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RESUMO

Este trabalho apresenta uma revisao acerca do papel do disturbio na regeneracio dos ecossistemas
florestais. Varias hipoteses sio atualmente levantadas para explicar a diversidade dos trépicos e entre
elas estd a acao do distarbio. Assim, o presente trabalho aborda o conceito de disturbio e a importancia
da sua escala para a observacio dos fenomenos espaciais e temporais, mecanismos que promovem a
coexisténcia entre as espécies na regeneracio desses ecossistemas e por fim, o papel do fogo como
distarbio e agente modificador das comunidades vegetais. A revisao busca entrelagar conceitos antigos
com aplicagbes atuais e divergentes em seu desenvolvimento, com uma discussio extensa sobre o
assunto. Conclui-se sobre uma nova forma de buscar compreender a grande diversidade nos trépicos,
sendo o papel fundamental do distarbio na resposta da regeneragio natural.
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The role of disturbance in the regeneration of the forest ecosystems

ABSTRACT

This paper shows a review about the role of disturbance in the regeneration of the forest ecosystems.
Several hipotheses are actually raised to explain the diversity in the tropics, and the role of disturbance
is one them. Thus, the present work addresses the concept of disturbance and the importance of the
scale to find spacial and temporal patterns, mechanisms that account species coexistence in the
regeneration of these ecosystems and finally, the role of fire as a disturbance agent changing the
vegetation communities. The review seeks to interlink old concepts with current and divergent
applications in development, with an extensive discussion about the central theme. It concludes of a
new way to try to understand the great diversity in the tropics, the key role of natural regeneration in
response to disturbance.

Introducgao

A biodiversidade nas florestas tropicais tem chamado
a atencao principalmente de ecologos vegetais, que
buscam compreender padroes de distribuicao e
organizacao estrutural das suas comunidades. As
florestas tropicais, consistem em um sistema natural
com entrada e saida de energia como qualquer outro
sistema. A sua peculiaridade ¢ a diversidade que esta
inserida em sua dinamica, as interacOes entre espécies
e a heterogeneidade do meio ao qual estio
estabelecidas. Como exemplo, as Florestas Tropicais
Ombrofilas, grupos

floristicos Florestas

classificadas em  quatro

com qualidades distintas:
Ombrofilas da América Central e Sul, Florestas
Ombrofilas da  Africa Tropical e as Florestas

Ombroéfilas da India, China e Nova Guiné, além do

nordeste da Australia. Distribuidas globalmente na
linha equatorial, sao caracterizadas com estratificagao
que permitem diversas formas de vida de se
estabelecerem nos varios estratos, abrangendo uma
riqueza de 60 a 150 espécies por hectare (plantas =
30 cm diametro a altura do peito), excedendo até 200
ou 300 espécies por hectare como América do Sul e
regides da Malasia (RICHARDS, 1996). Além da sua
riqueza, a abundancia conhecida ¢ distribuida com
poucos individuos em varias espécies e Varios
individuos em principalmente uma ou duas espécies
(STEEGE et al, 2013).

Duas perguntas os pesquisadores buscam
responder: qual a causa desta diversidade? O que
mantém essa diversidade nestes sistemas tropicais?

As condi¢oes 6timas de temperatura, intervalo o qual
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0s organismos possuem maior eficiéncia na utilizagao
da energia para crescimento e reproduciao, e
disponibilidade de recursos, como agua, sao fatores
reconhecidos pela alta produtividade nos tropicos e
velocidade de ciclagem de nutrientes (WANNER,
1970; PHILLIPS et al, 1998; MALHI; GRACE,
2000; CLEVELAND et al, 2011). Uma vez que
todos os organismos estao submetidos a tais
condi¢oes oOtimas e disponibilidade de agua, como ¢
possivel a coexisténcia entre as espécies? Varias
hipoteses téem sido propostas para explicar a riqueza
de espécies encontradas nas regides tropicais; como
poderia ser evitado a exclusio competitiva entre as
espécies. As hipoteses variam desde a diferenciagao
de subdivisdes no habitat (nicho ecologico e filtro
ecologico) até alteracOes constantes nas condicoes do
ambiente (distarbios) (CONNEL, 1978), o que faz
com que as Interagoes existentes entre essas espécies

sejam  afetadas no espagco e mno tempo,

consequentemente influenciando a composicao,
abundancia e o numero de espécies nas florestas
tropicais.

