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Review paper/Artigo de reviséo

Estruturaeregeneracaodeclareirasem FlorestasPluviais Tropicais
RENATOA. FERREIRA DE LIMA!

(recebido em: 17 de setembro de 2004; aceito em 10 de novembro de 2005)

ABSTRACT —(Canopy gap structure and regeneration in Tropical Rain Forests). This paper presentsacritic review of the
available knowledge on canopy gap structure and regeneration in Tropical Rain Forests. Separated on different issues such
as gap size, type of treefall, physical environment, regeneration sources and ecological groups, each issue is explored in
detail through the main studies published. Hence, old issues are discussed and gaps of knowledge are pointed out to
enhance and ground future researches. As aresult, it was observed that despite of more then three decades of research and
several studies involving gap structure and regeneration, the research regarding the theme still has many questions to be
answered. It also has limitations linked to the existing plurality of methods and to the difficulty of comparing different
forestsworldwide. It was concluded that the research involving gap structure and regeneration is on atheoretical refinement
phase and, therefore, it is hard to evaluate the real contribution of canopy openings to the understanding of the different
forests formations dynamics.
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RESUM O — (Estrutura e regeneracéo de clareirasem Florestas Pluviais Tropicais). Este trabal ho apresentaumarevisdo critica
do conhecimento disponivel sobre aestruturaeregeneracdo de clareiras naturais em Florestas Pluviais Tropicais. Separadaem
diferentestemas como tamanho de clareiras, tipos de queda, ambientefisico, fontes de regeneracéo e grupos ecol 4gicos, cada
tema é explorado em detalhe através dos trabalhos publicados mais relevantes. Assim, conceitos antigos sdo expostos e
discutidos, e as lacunas de conhecimento séo destacadas para enriquecer e embasar novos trabalhos. Como resultado,
observou-se que apesar de mais de trés décadas de estudo e do grande niimero de trabal hos envol vendo estrutura e regeneracéo
de clareiras, a pesquisa cientifica no temaainda possui muitas perguntas a serem respondidas. Elatambém possui limitacGes
relacionadas a diversidade de métodos existentes e adificuldade de comparacgao entre diferentes florestas do mundo. Conclui-
se, portanto, que a pesquisa sobre a estrutura e regeneracdo de clareiras encontra-se em fase de refinamento tedrico e que, por
isso, é dificil avaliar a real contribuicdo da abertura de clareiras no entendimento da dindmica das diferentes formacfes
florestais.

Palavras-chave - colonizagdo de clareiras, florestapluvial tropical, grupos ecol dgicos, regeneracdo de clareiras

Introducéo

Clareiras naturais representam o resultado final da
acao dedisturbiosem florestas e sio consideradas como
pecas chave parao entendimento daestruturaedinamica
destessistemas (Hubbdl | & Foster 1986). Segundo muitos
autores, aregeneracdo natural que ocorre em seuinterior
influencia importantes par&metros das comunidades
florestais, como composicdo (Pearson et al. 2003),
distribuicdo eriquezade espécies (Dendow 1995), além
dos processos de sucessdo secundaria (Whitmore 1990).
A aberturade clareirastambém influenciaagerminacéo
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e 0 desenvolvimento de espéciesflorestais de diferentes
maneiras (Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992,
Horvitz & Schemske 1994, Dalling & Hubbell 2002,
Paz & Martinez-Ramos 2003). Pesquisas recentes, por
outro lado, tém reavaliado afuncionalidade de clareiras
dedossel emflorestas pluviais, principal menteemrelacdo
adinamicaflorestal eadiversidade de espécies (Hubbell
et al. 1999, Dalling et al. 2002). A heterogeneidade
ambiental proporcionadapelaaberturadeclareirasparece
ndo ser suficiente para explicar a colonizacéo e a
coexisténciade espéciesnasmesmas(Dalling et al. 19983,
Brokaw & Busing 2000).

Nesse contexto de rediscussao, o presente trabalho
apresentaumarevisdo daliteraturaque envolve aspectos
de estrutura e regeneracdo de clareiras, com enfoque
especia para florestas pluviais tropicais. O assunto €
dividido em diferentestemas e cadaum deles é explorado
em detalhe, para destacar lacunas do conhecimento
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existente e sugerir temas para pesquisas futuras. Da
mesmamaneira, arevisdo procuralevantar osprincipas
problemas metodol 6gicos na érea, como umaformade
incentivar tentativas de padronizacdo ou, a0 menos,
incentivar a busca das metodol ogias mais apropriadas
paraotrabaho em clareiras. Em Gltimaanalise, o objetivo
principal desta revisdo € levantar e rediscutir o longo
paradigma de regeneracéo florestal, embasando e
encoragjando novos projetos de pesquisa que possam
promover bases mais solidas para 0 conhecimento da
dindmicaeregeneracdo deflorestaspluviaistropicais.

Estruturadeclareiras

Caracteristicas estruturais de clareiras, como seu
tamanho, o tipo de queda de &rvore envolvida e sua
geometria, variam de uma clareira para outra (Hubbell
& Foster 1986, Dendow 1987, Brown 1993) efuncionam
como fatores adicionais na construgdo de habitats
diferenciados paraacol onizacdo por espéciesde plantas.
A estrutura da clareira atua como o principal
condicionante de suas caracteristicas microclimaticase
de seu substrato (Orians 1982, Denslow & Hartshorn
1994). Assim, de forma direta ou indireta, as
caracteristicasestruturaisinfluenciam acomposicéo e 0
arranjo espacia dasespéciesem clareiras (Dendow 1980,
Whitmore 1989). Outro importante componente de
estrutura que influencia a colonizac&o de espécies € a
presenca de zonas internas, que pode criar ambientes
aindamais variados para o estabel ecimento de plantas.

Como veremosaseguir, existem aindavariostrabal hos
na literatura especializada que investigam como se
comporta o clima, a disponibilidade de nutrientes e 0
substrato em clareiras, e o quanto estes aspectosdiferem
das demais &reas da floresta. Apesar de ser mais um
componente do ambiente fisico do que da estrutura da
clareira em si, estes trés fatores estdo diretamente
relacionados a estrutura da clareira e por isso seréo
explanados neste item da revisdo. Claro que os
componentes de estrutura ndo sdo independentes entre
si, pois existem relacdes de causa e efeito entre eles.
Apesar dendo esgotar todasas possibilidades, afigural
apresenta um esquema bésico indicando estas relaces
entre os principai s componentesdaestruturade clareiras.
Tamanho da clareira— Dentro do estudo de clareiras, o
tamanho possui grande importancia sob diferentes
aspectos. A &reacondicionaaquantidade deluz recebida
pela clareira (Barton et al. 1989) e determina as
dimensdes dos mosai cos queirdo compor aestruturada
floresta (Whitmore 1978, Hubbell & Foster 1986). Por
esses motivos, o tamanho da clareira influencia a
composicao floristica, de modo que diferentes espécies
colonizam clareiras de diferentes tamanhos (Swaine &
Whitmore 1988, Whitmore 1989, 1996). Assim, segundo
algunsautores, as dimensdes e a distribui¢éo de classes
de tamanho de clareiras seriam fundamentais para o
entendimento da composicdo e dindmica de qualquer
floresta (Brokaw 1985b, Martinez-Ramos et al. 1989).

A distribuicdo em diferentes classes de tamanho
possui tendéncia semelhante, em florestas pluviais
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Figura 1. Esguema basico indicando as inter-relaces existentes entre os componentes da estrutura de clareiras naturais.

