sugerem que a histéria regional de uso
da terra pode ter efeitos marcantes no processo de restau-
ragdo. Jennifer Fraterrigo e coautores (2005) estudaram
estandes de florestas nos Montes Apalaches, na Carolina
do Norte, que foram usados para pastagem ou extragdo
de madeira, mas que estdo abandonados por mais de
60 anos, e os compararam a estandes de floresta madu-
ra. Eles constataram que a histéria de uso da terra teve
efeitos fortes sobre a heterogeneidade espacial dos solos:
pastagens antigas tiveram niveis similares de C, Ke P, en-
quanto estandes de extracio madeireira tiveram niveis de
Ca aumentados e altamente varidveis. Essas mudangas na
heterogeneidade espacial de nutrientes provavelmente
tém efeitos marcantes nas comunidades resultantes, de-
vido aos seus efeitos sobre as interagdes competitivas (ver
Capftulos 10 e 16).

Como vimos, algumas mudangas sucessionais usadas
em restauragio envolvem manipula¢des das comunidades
do solo - fungos, bactérias e microartrépodes. Um pro-
jeto de restauragdo, realizado por Roger Smith e colegas
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(2003) em prados no Reino Unido, foi significantemente
acelerado pelo plantio de leguminosas fixadoras de nitro-
génio que promoveram o crescimento de fungos do solo.
Julie Korb e coautores (2003) verificaram que a rarefacdo
mecanica de estandes de Pinus ponderosa (pinheiro pon-
derosa, Pinaceae) no norte do Arizona, seguida por quei-
mada, provocou aumentos substanciais na densidade de
micorrizas arbusculares e acelerou o restabelecimento de
gramineas e ervas no sub-bosque florestal. Ainda ha muito
para ser aprendido sobre a restauragdo de comunidades
do solo e suas intera¢des com as comunidades de plantas
acima do solo. ‘

Nenhum programa de restauracdo pode recriar uma
comunidade se ndo ha fonte de sementes para algumas das
espécies. A ndo ser que haja semeadura manual, as semen-
tes precisam vir de remanescentes préximos das comuni-
dades-alvo. Alguns principios da teoria de biogeografia de
ilhas (ver Capitulo 16) séo proveitosos aqui: a colonizacio
€ mais provédvel a partir de remanescentes préximos ou de
grandes Remnants. Se o estabelecimento e a persisténcia
em um sitio dependem muito de quais individuos chegam
primeiro (como no modelo de loteria; ver Capitulo 10), e as
fontes de sementes sdo relativamente distantes ou peque-
nas, pode ser dificil prever o resultado da sucess&o.

Sucessdo primaria

Ha trés razdes principais pelas quais a sticessdo primaria
pode ser bastante diferente de uma secundadria. Primeiro,
na sucess&o primadria, em geral, h4 pouco ou nenhum solo
verdadeiro - o substrato ndo tem estrutura e nenhum com-
ponente orgénico substancial (Figura 12.15). A maioria das
espécies é incapaz de persistir sob essas circunsténcias e
pode colonizar o sitio apenas depois de um desenvolvi-
mento substancial do solo. Portanto, uma questdo-chave
em varios cendrios de sucess&o primaria é como as plantas
colonizadoras iniciais afetam o desenvolvimento do solo.
Uma segunda caracteristica da sucessdo primaria é que,
ao menos inicialmente, os propagulos (principalmente
sementes e esporos) que chegam ao sitio tém pouca ou
nenhuma interagdo com as populacdes residentes, pois
estas inexistem no local. A competi¢do inexiste ou tem
pouca importancia e a herbivoria pode ser drasticamente
reduzida. Terceiro, dependendo da escala espacial da per-
turbagdo que inicia a sucessdo, o ambiente fisico (p. ex.,
temperatura a superficie do solo) pode ser muito mais va-
ridvel e muito mais extremo na sucessdo primaria do que
na secundaria.