Dentro dos principais fatores que buscam explicar
tamanha coexisténcia de diversidade nas florestas
tropicais, os disturbios sao eventos que afetam toda
otganizacao biologica e a sua dinamica, ocorrendo de
forma natural ou antropica em varios niveis e tipos
de sistemas ecologicos (CHAZDON, 2003; LIMA,
2005; BAE; PARK, 2014; HORN al, 2015). A
compreensao do seu efeito na vegetacao se faz
importante, principalmente porque a variedade,

intensidade, tamanho e frequéncia do disturbio

ocasiona diferentes respostas na diversidade,
parametros  intimamente relacionado com a
regeneracao  natural de  florestas  tropicais

(CHAZDON, 2003; BALCH et al, 2008; PEIXOTO
et al, 2012). Em ec6tonos, areas de transicao entre
duas fitofisionomias, florestas e cerrado, a supressao
de um distarbio pode favorecer grupos de espécies,
fazendo com que a regeneracao florestal prevaleca
sobre o cerrado (HOFFMAN, 2000; GEIGER et al,
2011). A regeneracao de florestas tropicais sao
influenciadas também pela intensidade do distarbio
delimitando uma sucessio secundaria ou sucessao
primaria conforme a presenca de residuos e fontes de

propagulos (TURNER et al, 1998; CHAZDON,
2003).

Os distaribos antropicos, por sua vez, possul um
histérico de degradacao de ecossistemas naturais. A
alteragao da paisagem principalmente devido a
pastagens e extracao de madeira, cria-se um mosaico
vegetacional com remanescentes de florestas
secundarias, incluido florestas regenerantes de areas
abandonadas, e uma matriz de monoculturas,
pastagens ou algum outro uso da terra pelo homem
(GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001; CHAZDON,
2003). O legado de ocupacao do homem e o novo
contexto das florestas tropicais imerso a historia de
uso da terra e os disturbios como agente causador
das modificagoes ecologicas na regeneracao dessas
florestas compoe uma area de interesse cientifico
principalmente na busca por compreender os
mecanismos ecologicos que mantém a diversidade
em florestas tropicais, a fim de preserva-la.

O presente trabalho objetivou-se aprofundar com
uma revisao do papel do distarbio na regeneracao de
florestas tropicais; na sua composicao, estrutura e

diversidade.

ecologicas que permeiam o tema central da revisao ¢

Uma abordagem das hipoteses
discutida, além de outras formas de explicarem a

diversidade

apresentadas. Para isso, a revisio consta de trés

coexisténcia  da também  serdo
subtopicos: (1) o papel do disturbio na manutencao
de sistemas vegetais, (2) Disturbios e padroes de
grupos

tropicals: mecanismos que promovem a coexisténcia

funcionais na regeneracaio de florestas

de espécies e a diversidade em comunidades e (3) O
efeito do fogo na vegetacao e o comportamento da
regeneracao natural. O fogo, dentre outros
distarbios, foi escolhido para explorar seus efeitos na
vegetacao, por ser um distirbio com amplitude
natural e antropica, além de fazer parte de um
(COCHRANE,

historico nas florestas

2009).

tropicais

Desenvolvimento
O papel do distarbio na manutengio de sistemas
vegetais
As espécles coexistem Nno espago e tempo por

meio de interacoes entre si e com os fatores abioticos
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(CONNELL; SLATYER, 1977). Uma das formas
dessas redes de interacoes sofrerem modificacoes ¢€
disturbios

através de que podem afetar toda

organizacao biologica, causando alteragoes nos
(COLLINS; GLEEN, 1997). Tais
distarbios podem ser definidos como um evento

ecosistemas

abrupto que causa modificagoes na estrutura fisica
do ambiente como a vegetacao e a supetficie do solo
(CLARK, 1990), o que pode causar uma realoca¢ao
dos recursos de um sistema (SHEIL; BURSLEY,
2003). Clark (1990) infere que, para ser um disturbio,
o evento necessita ser abrupto, repentino, uma vez
que mudangas graduais existem, como a sazonalidade
em regioes temperadas. A ideia de realocacao dos
recursos por Sheil e Bursley (2003) elucida que um
distiirbio nao necessariamente altera um ecossistema,
mas pode prejudicar ou beneficiar uma dada espécie;
pode incrementar temporariamente a quantidade de
nutrientes de um dado local ou remové-lo. Assim,
ocorrendo um disturbio, o ecossistema pode
responder pela complementaridade do nicho, ou seja,
ao modificar a disponibilidade de recurso, um grupo
dominante no ecossistema vem a sofrer reducao, mas
outro grupo ¢ beneficiado com as novas condigoes,
aumentando sua expressao no sistema promovendo
sua estabilidade funcional (WALKER; KINZING;
LANGRIDGE, 1999; WHITE; JENTSCH, 2001).
Na regeneracao de florestas tropicais, interacoes
sao
dos

ecossistemas, para definir o estabelecimento de

bidticas como polinizagao e  dispersiao

importantes para manter a integridade
plantulas e o distarbio exerce um papel fundamental
na regeneracao (CLARK, 1990; GRUBB, 1977).
Algumas interacdes como predacao, herbivoria e
acao de patdgenos sao consideradas como distarbios
bidticos (CLARK, 1986). A importancia do impacto
de disturbios nos primeiros estagios de vida de uma
planta é devido a sua ampla ocorréncia e variagoes
espaco temporais, em diferentes escalas; presente em
todos os ecossistemas e todos os nivels ecologicos
(WHITE; JENTSCH, 2001). Exemplos de distarbios
variam desde terremotos, furacOes, inundacoes,
erupcdes vulcanicas e fogo até aberturas de clareiras
por quedas de arvores, queda de galhos e folhas