Figure 1. Basic scheme, indicating the interconnections of the components of natural canopy gap structure.
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tropicais (FPTs) e em florestas temperadas. A maioria
das clareiras é pequena, representando as menores
porcdesdeéreacobertapor clareirasnafloresta. Clareiras
grandes, ao contrério, contribuem com amaior parte da
areatotal declareiras, apesar de serem pouco freqlientes.
Em florestas onde ndo é frequente a ocorréncia de
disturbios de grande magnitude, clareiras muito grandes
(> 400 m?) sdo raras (Denslow 1980, Runkle 1982,
Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986, Sanford Junior
et al. 1986, Arriaga 1988, Jans et al.1993).

O tamanho daclareiravariade acordo com o porte
daérvore que caiu, o tipo de queda, sua orientagdo e o
numero de &rvores derrubadas conseglientemente
(Brokaw 1982a, Runkle 1990). Clareiras pequenas S0
consequiéncias daqueda de emaranhados delianas e/ou
Cipos, da queda de galhos ou da desintegragéo gradual
da copa de uma &rvore morta em pé. Geralmente, a
guedaisoladade &rvoresndo geragrandesclareiras, que
comumente sdo formadas a partir de deslizamentos em
encostas, furactes, ou mesmo na queda associada de
varias arvores (Orians 1982, Brokaw 1985a).
Naturalmente, a &rea de uma clareira tende a crescer
com o porte da &rvore ou das arvores caidas. A morte
de moitas de bambu também pode formar clareiras na
floresta, cujo tamanho ir4 depender do espaco
originamente ocupado pelamoita(Martinset al. 2004).

A éarea de uma clareira ndo depende apenas da
intensidade do disturbio. A determinacdo de sua area
também depende da definicdo de clareirautilizada (Van
Der Meer et al. 1994, Green 1996), de modo que uma
mesma clareira pode possuir mais de uma &rea. Em
trabalho realizado por Popma et al. (1988), os autores
encontraram variacdo de até 515% entre as areas
calculadas através de doismétodos distintos. A definicdo
utilizadainfluenciarg, consequientemente, asinferéncias
sobre a colonizagdo de clareiras e sobre a dindmica
florestal (Van Der Meer et al. 1994, Armdin & Mantovani
2001). Para Brown (1993), como estas influéncias ndo
estéo restritas a areaimediatamente abaixo do ‘ buraco’
no dossel, o limiteideal daclareiradeve acompanhar as
particularidades de cada abertura do dossel, evitando
umadelimitacéo arbitréaria.

Antesde Brokaw (19824), poucosforam os autores
que atribuiram uma defini¢do clara do que seria uma
clareira e quais seriam seus limites, talvez pelaprépria
variedade de expressbes das clareiras no campo (Popma
et al. 1988). A definicdo de Brokaw (1982a), apesar de
ter sofrido severascriticas(Lieberman et al. 1989, Brown
1993), foi e continuasendo amaisutilizada. Asprincipais
criticas a esta definicdo esto relacionadas a falta de
realismo ao delimitar asinfluéncias microclimaticasda

abertura no dossel e a incapacidade do método em
expressar diferencas no regime de luz em clareiras
cercadas por dosséis com diferentes alturas (Whitmore
1996). Esta e outras definicdes encontradas naliteratura
consultada sdo apresentadas natabela l.

Um fator adicional que interfere no valor de area
obtido é o méodo com que écalculadaaéreadaclareira
apos sua delimitagdo. Green (1996), em uma andlise
pertinente de como o método de célculo pode interferir
na éreatotal, encontrou uma variacéo media de 10% a
20% de diferenca entre dois métodos distintos a partir
declareiras com osmesmos limites. Nestamesmalinha,
Lima (2005) observou diferencas significativas entre os
valores de &rea gerados por quatro diferentes métodos
decdélculo, valores estes que variaram, em média, entre
12% e 60%, e que variaram em até 173% para uma
mesmaclareira. Umasintese dos diferentes métodos de
célculo de areadeclareiras é oferecidanatabela 2.

A aplicacdo de métodos claros e precisos, tanto de
delimitacdo quanto decdlculo de&readeclareira, permite
acomparacao dos resultados entre diferentes florestas.
Tais defini¢es, bem como a é&rea minima de clareira,
tém influénciasobre adistribuicio de classesdetamanho
(Denslow & Hartshorn 1994) e sobre o calculo dataxa
derecorréncia(Clark 1990). Considerando aimportancia
destes dois parametros em ecossistemas florestais
(Denslow 1987), a padronizacdo dos métodos de
definicéo, delimitagdo ecélculo de&reade clareirastraria
grandes beneficiosparaaecologiaflorestal (Clark 1990,
Lima2005).

Tipos de queda — Na literatura séo registrados quatro
tipos principais de eventos de queda que originam
clareiras: (1) quedade galhos, (2) arvoresmortasem pé
(queda continua de partes da copa), (3) arvores com
tronco quebrado e (4) arvores desenraizadas (Orians
1982, Hubbell & Foster 1986). Osdemaistipos de queda
s80 associagOes entre €l as, resultantes daquedade mais
deum individuo por clareiraou damorte de um mesmo
individuo envolvendo dois tipos de queda sucessivos,
como amorte em pé seguida, mesesdepois, pelaquebra
do tronco (R.A.F. Lima, dados n&o publicados). H&
também casos em que o individuo cai, masndo chegaa
tocar 0 solo, escorando-se em outras arvores (Almeida
1989, Clark 1990), o que ndo chegariaaser um tipo de
guedapropriamente dito. Adicionalmente, reconhecer os
limites entre os quatro tipos principais de queda pode
ndo ser tdo Obvio. Por exemplo, existem &rvores que
guebram proximo asuacopae continuam vivas. Nestes
casos, pode ser dificil enquadrar o evento como arvore
com tronco quebrado ou de uma arvore morta em pé,
especialmente quando se procuradeterminar amagnitude
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Tabelal. Sintese de algumas das principais definicdes delimite de clareiraencontradas naliteratura especializada. Consultar os
artigos originais para maiores detal hes e explicacdes sobre as defini¢bes citadas.

Table 1. Summary of some of the main gap limit definitionsfound in the specialized literature. Seetheoriginal articlesfor more

details and explanation on the cited definitions.

Descricéo

Detalhes

Citacdo

Area sob a abertura do dossel estendida até a
bases das arvores de dossel adjacente.

Projeco vertical da abertura do dossel estendida

até a altura média de 2 m acima do solo.

Parcelas ou conjunto de parcelas com altura do
dossel medida em diferentes classes de altura.

Area onde a maiores plantas sio < 3m e < 50%
da altura das arvores do dossel adjacente.

Areaindicada pela presenca de plantas pioneiras
> 0,5 mdedtura

Areas formadas pela morte (auséncia do dossel)
de pelo menos metade de uma arvore.

Parcelas ou conjunto de parcelas com valor
menor ou igual aum desvio padrdo da densidade
de dossel média na érea estudada.

Seus limites correspondem ao poligono que
une as bases das é&rvores de dossel adjacentes.

Os |limites da clareira coincidem com as
projecdes verticais da folhagem em qualquer
nivel.

N&o estabelece uma altura minima de dossel
para definir os limites da clareira que é medida
em diferentes alturas. Cada parcela tem 5x5 m.

E a definic&o, segundo os autores, que melhor
delimita a extensdo da abertura no dossel na
area de estudo.

Os limites correspondem ao poligono que une
0s pontos, em transectos centro-borda, até
onde hé& presenca de pioneiras.

As bordas da clareira sdo definidas pela projecéo
vertical dafolhas de arvores de dossel adjacente
aclareira. N&o ha altura méxima necesséria.

N&o define os limites em campo. Cada parcela
tem 5x5 m e a densidade de dossel foi obtida
através de densiometro.