Provavelmente, o local melhor estudado de suces-
sdo primdria é na Geleira Bay, no Alaska (Cooper, 1923).
William Cooper estabeleceu um estudo com parcelas
permanentes em 1916, em 4reas onde as geleiras tinham
retraido ha menos de 40 anos. Nesse sistema, o primeiro
colonizador da superficie exposta geralmente é uma cros-
ta criptogdmica, uma camada delgada de musgos, fungos,
diversos organismos fotossintéticos unicelulares, liquens e
bactérias fotossintéticas (cianobactérias). A crosta criptogé-
mica limita a erosdo e ajuda a reter a umidade, as partes
mortas da crosta fornecem a matéria organica inicial para a

Figura 12.15 Area de solo desnudo com rochas espalhadas,
na base da Geleira Franz Josef, Nova Zelandia. Essa drea ainda
néo foi colonizada por quaisquer plantas (fotografia cedida por
L. Walker).

formagéo do solo, e as sementes dispersadas podein alojar-
se em fissuras na crosta. O pequeno arbusto Dryas drum-
mondii (Rosaceae) é tipicamente o préximo colonizador.
Tal espécie apresenta simbiontes fixadores de nitrogénio
em suas raizes e forma aglomerados densos de vegetacao.
Em algumas regides da Geleira Bay, Alnus sinuata (almiei-
ro, Betulaceae), uma outra planta com simbiontes fixado-
res de nitrogénio (ver Capitulo 4), também forma muoitas
densas. Nao surpreende parecer que essas iniciais fixado-
ras de nitrogénio facilitam a colonizagdo tardia de Populus
trichocarpa (choupo-do-canada) e Picea sitchensis (espruce
Sitka, Pinaceae), as quais ndo fixam nitrogénio. O espru-
ce tem muito mais sucesso como colonizador de moitas de
almieiro do que de estagios sucessionais iniciais, sem dvi-
da em parte por causa do nitrogénio e da matéria orgénica
presentes no solo e de fungos micorrizicos que os almiei-
ros provém. Alguns individuos de espruce sdo inibidos,
enquanto outros sdo facilitados pela presenca de crostas
criptogdmicas, D. drummondii e almieiros, assim como por
outros individuos de espruce (Chapin et al., 1994). Desse
modo, tanto a facilitagdo quanto a inibigdo ocorrem nesse
sistema. Locais diferentes na Geleira Bay seguem trajeté-
rias sucessionais distintas; em especial, os almieiros néo
ocorrem em algumas dreas, principalmente devido a sua
limitada capacidade de disperséo (Chapin et al., 1994).
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A atividade vulcanica é importante em muitas par-
tes do mundo, e fluxos de lava e depdsitos de cinza criam
substratos novos sobre 0s quais ocorre a sucessdo prima-
ria. Embora as erupgdes vulcdnicas possam ser perturba-
¢Oes massivas, é um engano pensar que elas sempre criam
grandes dreas desprovidas de vida. Estudos de sucesséo
seguinte a erupcao do Monte St. Helens mostraram que a
major parte do crescimento inicial e da propagacéo de po-
pulagdes vegetais foi dominada por “herangas biolégicas”
- raizes enterradas, pequenas areas de plantas sobreviven-
tes e sementes de declives proximos (Frenzen et al., 1986;
Franklin, 1990; Halpern et al., 1990). Atualmente, esses fo-
cos de propagacdo de populagdes permanecem importan-
tes na area. Ao redor do vulcdo Kilauea no Havai, correntes
de lavas frequentemente resultam em pequenas ilhas de
vegetagdo (kipukas), as quais sio importantes fontes de pro-
pagulos para a colonizagdo da lava (Figura 12.16).

O complexo vulcanico Krakatoa na Indonésia forneceu
dados importantes sobre sucesséo primdria, por causa de
seu tamanho e isolamento. Em 1883, o Krakatoa teve uma
erupgio tdo violenta que a explosdo foi ouvida a 3.500 km
de distancia. Apds a erup¢io, apenas cerca de um tero da
ilha original permaneceu acima do nivel do mar, mas varias
novas ilhas foram formadas a partir do material vulcanico
ejetado. Sucessivas atividades vulcanicas foram acrescidas
a area de terra. As primeiras descri¢des de Krakatoa rela-

Figura 12.16 Campo de lava na ilha do Havai, mostrando uma
pteridofita jovem, Cibotiunt glaucum (hapu’u, Dicksoniaceae), que
colonizou a superficie exposta. Esta espécie, comum sobre lavas
relativamente recentes, é endémica do Havai (fotografia cedida
por K. Whitley).

tam que a correnteza da erupgédo principal essencialmente
“limpou” os seres vivos e que os colonizadores chegaram
lentamente de fontes distantes. E impossivel julgar se esse
foi realmente o caso ou se os observadores néo consegui-
ram ver as “herancas biolégicas”, as quais provaram ser
importantes em estudos de outras regides.