(CHAZDON, 2003; DRAKE; PRATT, 2001). Além

dos disturbios naturais, podem ocorrer os disturbios

antropicos através de impactos ambientais de
pastagens, extracao de madeira, alta fertilizacao dos
solos, entre outros (CHAZDON, 2003). O fogo ¢é
uma das principais causas da heterogeneidade dos
ecossistemas, pois influencia na formacao de
mosaicos temporais durante a sucessao primaria e
secundaria (CHAZDON, 2008; CLARK, 1986;
WHITE; JENTSCH, 2001) e mosaicos espaciais
como variedade nas interagoes, disponibilidade de
substrato e recursos (WHITE; JENTSCH, 2001).

Os estudos sobre distarbios na comunidade
varlam conforme a escala. Connel e Grenn (2000)
abordaram que as escalas sao importantes na
observacao de fenomenos biologicos. De acordo
com o esses autores, uma obsetvacao em curto
periodo e em pequenas areas refletira uma
insuficiencia na determinacio de eventos ratos ou
processos longos. Por outro lado, uma observacao
em intervalos maiores pode perder processos curtos,
ocotrem Embora  as

que pontualmente.

consequéncias de um distarbio possam  ser
observadas rapidamente, seu efeito repercute em
longo prazo (CONNEL; GRENN, 2000). Segundo
Kariuki e Kooyman (2005), quarenta anos apos a
extracao madeireira, uma floresta ombrofila
subtropical no nordeste australiano, em estagio
sucessional avancado, ainda sofria os efeitos do
distarbio que refletia no aumento da densidade de
espécies pioneiras e de individuos acima de 10 cm de
diametro.

Distarbios de maiores escalas, como o fogo,
furacoes, terremotos, inundagoes e erupgoes
vulcanicas sao peculiares e diferentes modelos de
dinamica tém sido propostos comparados aos
modelos para dinamica de clareiras ou outros
distarbios de menores escalas (TURNER et al,
1998).
consideram trés fatores cruciais: intensidade,
tamanho e frequéncia (TURNER et al., 1998), (1) - a

intensidade define a abundancia dos remanescentes

Modelos para distarbios de largas escalas

que juntamente com as caracteristicas do solo
(umidade, textura e nutrientes), definira a rota
sucessional; (2) - o tamanho do distarbio- escala
espacial -quanto maior a area afetada menor sera a
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colonizagao por propagulos que dependem da
distancia de areas vizinhas nao perturbadas, além da
presenca de individuos remanescentes mais
espacados e em menores quantidades em grandes
areas atingidas; e (3) - frequéncia - escala temporal-
que pode alterar a composicao de espécies e a rota
sucessional devido ao tempo de intervalo entre dois
(TURNER et al, 1998). A

frequéncia do distarbio é uma realidade em sistemas

eventos de disturbio

com precedentes histéricos de ocorréncia de fogo,
como o mosaico floresta-savana, em que a frequéncia
de queimadas determina a predominancia de um tipo
de vegetacio, que podem se alternar se a frequéncia é
modificada, tratados adiante (WARMAN; MOLES,
2009; WOOD; BOWMAN, 2012).

Dentro dos modelos propostos levando em
consideragao a variagdo espacial e temporal, a
precedencia historica de um distarbio merece uma
atencao especial (TURNER et al, 1998; WOOD;
BOWMAN, 2012), porque pode produzir respostas
diferentes dos disturbios sem precedente historico.
Quando o disturbio frequente ocorre, as espécies
respondem com respostas adaptadas (DESLOW,
1980). Uma das diferencas de respostas ¢ na
mudanca da trajetoria sucessional (MESQUITA et al,
2001; WHITE; JENTSCH, 2001). Esse é o caso de
duas florestas secundarias, areas historicamente
abandonadas na Amazonia, Brasil, com historico de
diferentes distarbios, corte-raso e pastagem que
foram dominadas por espécies pioneiras do género
Vismia (HYPERICACEAE) e do geénero Cecropia
(URTICACEAE), respectivamente (MESQUITA et
al, 2001). A regeneracao nas duas florestas com
dominancia no dossel de Vismia e Cecropia foram
diferentes, relacionado as suas caracteristicas como
relacoes alométricas e alocacao de biomassa, criando
diferencas estruturais a qual tracaram diferentes rotas
sucessionais em tiqueza, abundancia e composicao
floristica (MESQUITA et al., 2001).

A principlo, existe diferentes formas do disturbio
atuar como agente modificador da vegetacao.
Depende da sua identidade, ser um distirbio ou nao;
da escala, em que sua ocorréncia afeta a vegetacao
em diferentes niveis de escala influenciando em

processos longos e curtos; nos seus parametros

variando seu efeito na vegetagio conforme sua
frequéncia, intensidade e tamanho e por fim, sua
precedéncia histérica o que pode causar respostas
diferentes nas espécies que compoe determinada
vegetacao afetada (Figura 1).