Runkle(1981)

Brokaw (1982a)

Hubbell & Foster
(1986)

Lawton & Putz
(1988)

Popma et al.
(1988)

Runkle (1992)

Lundquist & Beatty
(2002)

do evento de distarbio. Em outros casos, pode-se
simplesmente confundir uma arvore morta em pé com
uma simples queda de galho caso o pesquisador néo
possa determinar se a arvore esta real mente morta.

Cadatipo de quedagerasituactesdigtintasdeentrada
deluz, de estrago do sub-bosgue e de exposi ¢do do solo
(Clark 1990, Brokaw 1985b). Em ordem tedricacrescente
deintensidade, ostipos de quedapodem ser classificados
como segue: 1) quedade galhos, que geramenor abertura
no dossel e destrui¢éo do sub-bosque; 2) arvores mortas
em pé, que tém suas copas fragmentadas aos poucos; 3)
arvores quebradas; e 4) arvores desenraizadas, queaém
de gerarem destruicdo no sub-bosque, causam
revolvimento do solo naregido daraiz.

Espécies de arvores podem apresentar uma
tendéncia quanto ao modo como morrem (Hubbell &
Foster 1986). Essa tendéncia depende de fatores como
longevidade, porte médio dos individuos adultos,
arquitetura de copa e caracteristicas damadeira (Clark
1990). Densidade, resisténciaeflexibilidade damadeira
influenciam o tipo de queda de uma &rvore, de modo

gue madeiras mais densas, resistentes e com menor
flexibilidade tendem a desenraizar (Putz et al. 1983,
Arriaga1988). A probabilidade de desenraizar aumenta
com o tamanho da arvore (Putz et al. 1983). Espécies
com sistema radicular forte e profundo (maior
estabilidadefisica) seriam maisdificeis de desenraizar.
Entretanto, mesmo que a espécie apresente tendéncia
em seu tipo de queda, uma érvore esta sujeita afatores
externos, que poderdo setornar o principal condicionante
damortedoindividuo (Lundquist & Beatty 2002). Uma
combinagdo de chuva, solo encharcado e vento (Brokaw
1985h), bem como atexturae estruturado solo (Arriaga
1988, Ashton 1992a), podem facilitar o desenraizamento,
independentemente da espécie considerada. Na Costa
do Marfim, Jans et al. (1993) encontraram grande
diferenciacdo no tipo de queda em areas florestais
distintas, caracteristicaesta, possivelmente causadapelas
distintas condic¢des de solo, fisionomia da vegetacéo e
composico floristica.

Visto que cada tipo de queda gera condic¢des
ambientais distintas, outro importante aspecto sobre 0
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Tabela 2. Sintese dos principais métodos de célculo de area de clareira encontradas na literatura especializada. Consultar os
artigos originais para maiores detalhes e explicagdes sobre os métodos citados.

Table 2. Summary of the main gap size measurement methods found in the specialized literature. See the original articles

for more details and explanation on the cited methods.

Descricéo

Detalhes

Citacéo

Usa 0 maior comprimento entre de uma borda a

Clareiras devem ter um formato préximo ao

Runkle (1981)

outra da clareira e amaior disténcia perpendicular de uma €elipse e ndo ha necessidade de usar

ao comprimento, adequados a formula de area
da elipse.

Minimo de oito coordenadas de direcéo e
disténcia tomadas a partir do centro da
clareira em direcdo aos seus limites.

Usa quatro diferentes métodos. proporcdo de
passos, area basal de arvores mortes e pontos
guadrantes em clareiras, e um quarto estimado
através do comprimento de transectos sobre
clareiras.

Area percentua de céu hemisférico néo
obscurecido (“percent canopy gap”).

Usa varias medidas que estimam a abertura do
dossel (“canopy openness’) baseada na andlise
de fotos hemisféricas tiradas ao centro da clareira

Semelhante a0 método de Brokaw (1982a),
porém usando 16 coordenadas de direcdo a
partir de um ponto préximo ao centro.

A &rea é estimada através de célculos
geométricos usando fotografias verticais
tiradas sobre a clareira.

Consiste na divisdo dos limites da clareira em
tridngulos e na mensuracéo dos lados de
cada tridngulo formado.

A area é obtida posteriormente através de um
mapa em escala.

Todos 0os métodos esté@o associados a
amostragens ao longo de transectos e através
do método de pontos quadrantes.

A medicdo requer a tomada e andlise de fotos

A érea € obtida posteriormente através de um
mapa em escala.

A &rea é obtida a partir de férmulas que
consideram a altura da foto e o angulo de
visdo da cémera.

A &reatota é asomada area dos triangulos,

obtida através da férmula de célculo de area do
tridngulo por seus lados e ndo ha necessidade de

um mapa em escala.

Brokaw (1982a)

Runkle (1985)

Brown (1993)

hemisféricas.
A medicéo requer atomada e andlise de fotos Whitmore et al.
hemisféricas. (1993)

Green (1996)

Yamamoto (2000)

Lima (2005)

usar um mapa em escala.

tipo de queda serefere asuainterferéncianos caminhos
daregeneracdo (Orians 1982, Brandani et al. 1988). Ou
sgja, tanto amagnitude do disturbio quanto as ateracdes
climéticas geradas por ele, possuem consideravel
influéncia sobre a regeneracdo da clareira. Grande
destruicdo do sub-bosque gera morte de um ndmero
maior deindividuos pré-estabel ecidos que poderiam vir
adominar naregeneracao daclareira. Um outro exemplo:
duas arvores de mesmo volume e arquitetura de copa
formar&o clareiras com distintas entradas deluz, seuma
for desenraizada e aoutramorrer em pé, influenciando
apropriagerminacao e crescimento das espécies.

Geometria de clareiras — Na literatura, varios autores
buscaram descrever o ambiente de clareira e sua

geometria. Oldeman (1978) utilizou a palavrafrancesa
“chablis’, parasereferir ao conjunto: &rvore caida, seu
impacto na floresta e a destruicéo gerada. Durante sua
descricdo, o autor define um formato idealizado da
clareiraque seriaseme hante aum haltere (“dumbbel ™).
Uma de suas extremidades corresponde ao espaco
deixado pelacopacaida; aoutra, seriaaareadeimpacto
da copa no chéo da mata (Oldeman 1978). Hubbell &
Foster (1986) propuseram umageometriaalternativapara
descrever aformade umaclareira: um cone invertido.
Dentro destaproposta, proximo ao dossel (basedo cone),
a &rea da clareira seria maior em comparacdo a area
proxima ao solo (épice do cone). Diferentemente da
definicdo de Brokaw (1982a), estageometriaconfere as
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clareirasdiferentestamanhos conforme aalturavertical
considerada. Paraessesautores, algumasclareiras podem
formar um cilindro, porém representariam umaminoria.
Na prética, entretanto, uma definicdo ndo é téo
simples, poisaquedade arvores ndo geraumageometria
de delimitagéo fécil ou previsivel (Brokaw 1985a). Em
muitos casos, alguma parte do haltere proposto por
Oldeman (1978) simplesmente ndo € formada, ou é
formadaem dimensdes diferenciadas. Adiciona mente,
outros autores encontraram em suas areas de estudo que
amaioriadasclareiras possuiao formato de umaelipse
(Runkle1982, Almeida1989, Barton et al. 1989, Tabarelli
& Mantovani 1999). Porém, o formato daclareiravaria
de acordo com o tipo de queda, com aorientagdo e com
ascaracterigticasfisiondmicasdas arvores/'espécies caidas
(Brokaw 1985a). A queda de galhos ou morte em pé,
por exempl o, forma clareiras semelhantes aum circulo
(Howe 1990). Copas pequenas ou cilindricas formam
clareirasmaislineares; copasgrandesou bem ramificadas
tendem aformar clareirasmaiscirculares. Dessaforma,
o ideal seria considerar cada clareira dentro das
particularidades que a formaram (Lundquist & Beatty
2002) evitando ageneralizacdo de umasd geometria.
Em outro contexto, autores tém citado o formato
como um determinante do microclima de clareiras
(Canham 1988, Howe 1990, Brown 1993, Eysenrode
etal. 1998, Veblen 1992). Parece 6bvio crer queclareiras
lineares e clareiras circulares de mesmaarea, ndo terdo
as mesmas caracteristicas climéticas. Mesmo assim,
durante a revisdo realizada, nenhum trabalho que
abordasse diretamentetal teméticafoi encontrado. Howe
(1990) e Eysenrode et al. (1998) apesar de terem
estudado o efeito da geometria sobre o microclima,
abordaram apenas ainfluéncia da &rea daclareira, ndo
considerando possiveisinfluéncias de seuformato. Sendo
assm, asrelagdes existentesentre o formato dasclareiras
e seu microclimacontinuam em aberto.
Zoneamento interno — Primeiramente descrito por
Oldeman (1978), o zoneamento interno consideraquea
clareiraapresentariaumadivisdo internaem zonas: uma
logo abaixo da &rea ocupada pela antiga copa, outra a
voltado tronco caido e umaterceiranaareadeimpacto
da copa. Posteriormente, Orians (1982) definiu a
nomenclatura que é utilizada ainda hoje: zona da raiz
(“root zone™), zona do tronco (“trunk or bole zone”) e
zona da copa (“crown zone"). Este zoneamento de
clareiras fornece hébitats ainda mais diversificados na
floresta e funcionariacomo pal co paraaespecializagdo
do nicho de espécies tropicais (Bazzaz 1983, Vitousek
& Denslow 1986). Contudo, esta representacdo
hipotética ndo se gjusta a todas as clareiras, de modo