Pesquisas recentes no arquipélago Krakatoa, por Su-
sanne Schmitt e Robert Whittaker (1996), sugerem que as
limitagBes na dispersdo podem ser bastante importantes.
As espécies costeiras recolonizam as ilhas muito rapida-
mente, mas elas sdo dispersadas principalmente pela dgua.
As espécies que crescem no continente colonizaram as ilhas
muito mais lentamente. As dispersadas por vento, especial-
mente gramineas, compostas e samambaias, predominaram
entre os primeiros colonizadores continentais, criando cam-
pos. As plantas lenhosas comegaram a colonizar as jlhas um
tanto mais tarde; as florestas dominaram as ilhas na década
de 1920. As trajetdrias sucessionais foram similares entre as
ilhas, mas também houve diferencas entre elas e entre sitios
dentro delas. Essas diferencas parecem ocorrer devido a di-
ferencas ao acaso na dispersdo, bem como diferengas am-
bientais (Schmitt e Whittaker, 1996). A atividade vulcénica
continuada, resultando no depdsito pesado de cinzas sobre
algumas ilhas, tem contribuido para aumentar as diferencas
entre as ilhas ao longo do tempo.

Embora (por defini¢do) a sucessdo primdria ocorra em
areas ndo-vegetadas, as distancias de dispersdo podem
néo ser suficientemente grandes para limitar a capacidade
de espécies em particular colonizarem uma area pertur-
bada. No Monte St. Helens e em Kilauea, remanescentes
da vegetacdo anterior estavam espalhiados por toda a drea
perturbada, onde serviram como fontes importantes de
propagulos. A maior parte de outras sucessdes primérias,
como aquelas sobre novas praias e em bancos de areia em
rios, ocorrem sobre dreas perturbadas menores, cujas dis-
tancias de dispersdo podem ser também menores.

Climax revisitado

Antigamente, o conceito de climax - a hipétese de um
ponto final estatico e deterministico para a sucesséo - do-
minou o pensamento de ec6logos sobre sucessdo. De acor-
do com essa ideia, uma vez alcangado o estado climacico,
a comunidade pararia de mudar, a ndo ser que ocorresse
uma perturbagdo que colocasse a comunidade de volta a
um estagio seral anterior. Existem grandes dificuldades
envolvidas nesse conceito, as quais tém se tornado incri-
velmente aparentes com o passar dos anos.

A nogéo de um climax sucessional foi delineada por
Hult (1885) e desenvolvida ao longo de varias décadas
seguintes (Clements, 1916). Um dos seus proponentes foi
Frederick Clements. Suas ideias podem ter sido influen-
ciadas pela filosofia grega cldssica, uma parte fundamen-
tal da tradigdo intelectual do seu tempo, a qual enfatizava
tipos idealizados na natureza. Os ecélogos da época viam
o estado natural da comunidade como sendo imutavel e
a perturbagio como um processo ndo-natural e externo.
Contudo, como vimos neste capitulo, diversos tipos de
perturbacdes sdo intrinsecas a maioria das comunidades.
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A medida que em décadas recentes os ecélogos vegetais
tém reconhecido esse fato, muitos tém questionado o con-
ceito integral de climax como o ponto final da sucessdo.

O resultado é uma mudanca conceitual, levando em
consideracao os padrdes de estagnacdo e a mudanga em
diferentes escalas espaciais. Considere uma paisagem do-
tada de muitas comunidades diferentes, cada uma con-
tendo muitas manchas diferentes. Uma tinica mancha pe-
quena pode estar sempre em estado de fluxo conforme as
populagdes mudam e uma espécie substitui outra (como
no modelo de carrossel de van der Maarel; ver Capitulo
10). Nessa escala, as mudangas podem ser vistas como
ndo-direcionais e sujeitas a fatores imprevisiveis, como
clima e herbivoria. A comunidade como um todo, ao con-
trério, pode estar passando por um processo sucessional
lento de gradual substitui¢io de um conjunto de espécies
por outro. Nessa escala maior, podem ainda ocorrer per-
turba¢des a aproximadamente cada século, revertendo o
ciclo sucessional. Por fim, a paisagem inteira pode con-
sistir em um mosaico de comunidades em diferentes es-
tados ao longo do ciclo sucessional. Embora cada comu-
nidade esteja mudando, a propor¢éo da paisagem inteira
em cada estdgio sucessional permanece praticamente a
mesma. Portanto, pode existir um equilibrio dindmico em
escala da paisagem, embora nenhuma comunidade indi-
vidual esteja em equilibrio. No Capitulo 16, retornaremos
a esse tema de hierarquias de escalas, quando discutirmos
paisagens em detalhe.