A complexidade do papel do distarbio na
vegetacao revela o quao criterioso precisa ser o
objetivo do trabalho ao propor estudar o efeito de
um distarbio na vegetacao, dentro do nosso
contexto, na regeneracao natural em ecossistemas
florestais tropicais. Outros fatores existem que nao
estao Incluidos no modelo simplificado como a

diversidade,

mfluenciar na resposta de vegetagao, dentre outros

que em florestas tropicais, pode

fatores.

Distarbios e padrdes de grupos funcionais na
regenera¢do de florestas tropicais: mecanismos
que promovem a coexisténcia de espécies e a
diversidade em comunidades

Existem varias hipoteses para explicar a
distribuicao da riqueza de espécies e o padrao de
diversidade de florestas tropicais (SHEIL, 2001;
SHEIL; BURSLEY, 2003). Estas hipoteses estio
diferenciadas em dois grupos principais: hipoteses do
equilibrio e (CONNEL, 1978).

Segundo a hipoétese que assume equilibrio, a

nao-equilibrio

diversidade é maior em comunidades com estagio de
diversidade

ocorreria em um estado climax, ou fase de equilibrio;

sucessao avancado, onde a maior
e a visao do nao equilibrio compreende que a
diversidade nao sera encontrada em estado climax,
devido a dominancia de algumas poucas espécies e as
condicoes criadas por elas, mas a maior diversidade
ocorrera em algum momento da sucessio onde o
distarbio possut um papel fundamental (COLLINS;
GLENN, 1997, CONNEL, 1978). A hipotese do
(HDI) trata-se de uma

hipétese de nao-equilibrio, segundo a qual a maior

disturbio intermediario

diversidade é encontrada em niveis intermediarios da
acao do distarbio, e que, na auséncia ou alta
frequéncia de distarbios, grupos funcionais serao
beneficiadas em algum momento e prevalecerao
dominantes sobre outros, levando a diminuicao da

diversidade de espécies devido a competicao
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Identidade DISTURBIO

Escala

Tamanho

Frequéncia
Intensidade

Pardmetros

Precedéncia Historica

Sem Precedéncia histdrica +——— |

Tempo
-

Tamanho
Frequéncia

Tamanhao
Frequéncia
ntensidade

Intensidade

| —  Precedéncia histdrica

—
o=t

Figura 1. Modelo simplificado do papel do disturbio na vegetagao mostrando os varios caminhos possiveis

para se observar um efeito do distarbio. Por exemplo distirbios com tamanho, frequéncia e intensidade em

escalas maiores com precedéncia histérica implica em uma resposta diferente da vegetacio comparado a

distarbios com tamanho, frequéncia e intensidade em escalas menores sem precedéncia historica. Existem

varias outras combina¢oes que podem promover uma resposta diferente da vegetacao, como por exemplo, a

variacao dos parametros dentro de uma mesma escala.

(COLLINS; GLENN, 1997). Ao longo do processo
de sucessao vegetal podem ser encontrados grupos
funcionais distintos na forma de investimento de
energia. Alguns grupos funcionais investem sua
energia na competicio pot recursos enquanto outros
grupos na capacidade de distarbios
(COLLINS; GLENN, 1997).

Enggeling (1947) foi o primeiro a observar e

tolerar

descrever mudancas na composicao floristica durante
a sucessao florestal, e Connel (1978), o primeiro
autor a propor um modelo sobre diversidade e
distirbio. O modelo é um resumo da HDI, onde trés
parametros do distarbio - frequéncia, tamanho e
tempo — sao apresentados no eixo x em fungio da
diversidade, eixo y. A diversidade, segundo o
modelo, sera maior em um tempo intermediario apos
a ocorréncia do distarbio, frequéncia e tamanho
de
sucessao vegetal ¢ abordado por Sheil (2001) e citado

intermediarios. Esse modelo diversidade em

por Kariuki e Kooyman (2005) como modelo “rise

and fall” em que a riqueza de espécies aumenta apos
um distarbio que leva a dispersao e ocupacao das
espécies. Na ausencia de distarbios, a riqueza diminui
devido a competicaio. O modelo “rise-and-fall” ¢
proposto nao s6 para riqueza, como também
densidade de individuos arboéreos. Inicialmente, ha
um ganho de individuos de espécies oportunistas
devido ao espaco criado pelo disturbio, onde essa
densidade aumenta acima da capacidade de suporte
da area, quando comeca a diminuir, como por
exemplo, pela mortalidade dependente da densidade
e competicao intraespecifica por recurso (DESLOW,
1995; KARIUKI; KOOYMAN, 2005; SHEIL,
2001).

Na visao Sheil e Bursley (2003), o modelo “rise
and fall” para riqueza e densidade e o modelo de
diversidade de Connel (1978), a HDI busca elucidar
como as espécies evitam a exclusao competitiva
através da coexisténcia em nichos temporais. Nesse

caso, as espécies possuem diferentes faixas de
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exigéncias e tolerancias em relacoes as condicOes e
aos recursos no tempo. Dessa forma, as espécies
competidoras fracas “desviam” da competi¢ao por
meio de estratégias como, por exemplo, dorméncia
em bancos de sementes e baixa longevidade dos
adultos (SHEIL; BURSLEY, 2003).