gue a presenca ou auséncia de cada uma das zonas
depende do tipo de queda. As zonas da copaedaraiz,
por exempl o, s30 coincidentes quando umaérvore morre
em pé. Independentemente, as zonas sdo descritas a
Seguir.

Zona daraiz: corresponde a area ao redor da base do
tronco caido, com maior disturbio do solo eincidéncia
de luz solar (Hubbell & Foster 1986). Normalmente,
mostra pequeno distlrbio da vegetagdo circundante
(Orians 1982, Clark 1990). E a érea, naclareira, com
menor disponibilidade de nutrientes (Vitousek &
Dendow 1986) e possui reduzidabiomassaradicular em
relacdo ao seu entorno (Sanford Junior 1989). A
magnitude dos distarbios no solo varia de 0,1 m? até
mais que 4 m2, dependendo do tamanho da arvore
desenraizada (Lawton & Putz 1988).

Zona do tronco: zona de pequeno distarbio do solo e
baixa mortalidade da vegetacdo, exceto pela regido
imediatamente abaixo do tronco (Orians 1982, Hubbell
& Foster 1986). A biomassaradicular ndo € praticamente
afetada (Sanford Junior 1989). Nestadreaaluminosidade
évaridvel, poisdepende das caracteristicas davegetacdo
sobrevivente. Possui baixo aporte da matéria organica
que, apesar de estar presente em grande quantidade, é
de decomposicéo relativamente lenta (Clark 1990). Sua
extensfo elarguradependem do comprimento edalargura
do tronco caido.

Zonadacopa: corresponde aos destrocos causados pela
guedadacopadaérvore e € azonade maior destruicéo
da vegetacio pré-existente. E uma zona com pouco
disturbio do solo, e grande quantidade de matéria
orgéanicacom rgpidaconversdo em nutrientes disponivels
(Hubbell & Foster 1986, Vitousek & Denslow 1986,
Clark 1990). Para Sanford Junior (1989) abiomassade
raizes € menor em relagdo a floresta intacta, podendo
variar ao longo do tempo. Suadimens&o é proporcional
ao tamanho e a forma da copa caida.

H& também uma segunda possibilidade de
zoneamento gue corresponde ao centro e a borda da
clareira. A zona de borda é definida pela regiao
transicional entre a clareira e o interior de mata, com
extensdo variando de acordo com o autor [ver Hubbell
& Foster (1986), Popmaet al. (1988) e Brown (1993)].
Como ha diferencas microclimaticas e estruturais entre
0 centro e aborda da clareira, estas zonas influenciam
de maneira distinta a regeneracéo das espécies (Devoe
1992). Geralmente o desenvolvimento dos regenerantes
€ maior no centro da clareira do que em sua borda
(Brown 1993).

Quando aclareiraestadivididaem zonas, pode haver
colonizagdo diferenciadaem cadaumadel as (Brandani
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et al. 1988, Whitmore 1996, porém ver Uhl et al. 1988).
A zonadaraiz, por exemplo, apesar de representar uma
pequenapartedaclareira, € preferencia mente colonizada
por espéciespioneiras (Putz 1983, Lawton & Putz 1988),
pois suas sementes que permaneciam enterradas e ainda
vidveis poderdo ser trazidas a superficie e germinar
(Vé&zquez-Yanes & Orozco-Segovial993, Dalling et al.
1997). Esta colonizagéo diferenciada resulta em maior
similaridade floristica entre as mesmas zonas de
diferentesclareiras, do que entre aszonas de umamesma
clareira (Brandani et al. 1988, Nufez-Farfan & Dirzo
1988).

Uma clareira natural, portanto, néo é homogénea.
A presenca de subzonas dentro dela, bem como as
caracteristicas de cobertura do solo (George & Bazzaz
1999, Dalling & Hubbell 2002), devem ser consideradas
para avaliar a composicdo e desenvolvimento das
espécies. N&o se deve, no entanto, desconsiderar a
situagdo ambiental anterior aformac&o daclareira, pois
ao longo daflorestajaexistem variacfes nas condi ¢oes
ambientais(Lieberman et al. 1989, OliveiraFilhoet al.
1998, Carvalho et al. 2000). Individuos pré-estabel ecidos,
condicOes prévias do substrato, manchas de espécies
herbaceas, entre outras caracteristicas, podem fazer com
gue a colonizagéo diferenciada entre zonas ndo ocorra
ou ocorrade maneiradiferente dadescritaacima.
Ambiente de clareira: clima, nutrientes e substrato — A
gueda de uma ou mais arvores, sem duvida, gera
condi¢Bes ambi entai s di stintas e funcionacomo um fator
importante no aumento da heterogeneidade florestal
(Orians 1982). A intensidadeluminosaeainsolagdo di&ria
sdo maioresem clareirasealuzincidente possui qualidade
espectral diferente daquelasob o dossel fechado (Hubbell
& Foster 1986, Dendow & Hartshorn 1994). Naclareira,
ha maior quantidade de radiacdo fotossinteticamente
ativa, quetem importanciavital no desenvolvimento de
plantas. Assim, Whitmore (1978, 1996) e Brown (1993)
defendem aintensidade deradiac&o incidente naclareira
comoaprincipa variavel, controlando asdemaisvaridvels
microcliméticas.