Hoje em dia, os ecologos vegetais reconhecem que
a comunidade e as paisagens nunca atingem um estado
constante e imutdvel. Em vez disso, as comunidades po-
dem alcangar um equilibrio dindmico, se é que um equi-
librio é alcangado integralmente. As mudangas climaticas
de longo prazo (ver Capitulo 20), a introdugao ou a evolu-
¢do de novas espécies, as transformacgdes geomorfolégicas,
a formagdo de montanhas e os movimentos continentais
indicam que o mundo estd sempre em fluxo. Na melhor
das hipéteses, essas mudangas ocorrem de modo suficien-
temente lento para que as comunidades e as paisagens es-
tejam em quase-equilibrio. Assim, a concepgdo de mudan-
¢a ou de equilibrio depende da escala considerada.

Neste capitulo e nos anteriores, dirigimos muitas
questdes sobre a natureza das comunidades. Comegamos

perguntando se as comunidades sio entidades por si mes-
mas ou meras cole¢des de populagdes que casualmente
coocorrem. Descrevemos muitas maneiras pelas quais as
espécies interagem. Essas intera¢des podem ser diretas ou
indiretas, positivas ou negativas. Por exemplo, a competi-
¢do por nutrientes comuns é uma interago direta e negati-
va. Ao contrario, a estabiliza¢do de uma duna de areia por
Elymus canadensis, permitindo a colonizagéo por outras
espécies, é uma interac@o indireta e positiva. Essas intera-
¢Oes ajudam a formar comunidades. A sucessdo ocorre, em
parte, por causa dessas interagdes. Portanto, uma comuni-
dade é mais do que simplesmente a soma das suas espécies
constituintes. A maneira como essas espécies interagem é
também importante no estabelecimento da composigdo e
da estrutura de comunidades.

Resumo

O processo de sucessdo tem vérias implica¢des para nossa
compreensdo sobre a natureza das comunidades. Todas
as comunidades experimentam perturbac¢ées. Essas per-
turbagdes podem ser pequenas (um galho caindo de uma
arvore, um texugo criando um monte) ou grandes (um
fogo florestal, uma erupgéo vulcénica). Elas podem ocor-
rer a cada ano ou uma vez em um milénio. Podem também
resultar de uma multiplicidade de fatores — fogo, vento,
chuva, neve, animais, doengas. Ap6s uma perturbacéo,
novas espécies podem colonizar o local perturbado. Essas
espécies, entdo, interagem umas com as outras, de modo
que a comunidade muda ao longo do tempo, resultando
no processo de sucessdo. Uma diversidade de processos
exerce papel na determinagdo de trajetdrias sucessionais,
incluindo: facilitagdo, inibi¢do, tolerancia e composicdo
florfstica inicial. Em um determinado tipo de comunida-
de, a trajetoria sucessional pode ser previsivel e conduzir
a um tinico ponto final. Caso as perturbagdes sejam relati-
vamente raras, a comunidade pode alcangar um estado de
equilibrio dindmico. Os primeiros eclogos admitiam que
um ponto final estatico para a sucessdo, chamado de cli-
max, era uma ocorréncia comum em comunidades vege-
tais. Na atualidade, existem boas razdes para pensar que
mesmo um estado de equilibrio dindmico de longo prazo
pode ser excepcional.
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Questdesparaestudo
1. Descreva como a supressdo do fogo poderia modifi-
car a composigao de uma comunidade.

2. Descreva a diferenga entre sucessdo e mudanga devi-
do & variagdo no clima ou na base geoldgica.

3. As ideias sobre perturbagdo e sucessdo modifica-
ram-se durante os altimos 100 anos. Quais sido as
implicagdes dessas diferentes ideias sobre como
manejamos florestas? Quais efeitos essas diferentes
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estratégias de manejo podem ter sobre a diversidade

de espécies?

4. As perturba¢des ocorrem em diferentes escalas es-
paciais. Como o tamanho de uma perturbagdo pode
afetar a previsibilidade da sucessao?

5. Elabore um experimento que possa ser conduzido em

uma comunidade florestal, em menos de 10 anos, e

que pudesse testar diferentes causas de sucesséo.
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