Os exemplos acima se referem a eventos que
ocorrem temporalmente apds disturbio. Collins,
Glenn e Gibson (1995) testaram dois aspectos da
HDI em relacao a diversidade:a frequéncia do fogo e
o estado da comunidade em periodos diferentes apos
a ocorréncia do fogo na vegetagdo. Os autores
encontraram maior diversidade em um tempo
intermediario apds o distarbio do fogo, mas o
mesmo resultado nao foi encontrado para a
frequéncia, ou seja, em niveis intermediarios de
ocorreéncia de fogo.

Reiterando a HDI, a leva em
consideragao conceitos ecologicos consolidados
como a ideia da espécie fugitiva (HUTCHINSON,
1959) e das espécies r-k estrategistas (MAC
ARTHUR; WILSON, 1967). As estratégias r-£& se
enquadram no modelo “rise-and-fall” abordado por
Sheil  (2001).

pioneiras

hipotese

Espécies colonizadoras como as

estrategistas r  (apresentam  grande
producao de sementes e crescimento rapido) na fase
regenerativa  ap6s  distrbio  ganham  espaco
aumentando a diversidade até um ponto em que

comecam perder por competicio ao longo da

sucessao  por espécies tolerantes a sombra
(estrategistas k, baixa producao de sementes e
crescimento  lento) decaindo a  diversidade

(DESLOW, 1995; TILMAN, 1994). Assim, ha um
“trade-off” habilidades de
(pioneiras) e habilidades de competi¢ao (tolerantes a

entre as dispersao

sombra), o que promoveria a coexisténcia entre as
espécies (MACARTHUR; WILSON, 1967;
TILMAN, 1994).

Hubbel (1997), ao testar a HDI nao encontrou
correlacao de maior diversidade com distarbios
intermediarios em aberturas de clareiras em uma
floresta na Ilha de Barro Colorado. Sua explicagao ¢é
que outros fatores que nao os distirbios afetaram a
diversidade, como a limitacio da dispersio e
limitacao do recrutamento das espécies. Segundo

Hubbel (1997), uma vez que ha limitacao de
recrutamento e dispersao, o disturbio nao influencia
na regulacao da diversidade. Seu argumento ¢ que a
HDI pode explicar a coexisténcia de guildas de
regeneracio (TILMAN, 1994), o que reflete na
historia de vida, porém, nao no aumento da
diversidade. A abertura de clareira, por exemplo,
permite a chegada de espécies pioneiras
(SCHNITZER; CARSON, 2001), mas nao interfere
na riqueza de espécies (HUBBEL, 1997). Fica claro
que nao s6 disturbios explicam a coexisténcia das
espécies a0 evitar a exclusao competitiva, mas outros
processos que também interferem na propagacio e

estabelecimento des espécies nas comunidades
vegetais (HUBBEL, 1997; HURT; PACCALA,
1995).

Em uma floresta tropical umida na Guiana
Francesa, semelhante a floresta de Barro Colorado,
Central, Molino e Sabatier (2001)

diferentes quanto ao

América
encontraram  resultados
disturbio em clareiras e na diversidade de espécies
durante a regeneracao. Os autores apontaram que o
tamanho intermediario de clareiras foi o responsavel
pela diversidade da regeneracio da
(MOLINO; SABATIER, 2001), diferente do
encontrado em Barro Colorado (HUBBEL, 1997).

Tal diferenca nos resultados das florestas poderia ser

floresta

explicada pela menor riqueza de espécies heliofitas,
maior numero de espécies tolerantes a sombra e
maior riqueza geral encontrada nas florestas de
Guiana Francesa (MOLINO; SABATIER, 2001).
Assim, a floresta de Barro Colorado por ter sofrido
uma mudan¢a na riqueza, com maior nimero de
espécies heliofitas, devido ao regime intensivo de
distarbio de longa duracao, a abertura de uma
clareira influenciaria na riqueza de espécies entendido
a prior como limitacao no recrutamento, devido a
maior distancia da fonte de propagulo causado pelo
agravante distarbio de longa duracao (CHAZDON,
2003; MOLINO; SABATIER, 2001). Schnitzer e
Carson (2001) nao encontraram relacao entre o
tamanho das clareiras com a diversidade de guildas
de espécies climacicas. Contudo, a manutencao da
diversidade de espécies pioneiras e lianas foi
fortemente relacionada com o tamanho das clareiras.
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Nas florestas de Gana, Bongers et al. (2009)
realizaram um estudo em uma grande escala sobre o
gradiente de precipitacio e observaram que a
resposta ao distarbio variou entre as florestas
tropicais umidas e secas, onde a HDI nao influenciou
as florestas ombrofilas como o esperado, mas sim as
florestas tropicais sazonalmente secas. Deslow
(1995), estudando na floresta tropical umida da Costa
Rica avaliou o efeito do distarbio na diversidade por
meio da densidade de individuos arbéreos em uma
relacdo positiva entre abundancia e riqueza de
espécies. Apos o distarbio, esses autores concluiram
que a densidade de espécies aumentou e que 1SS0
levou a um aumento da diversidade. Nesse sentido,
florestas com alta rotatividade de individuos causada
por distarbios frequentes, podem sofrer um aumento
na heterogeneidade ambiental e consequentemente,
um incremento na densidade de individuos e na
diversidade de espécies (DELSOW, 1995).