A temperatura do ar e do solo é geralmente maior
naclareira e variamais amplamente ao longo do diase
comparada a das éreas sob dossel fechado (Brokaw
1985b, Hubbell & Foster 1986). Essa variagdo € mais
pronunciadajunto asuperficie do solo (Denslow 1980).
Ambas sdo variaveis que dependem da radiacéo total
incidente e, por isso, variam de acordo com a area da
clareira. Além disso, os valores maximos e minimosde
temperatura podem ser influenciados pela vegetacéo
circundante (Collins et al. 1985, Brown 1993),
especialmente em clareiras pequenas. A umidadedo ar é

comparativamente baixa, enquanto a evapotranspiragao
€ maior (Brokaw 1985a). Porém, a alguns centimetros
abaixo do solo aumidade seriamaior que nointerior da
floresta, segundo alguns autores (Vitousek & Denslow
1986, Uhl et al. 1988). Becker et al. (1988) encontraram
um gradiente decrescente de umidade em subsuperficie
partindo do centro daclareiraparao interior dafloresta.
A maior precipitacdo (Collins et al. 1985) e a menor
densidade de raizes no solo (menor evapotranspiragao)
seriam 0s principais responsaveis pelo aumento da
umidade do solo subsuperficial em clareiras(Becker et al.
1988, Ostertag 1998). Porém, cabe ressaltar que outros
autores ndo encontraram tal padrédo em clareiras de
florestastropicais (Ashton 1992b).

Clareiras, entretanto, ndo possuem um microclima
interno uniforme (Devoe 1992, Brown 1993, Whitmore
1996): existevariagao temporal eespacia de seu clima.
O crescimento de galhos no dossel, de lianas e ervas,
além dos préprios col onizadores, gradua mente diminui
ainsolagdo diarianaclareira(Smith et al. 1992, Dendow
& Hartshorn 1994, Denslow et al. 1998). Variacbes
climaticas entre estagdes secas e chuvosas séo comuns
(Smith et al. 1992, Brown 1993, mas ver Chazdon &
Fetcher 1984). Brown (1993) encontrou, além de
variagdes sazonais, variagdes didriasno clima. Barton
et al. (1989) também encontraram umavariagdo diaria
defluxo luminoso no centro de clareiras, resultante de
variagcbes na cobertura por nuvens. Tais aspectos
climéticos podem variar espacialmente criando um
gradiente que acompanha um eixo centro-borda
(Brokaw 1987, Brown 1993). Em regides néo
equatoriais, a incidéncia luminosa em clareiras é
diferente, de modo que, no hemisfério norte, as por¢oes
ao norte recebem maior quantidade de radiagdo
(Canham 1988, Canham et al. 1990) enquanto no
hemisfério sul ocorre o inverso.

Geralmente, clareiras maiores assemelham-se a
regido imediatamente acima do dossel da floresta,
enquanto as pequenas se comportam mais como o
interior da mata (Brown 1993, Whitmore 1990). Via
de regra, o contraste do microclima cresce de acordo
com o tamanho da clareira (Barton et al. 1989), pois
em clareiras pequenas o sol sO atinge o chdo dafloresta
durante parte do dia. Entretanto, aareadaclareirando
deve ser considerada como o unico fator ainfluenciar
respostas climaticas (Denslow & Hartshorn 1994).
Outrosfatores como aexposicao davertente, o contexto
topogréfico e as caracteristicas da vegetagéo
circundante (altura e espessura da folhagem), devem
ser considerados ao se comparar variacdes
microclimaticas entre clareiras (Brokaw 1985b, Collins
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et al. 1985, Eysenrode et al. 1998, Lima & Moura
2006). Combinacfes entre tais aspectos fazem com que
as respostas microcliméticas ndo sejam lineares em
relacdo aarea, intensificando o contrasteentre clareiras
com tamanho, forma e contexto diferentes (Brown
1993, Whitmore 1996).

A morte e consequiente decomposi¢do da arvore
ocasionaria um aporte de nutrientes no interior de
clareiras, principalmente sob a copa e o tronco do
individuo caido (Brokaw 1985b). Exceto pelos danos
fisicos, 0 aporte nutritivo favoreceria o estabel ecimento
de plantas em clareiras. Parker (1985 apud Denslow
& Hartshorn 1994) encontrou um pulso de maiores
concentracOes de nitrato, calcio e magnésio durante o
primeiro ano apds aformacgdo daclareira. Contudo, em
estudosrealizados naCostaRica, Vitousek & Denslow
(1986) ndo encontraram diferencas significativas entre
clareiraseflorestaintacta; estalltimajépossuiriagrande
capacidade de mineralizacdo de nutrientes. Para
Dendow & Hartshorn (1994) talvez hajaum real aporte
nutritivo em clareiras, que seriamascarado pel 0 aumento
da érea das raizes das arvores sobreviventes e,
consequientemente, pela absor¢cdo dos nutrientes
disponibilizados. Enfim, Denslow et al. (1998)
constataram aumentos significativos de fosforo e
nitrogénio disponiveisno solo no periodoinicia aposa
abertura da clareira.

I ndependentemente da contribui¢ao nutricional das
clareirasemrelacdo as demaispartesdafloresta, autores
tém sugerido diferencas espaciais nadisponibilidade de
nutrientes dentro da propria clareira (Orians 1982,
Bazzaz 1983, Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986).
A areadaraiz, onde harevolvimento do solo, possuiria
menor concentracdo de nutrientes disponivels, devido
as proprias caracteristicas do solo subsuperficial, além
de menor competicdo radicular (Orians 1982). O solo
abaixo dacopa caidapossuiriacaracteristicasnutricionais
semel hantes aguel e sob a floresta intacta, porém com
concentragfes|levemente maiores (Vitousek & Dendow
1986). Por outro lado, as condi¢des do substrato também
podem variar dentro de uma mesma clareira, de modo
gue aareaderaiz, em umadquedapor desenraizamento,
certamente traz condigdes fisicas diferentes da érea
impactada pela copa, especialmente para o
estabelecimento de plantulas (Hartshorn 1978). Da
mesmamaneira, adistribuicio eaabundanciade plantas
de sub-bosque, como ervas e arbustos (Brokaw 1985a,
George & Bazzaz 1999), podem influenciar o
estabel ecimento de pléantulas de espéciesarbdreas. Assm,
as condicOes e a cobertura do substrato devem ser
computadas nos estudos daregeneracéo declareiras.

Regeneracdo declareiras

Ao longo das décadas, 0 processo de manutencdo
de florestas vem sendo atribuido ao processo de
abertura e fechamento de clareiras (Denslow 1980,
Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986, Whitmore 1996).
Aplicado tanto aflorestastropicais quanto atemperadas,
0 conceito de regeneracdo via clareiras (“gap-phase
regeneration”) consiste, basicamente, na renovacéo
florestal através de um processo continuo de
crescimento e morte que tem a clareira como o inicio
de novos ciclos de crescimento (Watt 1947, Whitmore
1990, Devoe 1992). Este €, atualmente, o paradigmade
regeneracdo florestal mais bem aceito e difundido no
meio cientifico. Nesse contexto vale lembrar que
pesquisas mais recentes tém destacado mecanismos de
regeneracdo sem a influéncia de clareiras (Lieberman
et al. 1989, Montgomery & Chazdon 2002) ou maneiras
complementares na determinacéo da colonizacéo e
composicéo declareiras (Dalling et al. 1998a, Hubbell
et al. 1999). N&o que as atuais tendéncias venham a
desmentir aquilo que jahaviasido encontrado, massim
acrescentam novas probleméticas e caminhos
alternativos da regeneracdo florestal (Dalling et al.
2002, Brokaw & Busing 2000).