Além de distarbios e processos que influenciam a
propagacaio e o estabelecimento de espécies
(limitacao de recrutamento e limitacao de dispersao),
mecanismos dependentes da densidade podem
promover a coexisténcia entre as espécies e o
aumento da diversidade nas florestas tropicais
(WARNER; CHESSON, 1985, WEBB; PEART,
1999). Tais mecanismos podem ajudar a explicar a
razao pela qual as espécies raras nao se extinguem e
as espécies dominantes possuem limitacao em em
seu crescimento (WEBB; PEART, 1999). Webb e
Peart (1999) estudaram individuos regenerantes em
diferentes  escalas e observaram  tendéncias
compensatorias, como mortalidade dependente da
densidade, na sobrevivéncia das plantulas em que
abundantes  obtiveram  maior

espécies  mais

mortalidade de plantula. A flutuacaio no

recrutamento de Watner e

(1985),
coexisténcia, pois

espécies, segundo

Chesson também pode promover a
periodos de alta reproducao
compensam os periodos de baixa reproducao. Uma
vez que a fase de elevado recrutamento possui maior
probabilidade  de
sobreviventes sobrepoem varias geracoes, fenomeno
chamado de efeito do armazenamento (WARNER;

CHESSON, 1985).

sobrevivéncia, os adultos

Existe forte embasamento cientifico para que o
distirbio influencie na diversidade e coexisténcia das
espécies em florestas tropicais. Por si mesmo, nao
explica todo o processo. A HDI em varios trabalhos,
apesar de existir resultados robustos a sua influéncia
na vegetagao, nao houve correlacio do seu efeito
diversidade

com malior quando um distarbio

historico de longa duracao influenciou a floresta
(HUBBEL, 1997), ou a
funcionais foram diferentes em relacao a HDI
(SCHNITZER; CARSON, 2001) e as condi¢coes
climaticas mostraram maior efeito na diversidade e
grupos funcionais do que a HDI (BONGERS et al,
2009). Fox (2013) sugere o abandono da HDI por

refutagoes empiricas e tedricas, e embora seja bem

resposta de grupos

consolidada no campo cientifico, apresenta subjecoes
como qualquer outra teoria ou hipotese. Mais
mmportante ¢ compreender quando o distarbio
intermediario promove maior diversidade e quando
ele nao promove buscando a explicacao para isso.
Também ¢ importante elucidar se o disturbio esta
envolvido no processo ou nao, ou seja, quando um
distarbio é a causa do aumento ou diminuicao da
diversidade ou quando outro processo esta envolvido
e se ambos complementam um ao outro na
explicacao do padrao de diversidade. Estudos que
apontam essas caracteristicas tenderdo a nortear a
discussao a respeito da diversidade nas florestas

tropicats.

O efeito do
comportamento da regeneragio natural

fogo na vegetagaio e o
O regime do fogo, nome criado para uma série de

caracteristicas como, intensidade, severidade,
frequéncia, extensao, sazonalidade e intervalo
(COCHRANE, 2009), determinam e influenciam o
sucesso da regeneragao. Por exemplo, em ambientes
queimados com alta severidade, a regeneracao apos
fogo envolve processos mais longos de recuperacao
com um menor nimero de individuos regenerantes
(CROTTEAU; VARNER; RITCHIE, 2013). Ja a
frequéncia do fogo ao longo do tempo esta
relacionada com a ocorréncia de espécies com
comportamentos  diferentes,

como as espécies
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exigentes de luz e tolerantes a sombra

(HUTCHINSON et al., 2012).
Os atributos que compoe o regime do fogo
podem variar entre si, por exemplo, Balch et al

(2008)
observaram que

estudando as florestas  amazonicas,
aumentando a frequéncia de
queimadas poderiam diminuir sua intensidade, ao
analisar a quantidade de combustivel, biomassa seca
propensa a incéndios. Em dreas onde ocorreram
queimadas com maior frequéncia, houve menor
intensidade devido a menor quantidade de
combustivel ao fogo (BALCH et al, 2008). Portanto,
essa variacao até pode levar a um aumento da riqueza
diminuindo a

de espécies e da diversidade

intensidade do fogo e aumentando sua frequéncia, o
que pode ser explicado pela HDI (PEIXOTO et al.,
2012). Estes autores encontraram maior riqueza e
diversidade em uma area com maior frequéncia e
menos intensidade de fogo, mas, ressalvando que a
das
alteracoes  floristicas
(PEIXOTO et al, 2012).
Apés a ocorréncia de fogo, espécies vegetais

continuidade queimadas poderiam  causar

expressivas  na  reglao

utilizam  estratégias  diferentes como  rebrotas
vegetativas ou reproducao sexual e formacao de
sementes, mudando a composicao floristica da
comunidade (MARTINI et al, 2007; OTILIA;
MERCEDES, 2008). Estas

consequeéncias de um “trade-off” entre habilidade de

estratégias  sao

aumentar a biomassa e producao de sementes
(OTILIA; MERCEDES, 2008).
intensidade, exemplos de respostas sao as espécies

Conforme a

dependentes do fogo que germinam e rebrotam apos
queimadas e as sensitivas ao fogo, as quais nao
sofrem nenhum estimulo tanto para germinar quanto
para rebrotar (OTILIA; MERCEDES, 2008).

Existe um paradigma na ecologia do fogo
(COCHRANE, 2009; DONATO et al.,, 2000), no
qual a exclusio deste pode permitir a expansao da
formacao florestal sobre savanas (HOFFMAN, 2012;
SCHOLES; HARCHER, 1997) ao mesmo tempo
que o acumulo de biomassa gerado pela supressao do
fogo pode desencadear subsequentes queimadas com
maiores intensidades, prejudicando essas florestas em
expansao (PINHEIRO; DURIGAN, 2009). Em uma

area na Estacao Ecologica de Assis, no estado de Sao
Paulo, Pinheiro e Durigan (2009), mostraram que ao
longo de 44 anos a supressao do fogo influenciou a
transicao entre as fitofisionomias do cerrado
brasileiro. A formacao savanica, com predominancia
de individuos herbaceos, arbustos e arvores
espacadas, ao longo do tempo foi substituida pela
formacao florestal, o Cetrradao, com predominancia
de individuos e espécies arboreas (PINHEIRO;
DURIGAN, 2009). Geiger et al. (2011) apontaram
avanco significativo de espécies florestais apos 35
anos de supressao do fogo, principalmente na fase
regenerante. Os autores demonstraram um declinio
da riqueza de espécies na auseéncia do fogo. Tal
supressao, pode até mesmo diminuir a diversidade
com o aumento de espécies dominantes (COOP;
MASSATI; SCHOETTLE, 2010). Com a supressao
das queimadas a luminosidade diminui e aumenta o
sombreamento, as espécies adaptadas a vegetacio
campestre e  stricfo sensu  do  cerrado  sao
mmpossibilitadas de se estabelecerem na regeneragao
pela baixa habilidade de sobreviver em condicoes
sombreadas (HOFFMAN, 2000). Assim, as plantulas
em fase de estabelecimento adaptadas ao cerrado sio
prejudicadas pela falta de luz na fitofisionomia
florestal com baixo recrutamento (GEIGER et al,
2011; HOFFMAN, 2000).

Enquanto a supressao do fogo favorece o
estabelecimento de um grupo de espécies
determinando fitofisionomias florestais, o mesmo
acontece com o aumento da frequéncia de queimadas
(COCHRANE, 2003). Quanto maior a frequéncia de
queimadas, mais as florestas se diferenciam da
composicao e estrutura original, podendo chegar até
a fitofisionomias savanicas (BARLOW; PERES,
2008). Batlow e Peres (2008), realizaram um estudo
na Floresta Amazonica e obsetrvaram um efeito
cascata que provoca a “savanizacao” do ecossistema
em contato frequente com o fogo. O processo
envolve cinco mecanismos relacionados segundo
Barlow e Peres (2008): 1 — perda da composicao
floristica caracteristica de florestas primarias, a qual
nao possul tolerancia ao fogo; 2 — mudanca nos
padroes da regeneracao florestal com a presenca de

espécies pioneiras mais expressivas conforme a
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frequéncia de queimadas; 3 — suscetibilidade das

espécies  ploneiras para O devido a

fogo
retroalimentacao positiva causada pelo aumento de

espécies ploneiras com maior frequéncia de

queimadas, maior taxa de mortalidade e maior

combustivel para sucessivas queimadas; 4 —

vulnerabilidade de perfilhamento em relacao ao fogo,
disturbio, mas

estratégia eficaz apos que em

sucessivas queimadas perde seu potencial de
regeneracao das florestas primarias; e 5 — mudancas
na disponibilidade de

sementes e diminuicao do sombreamento, afetando a

agentes dispersores de
populacio de animais limitando a dispersao e o
recrutamento. Este processo pode modificar o
ambiente de tal forma que a capacidade de resiliéncia
e o consequente processo de sucessaio do bioma
afetado siao interrompidos e novas caracteristicas
ambientais conseguem se formar no tempo e espago,
substituindo o anterior, como um “estado estavel
alternativo” (WARMAN; MOLES, 2009; WOOD;
BOWMAN, 2012).