O processo que envolve aregeneracdo de clareiras
€ complexo e controlado por diferentes variaveis
(Brokaw 1985b). Conforme visto ao longo do item
anterior va&rios sd0 os componentes da estrutura de
clareiras que mantém umarel agdo diretacom o processo
de regeneracdo das mesmas. Fatores como a &rea e 0s
tipos de queda envolvidos, por exemplo, podem
influenciar tanto a velocidade quanto os rumos do
processo de regeneracao. Neste item da revisdo outros
aspectos relacionados a regeneracdo em clareiras sdo
apresentados, como osdiferentes caminhos seguidospela
regeneracdo e as etapas de desenvolvimento e
fechamento de uma clareira. Também sdo exploradas
guestdes relacionadas a ocupacao de clareiras pelos
diferentes grupos ecol6gicos de espécies e os fatores
gue determinam o sucesso de colonizacdo de clareiras
por espécies vegetais. Apesar de ndo estar relacionada
diretamente ao processo de regeneracdo, aperiodicidade
de abertura de clareiras € um importante componente
no regime de distarbio em florestas tropicais e possui
consideravel influéncia sobre o0 sucesso de colonizagéo
de clareiras. Por tais razoes, este subitem da revisdo é
apresentado junto aos aspectos da regeneracdo de
Clareiras.

Periodicidade — Em FPTs € comum haver um pico de
freqiéncianaformacdo declareiras, relacionado aagum
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periodo do ano ou a ocorréncia de algum fendbmeno
natural. Em LaSelva, CostaRica, assim como em Barro
Colorado Island (BCI), Panamé, o pico de formagao de
novas clareiras coincide com a época mais Umida
(Brokaw 1982b, Brandani et al. 1988). Resultado
semelhante foi encontrado em Los Tuxtlas, México
(Sarukhan 1978, Nufiez-Farfan & Dirzo 1988). Na
Floresta de Nelliampathy, india, onde o clima é
ti picamente de monges, arelagdo entre quedade arvores
e época chuvosa é marcante, de modo que 82% das
clareiras observadas foram abertas nesse periodo
(Chandrashekara & Ramakrishnam 1994). Fendbmenos
naturais, como tempestades ou terremotos, também
ocasionam a formac&o de picos de queda de arvores.
Uhl et al. (1988), na Amazénia Peruana, verificaram
gue tempestades ocasionais aumentam o nimero de
guedas de &rvores maiores. Terremotos podem causar
vérios deslizamentos de terra e, consequientemente, a
aberturade enormesclareiras (Garwood et al. 1979). O
mesmo ocorre em florestas dentro da rota de ciclones
ou furactes (Van Der Meer et al. 1995).

O periodo no qual aclareiraé abertaestaligado ao
estabel ecimento de pléantulas, pois ele determina qual
serd a composicdo do banco de sementes e plantulas
disponivel paraacolonizacdo daclareira(Bazzaz 1983,
Dalling et al. 1997, 2002). I sso porque agrande maioria
das espécies tropicais florestais ndo produz sementes
continuamente ao longo do ano (Garwood 1983, Van
Schaik et al. 1993). As sementes que chegam antes ou
logo apds aformagdo da clareira tém maiores chances
de germinaco e estabel ecimento se comparadas aquel as
envoltas pela serapilheira ou sob o solo (Denslow &
Hartshorn 1994). Brokaw (1985b) levantou outras
importantes questdes relacionadas a periodicidade de
ocorréncia de clareiras. Elas poderiam estar atuando
como fatores de selecdo no “timing” de disperséo e
germinacao de sementes, principal mente daguelas que
dependem de luz para se estabel ecer.

Espécies de FPTs possuem certos mecanismos que
permitem que seus descendentes colonizem umaclareira
guando estase abre (Hartshorn 1978). Tais mecanismos
s30, no nivel individual: a dorméncia de sementes, a
toleréncia de pléntulas a ambientes sombreados, a
producdo continua de frutos/sementes e o tamanho
(reservanutritiva) dasemente(Dalling et al. 1997, Dalling
& Hubbdl 2002, Paz & Martinez-Ramos 2003). Algumas
sementesda FPT possuem dorméncia, fato comum entre
espéciestipicamente pioneiras (Hartshorn 1978, V &zquez-
Yanes& Orozco-Segovia 1993). Exempl os de sementes
tropicais que permanecem dormentes no solo a espera
de um aporte de luz solar sdo: Cecropia obtusifolia

Bertol. (México - Vazquez-Yanes & Smith 1982),
Cecropia sciadophylla Mart. e C. obtusa Trécul
(Suriname - Holthuijzen & Boerboom 1982), Trema
orientalis (L.) Blume (Gana - Hall & Swaine 1980) e
T. micrantha (L.) Blume (Panama- Dalling et al. 1997).

Contudo, a maioria das espécies de FPTs possuli

germinacdo ‘ instanténea’ ou atrasadapor curtos periodos
(Garwood 1983, Vézquez-Yanes & Orozco-Segovia
1993), fato que diminuiria a riqueza do banco de
sementes. Ao mesmo tempo, as atividades de patbgenos
em solos florestais aumentam em muito a mortalidade
de sementes (Dalling et al. 1998b). Nesses casos, a
colonizag&o de clareirasviachuvacontinuade sementes,
comum entre espécies pioneiras (Swaine & Whitmore
1988), e viabanco de plantulas, parecem ser asestratégias
maiseficientes (Brokaw 1986).
Fontes de regeneracdo — Os caminhos a serem seguidos
pelaregeneracdo deumaclareira, bem como suaduracio,
s80 determinados pel as caracteristicas do disturbio e da
vegetacdo pré-existente (White 1979, Denslow 1980,
Dalling et al. 1998a). A severidade e o tamanho do evento
sdo as principais caracteristicas do disturbio que
influenciam suaregeneracdo (Runkle 1985). Apesar da
variedade de situagdes possiveis, clareiras tém,
basicamente, trés caminhos ou fontes de regeneragéo.
Estas fontes ndo sdo mutuamente exclusivas e,
normal mente, ocorrem simultaneamente. Séo elas: (1)
regeneracao viasementes; (2) regeneracdo viaplantulas
ou jovens pré-estabel ecidos; e (3) regeneracao por meio
da rebrota de individuos sobreviventes ou daqueles no
dossel adjacente (Brokaw 1985a, Hubbell & Foster
1986).

A primeira fonte de regeneracdo ocorre de duas
maneiras: através dagerminagdo deindividuosdo banco
de sementes do solo, como respostaas novas condi¢oes
ambientais (Brokaw 1986, Denslow 1987,
Chandrashekara & Ramakrishnan 1993), e através da
chuva de sementes, dispersas por vento ou animais até
olocal recém aberto (Whitmore 1978, Martinez-Ramos
& Alvarez-Buylla1986).

A dorméncia de sementes, comum entre especies
pioneiras, € uma estratégia que permite que sementes
permanegcam vidveis no solo a espera de uma clareira
(Hartshorn 1978, Dalling et al. 1997). Porém, segundo
Garwood (1983) e Vézquez-Yanes & Orozco-Segovia
(1993) adorménciade sementes ndo € comum em FPTs
eaviabilidade delasno solo seriarel ativamente pequena
(até quatro semanas). Por outro lado, a frequéncia de
clareiras peguenas, que ndo proporciona contraste
ambiental suficiente (Sanford Junior et al. 1986, Jans
et al.1993), faz com que aregeneracdo em clareirasvia
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banco de sementes seja menos intensa (Young et al.
1987, Murray 1988, Loiselle et al. 1996, ver também
Lawton & Putz 1988). O banco de sementes possuiria,
assim, maior importancia durante a sucessdo inicial de
FPTs (Hall & Swaine 1980, Putz 1983, Young et al.
1987), como em &reas desmatadas ou quei madas.

Em FPTs, existe grande variagdo na chuva de
sementes, tanto em composi ¢ao quanto em quantidade.
A dispersdo total em clareiras é obviamente menor
guando comparada ao restante da floresta, exatamente
pela érea proporcionamente reduzida ocupada por
clareiras. Porém, pode haver similaridade floristica da
chuvade sementes entre clareiras, sugerindo disperséo
ndo-al eatOrianeste tipo de habitat. Augspurger & Franson
(1988) e Loiselle et al. (1996) constataram que a
dispersdo de sementes por vento é maior em clareiras
do que no restante dafloresta[ver também Dalling et al.
(2002)]. Este padréo foi maisevidente entrelianas, que
tinham maior frequéncia e fecundidade préximo a
clareiras (Augspurger & Franson 1988). Porém, tal
padréo de dispersdo pode ndo ser 0 mesmo se
considerarmos sementes ndo dispersas por vento.

A segundafonte deregeneraco de clareirasdecorre
das pléntulas e/ou jovens pré-estabelecidos que
sobreviveram a queda da &rvore. Estes individuos
pertencem a espécies que normal mente Ndo apresentam
gualquer dorméncia (Garwood 1983, Brokaw 1986) e,
apos sua germinagdo, sao capazes de permanecer sob
0 dossel, onde apresentam baixo, se algum, crescimento
vegetativo (Augspurger 1984). Caso sobrevivam aqueda
de uma arvore, receberdo maior quantidade de luz o
gue permitira maior desenvolvimento. Este tipo de
regeneracdo é particularmente comum em clareiras ou
em zonas de clareiras nas quais o estrago dos estratos
inferiores € pequeno, assim como em tipos de queda
Menos Severos.

A regeneracdo declareirasviarebrotase daatravés
do preenchimento parcial ou total do espago no dossel
por galhos do dossel circundante (Bazzaz 1983, Runkle
1985) ou através de ramos novos produzidos pelas
arvores quebradas. Nesses casos, como geralmente ndo
ha perda nos sistemas radiculares (Negrelle 1995), os
individuos que sofreram danos durante o evento poder&o
rebrotar intensamente. Clark (1990), baseando-se nos
dadosde Hubbell & Foster (1986), estimou que aperda
em é&rea via rebrota esteja em torno de 30% ou mais;
mesmo assim ndo foram encontrados trabalhos que a
tenham quantificado diretamente ao longo do tempo. A
importanciadaperdade &reapor estaviade regeneracao,
entretanto, varia de acordo com o tamanho daclareira
aberta (Runkle 1985, Howe 1990). Clareiras pequenas

podem ser inteiramente fechadas pela rebrota de
individuos de dossel (Brokaw 1985b), interrompendo
guase totalmente a entrada de luz proporcionada pela
abertura. Segundo Howe (1990), para se determinar os
efeitos da rebrota de dossel sobre a colonizagdo é
necessario estabel ecer, primeiramente, asinfluénciasda
rebrotasobre o microclimadaclareira.

Concomitantemente, podera haver producéo de
NOvVOS ramos junto ao sol o, através de raizes gemiferas
(raizes capazes de formar gemas caulinares) ou atraves
derebrotadas &rvores quebradas ou desenrai zadas (Van
Der Meer et al. 1995). Estes individuos poderdo ter
vantagem competitiva sobre arvores menores, caso seu
sistema radicular avantajado ndo seja atingido, o que
permite um desenvolvimento mais rapido que o das
demais plantas (Putz & Brokaw 1989). Porém, é
Necessari 0 que aespéci e possua esta habilidade especifica
No Panamd, alguns individuos que tém seus troncos
guebrados chegam a produzir novos galhos, mas estes
n&o perduram e a planta morre (Putz & Brokaw 1989).
Na Floresta Atlantica Brasileira, Negrelle (1995)
constatou que a rebrota em &rvores desenraizadas é
comum entre 15% das espécies [e.g., Tapirira
guianensis Aubl. e Ocotea aciphylla (Nees) Mez] e
mostrou que os ramos produzidos podem ser eficientes
no fechamento de pequenasclareiras. A grande habilidade
de rebrota de algumas espécies pode fazer com que a
clareira sejafechada pela propria érvore caida (Putz &
Brokaw 1989, Negrelle 1995).

Entre todas as fontes de regeneracéo, aquela
através de plantulas e jovens pré-estabel ecidos talvez
sgja amais comum em FPTs (Brokaw 1986, Denslow
& Hartshorn 1994). Estima-se que grande parte dos
individuos tolerantes & sombra sobreviva apos a
formac&o da clareira (Uhl et al. 1988, Fraver et al.
1998, Carvalhoet al. 2000, Martins & Rodrigues 2002).
Alguns fatores, como a sincronia entre disperséo e
aberturadaclareira, distancia entre adrvore matrize a
clareira, e também a area da mesma, fazem com que a
estratégia de colonizag&o mais eficiente segja germinar
sob o dossel e esperar pelo maior aporte luminoso
(Garwood 1983, Loiselle et al. 1996, Whitmore 1989).
Clareiras seriam, portanto, col onizadas em grande parte
por individuos que germinaram em condic¢fes
independentes do tamanho da clareira e de suas
caracteristicas. Apesar de existirem evidéncias de que
estalinhaderaciocinio estacorreta(Hubbell et al. 1999),
estudos especificos que envolvam tanto a dispersdo de
sementes quanto as exigéncias de estabel ecimento
(Dalling et al. 1998a), devem ser realizados com o maior
nimero de espécies possivel.
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Evolucdo da clareira— Ao longo da evolugdo de uma
clareira, a regeneracdo geralmente segue um caminho
hipotético que é comum a maioria das FPTs. Esse
caminho tem sido subdividido em fases continuas de
uma sequiéncia temporal de substituicdo de espécies e
mudangcas na estruturainterna (Whitmore 1989). Estas
fases sdo denominadas: clareira, construcéo ou
edificacdo, e madura (Watt 1947, Whitmore 1990). Esta
sequiéncia se aplicamelhor aevolucdo de umaclareira
cujo tamanho possibilite a germinagéo de espécies
tipicamente pioneiras, pois em clareiras menores pode
ndo haver a substituicdo sugerida dos grupos
sucessionais. Por outro lado, adistingdo entre umafase
eoutrapode ser umatarefadificil (Runkle 1992), porque
o término de uma e o inicio da seguinte ndo é abrupto.
Essasfases, apesar de arbitrérias, sdo subdivisdes Gteis
parao estudo dadinadmicadafloresta (Whitmore 1989).

A partir da abertura do dossel, a clareira se
desenvolveria da fase clareira até a fase madura,
passando pela fase de construgdo. Apesar dessa
substituicdo ser o caminho comum, ela ndo é uma
sequénciaobrigatoria(figura2). Como freqlientemente
ocorreem muitasflorestas, arvores ou galhos caem sobre
clareiras ja existentes antes que a area chegue a
maturidade (Hartshorn 1980, Hubbell & Foster 1986),

reativando o processo de regeneracéo e formando as
chamadas ‘ clareiras complexas’ (sensu Runkle 1992).
Lianas, por exemplo, poderdo formar densos
emaranhados em clareiras e atrasar a regeneracdo do
dossel por mais de 13 anos (Schnitzer et al. 2000),
representando um caminho alternativo. Da mesma
maneira, densas moitas de bambu podem desenvolver-se
rapi damente e estagnar por longos periodos de tempo a
evolucdo daclareira. Além dosfatores citados acima, o
periodo necessario paraque umaclareirarecém-aberta
atinjaamaturidade depende damagnitude do evento de
disturbio (combinacdo entre aintensidade, forcafisica
por unidade de &rea, e a severidade ou impacto sobre a
comunidade). Ee aque, em grande parte, determinaas
respostas da comunidade em relacdo ao disturbio que
originou aclareira(Bazzaz 1983, Runkle 1985).