Além dos eventos externos como as queimadas,
os atributos Internos como as caracteristicas das
espécies, suas adaptacGes e tolerancia ao fogo,
contribuem para moldar os biomas em um processo
de retroalimentacao positiva (WARMAN; MOLES,
2009). Quanto mais frequente ¢ o fogo, mais espécies
pirofiticas ganham espaco e tornam o ambiente cada
vez mais favoravel a novas ocorréncias de queimadas
(WARMAN; MOLES, 2009). O invetso ocotte com
a supressaio do fogo e aumento da umidade. Tais
condicoes ambientais tornam mais favoravel a
ocorréncia de espécies pirofobicas, levando ao
aumento da umidade e consequentemente dificulta a
ocorréncia de um novo incéndio (WARMAN;
MOLES, 2009). Quando o disturbio nao ¢ suficiente
para provocar a transicao entre formacoes, a
capacidade de resiliéncia da formacio vegetacional
predominante permitira a recuperacao através do
processo sucessional (CAMARGOS et al, 2010;
MARTINS et al., 2002). A regeneragao apos o fogo
sera mais efetiva na fitofisionomia predominante
quanto mais individuos sobreviventes adaptados a ela
estiverem presentes para servir como fonte de

propagulos, além da capacidade de alguns rebrotarem

(CAMARGOS et al, 2010; CHAZDON, 2003;
MARTINS et al., 2002).

Enxergar os dois lados da moeda, o efeito de mais
ou menos fogo, trouxe a luz os mecanismos de causa
e efeito na vegetagao conforme as queimadas. Longe
de encarar isso como uma defesa a HDI, porém, fica
claro que os extremos, em relacio ao fogo, sio
prejudiciais a diversidade, independente de qual
fitofisionomia ou qual "estado alternativo" wvai
predominar. A resposta da regeneracao apos o fogo
avanca no estudo em ecologia, o mais importante
para futuros trabalhos seria a aplicacio destas
respostas em modelos para recuperacao e manejo de

areas em risco de degradacao ecologica e floristica.

Conclusdes

O distarbio exerce um grande papel na manutencio
da biodiversidade e

regeneracao de florestas tropicais, implicando em

sua ocorréncia afeta a
diferentes tipos de respostas da regeneracao apos o
distarbio.

hipoteses que explicam de forma concisa e coesa a

regime do Embora existam varias
diversidade em florestas tropicais, o trabalho focou
nos distarbios principalmente por dois motivos
basicos: sua relagio com os sistemas vegetals no
tempo (precedéncia historica) e espago (regime). Nos
dois aspectos, o disturbio demonstrou influenciar a
diversidade e o comportamento das florestas
tropicais e sua regenera¢ao natural.

O fogo, um distarbio com precedentes histéricos
em florestas tropicais, exemplificou o efeito de um
disturbio sobre a regeneracao natural, determinando
a prevaléncia de diferentes tipos de fitofisionomias e
afetando sua diversidade, estrutura e composi¢ao.

O efeito do distarbio sobre a diversidade de
florestas tropicais ¢ clentificamente esclarecido, mas
se o disturbio nas florestas tropicais exerce grande
papel na existéncia de tamanha diversidade, ¢ incerto.
Hipoteses que confirmam esta ideia tem sido
refutada e confirmada por estudos empiricos e
Por

imensuraveis

teoricos. existirem  variaveis ambientais

onde ha alta heterogeneidade
ambiental, como em florestas tropicais, a busca por

fatores que desencadeiam o distarbio e como o
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fazem, alterando seu regime, elucida processos
das
regeneragao natural e por fim, na diversidade. Este

determinantes respostas da vegetacao, na
paradoxo, que sabemos que o excesso e a escassez
do disturbio nao sustenta uma diversidade nestes
ambientes tropicals, mas a0 mesmo tempo nem
sempre o nivel intermediario de seus atributos estio
relacionados com maior diversidade, precisa ser
melhor esclarecido. Poucas sio as tentativas de
explicar quando o distarbio é a principal causa da
diversidade em sistemas florestais tropicais e quando
nao o é. Os trabalhos apresentados que divergem
nos seus resultados, embora sejam florestas tropicais,
sao sistemas com historicos diferentes, espécies
diferentes, distarbios diferentes o que causam
respostas diferentes. A resposta da regeneraciao
destes sistemas é

natural correspondente  as

diferentes rotas sucessionais promovidas pelas
respostas a grande variacao do distarbio e da
diversidade presente, o que dificilmente levara a
mesma causa de maior diversidade nestes sistemas
florestais.

A pergunta do por que da maior diversidade em
regioes tropicais, em especifico, florestas tropicais,
tem uma nova porta aberta a ser explorada, a
variagao das respostas na regeneragao natural por
meto da variagao do disturbio e os processos
envolvidos que desencadelam suas variacOes. A
propria  diversidade de respostas da regeneragao
natural pode esta relacionado a diversidade de
espécies ou grupos funcionais em florestas tropicais e
essa relacao precisa ser identificada, como uma
possivel explicagio para maior diversidade nos
tropicos, o que dependera das futuras pesquisas

ecologicas.
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