Fase clareira — Representa a fase mais importante do
ciclo deregeneracdo paraadeterminagdo dacomposicéo
floristica (Whitmore 1989). E a fase na qual ha maior
competicdo por recursos, maior germinagdo e rgpido
desenvolvimento das espécies, principalmente as
pioneiras (Brokaw 1985a). E também afase em que sio
maiores o incremento em altura, ainstabilidadefisica, e
astaxasde mortalidade e recrutamento (Hubbell & Foster
1986). Elacompreende os destrogos do evento causador

Magnitude de distarbio

Invasdo por lianas
e bambus
A

A

Fase Clareira

4,{ Fase Construgéo

A

Y
Reativacdo

(novas quedas) ‘

( Nova abertura

L do dossel

Figura 2. Esquema tedrico ilustrando o modelo de regeneracdo via clareiras aplicado a ecossistemas florestais. As caixas
continuas representam as fases da evolugéo da clareira e as caixas descontinuas representam os fatores que influenciam a
sequiéncia e duragdo do periodo necessario para que a clareira atinja sua maturidade.

Figure 2. Theoretical scheme illustrating the gap-phase regeneration model applied to forest ecosystems. The continuous
boxes represent the evolution phases of canopy gaps and the discontinuous boxes represent the factors aff ecting the sequence

and the time needed for a gap to reach its maturity.
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da clareira, um estrato herbéceo composto por ervas e
por plantulas de espécies arboreas, além dosindividuos
sobreviventes. A duracdo estimada para esta fase, em
florestastropicais, € de quatro aseisanos (Fraver et al.
1998).
Fase construcdo ou edificagdo — Ja apresenta alguns
individuos regenerantes atingindo estratos mais altos e
0s destrogos da queda em estado mais avancado de
decomposicdo. O recrutamento ainda existe e seria
predominantemente de espéci es ndo-pioneiras (Brokaw
19854). Hamaior mortalidade entre as espéciesdeciclo
devidamaiscurto, sgjapelaidade sgjapor dificuldades
em competir (Brokaw 1987). O contraste microclimatico
gerado pelaaberturado dossel é menor, principamente
junto ao solo (Smith et al. 1992, Denslow et al. 1998).
A duragdo da fase construgdo, portanto, dependerd do
crescimento e longevidade dos individuos pioneiros
(Hubbell & Foster 1986).
Fase madura — A Ultima fase possui pouco contraste
ambiental com avegetacao adjacente, sendo afasemais
dificil de reconhecer em campo. E a mais estavel das
fases, e corresponde ao final da substituicéo floristica
das espécies e de seu crescimento. O dossel jaapresenta
certacontinuidade e aestratificagdo vertical torna-semais
visivel. Os regenerantes estdo no dossel ou proximos
dele, e apresentam incremento diamétrico e expansdo
lateral da copa predominando sobre o crescimento em
altura (Hubbell & Foster 1986). A altura do estrato
herbéaceo, a clareira j& possui comportamento
mi crocliméatico semel hante ao dos trechos mais antigos
dafloresta(Dirzo et al. 1992).
Grupos ecol6gicos — Em FPTs, muitas denominagdes
tém sido usadas para classificar e agrupar espécies
guanto as suas exigéncias de colonizagdo (ver tabela 1
em Swaine & Whitmore 1988). Essa separagdo em
guildas ou grupos ecol 6gicostem o intuito defacilitar a
comunicacdo entre pesquisadores e permitir
generalizacOes. Tais denominagdes tém se baseado nas
caracteristicas de germinacdo e estabelecimento das
espécies, porte, expectativa de vida, sindromes de
dispersdo, caracteristicas da madeira e outras (Hubbell
& Foster 1986, Whitmore 1989). Trés das principais
classificagOes existentes para espécies de arvores e
arbustos sdo apresentadas a seguir. Apesar de ndo ser
apresentadaem detalhes nestareviso, valecitar adivisio
em gruposfuncionais propostapor Denslow (1996), que
difere nos critérios de divisdo e que inclui formas de
vida além de érvores e arbustos.

A partir de estratégias reprodutivas de arvores de
florestas tropicais chuvosas, Denslow (1980) separou
trésgrupos principaisde col onizagdo. No primeiro grupo,

‘especidistasdegrandesclareiras’, asespéciessdoraras
e estéo associadas as clareiras grandes. Possuem rgpido
crescimento em altura e baixa densidade de madeira, a
qual apresenta coloragdo clara (Martinez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1986). Suas espécies possuem
longevidade e estaturarel ativamente pequenas, aém da
alocacdo de recursos a reproducdo ainda em estaturas
pequenas. Suas espéecies demandam luz nos estégios
iniciais de vida e, normalmente, possuem sementes
pequenas, produzidas anual mente em grande quantidade
(Whitmore 1978, Denslow 1996). Dentro deste grupo
estdo enquadradas algumas espécies emergentes e de
dossel, apesar da estatura e daidade em que atingem a
maturidade (Denslow 1980).

Dentro do grupo ‘especialistas de pequenas
clareiras’, as espécies freglientemente possuem
sementes grandes (reserva nutricional) com disperséo
limitada. Possuem maior longevidade, crescimento
relativamente lento e ndo dependem de clareiras paraa
germinacdo de suas sementes (Martinez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1986). Apesar de apresentarem
dorméncia breve ou nenhuma para germinar, suas
plantulas podem ficar & sombrapor anos, dormentes ou
com crescimento minimo (Hartshorn 1978). Suamadeira
€ de alta densidade e de coloragéo predominantemente
escura (Whitmore 1978). Sobre as espécies deste grupo,
ha pouca informac&o quanto as suas exigéncias para
germinar ou atingir a maturidade. Normalmente suas
espéci es possuem pequena estatura e baixa vel ocidade
de crescimento. Suas sementes sdo geralmente pequenas
e dispersas por animais, e usualmente sdo produzidas
por periodos mais prolongados (Denslow 1980).

ParaHubbell & Foster (1986) as espécies arbdreas
seriam divididasdemaneiramais correta, em pelo menos
trésguildas de colonizacdo. Tal divisio também sebaseia
nahistériade vidadas espécies e suas exigénciasdurante
seu ciclo devida. Porém, dentro desta proposta existem
trésgrupos prioritarios. (1) aguildaprimériaou madura;
(2) a guilda das pioneiras iniciais; e (3) a guilda das
secundérias tardias. O grupo das secundérias tardias,
proposto por Hubbell & Foster (1986), seriaum subgrupo
das‘ especialistasde grandesclareiras’ (sensu Denslow
1980) cujadistingdo das espécies ndo-pioneiras € menos
clara (Brokaw 1985a). Os caracteres principais para
esta diferenciagdo seriam a estatura do individuo, sua
esperanca de vida, e a dorméncia e dispersdo de
sementes. Esse conjunto de caracteres é comum entre
as espécies emergentes de dossel (Hubbell & Foster
1986). Entretanto, paraWhitmore (1989), esta separacéo
seriadesnecessériavisto que um estudo mais detal hado
da auto-ecologia da espécie certamente permitiria
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encaixé&laem um dos dois grupos maiores de espécies
(pioneiras e ndo-pioneiras).

Em uma classificagdo alternativa, Swaine &
Whitmore (1988) propuseram que as espécies devem
ser subdivididas, quanto a sua auto-ecologia, somente
em dois grupos. o grupo climax (ndo-pioneiro) que
compreende as espécies que podem germinar e se
estabel ecer a sombra; e 0 grupo pioneiro cujas espécies
s germinam em grandes clareiras e &reas abertas. Esses
autores ndo acreditam na existéncia das espécies
chamadas ‘secundérias tardias' . Esta separacdo
representariaumadivisdo natural em gruposdediferente
importancia ecol gica, evitando excessiva subdivisio.
Entretanto, Whitmore (1996) reconheceu que a
classificacéo propostapor Swaine & Whitmore (1988) é
necesséria, porém insuficiente para descrever a
variedade de estratégias existentes na natureza. Esta
constatacdo do autor veio apds a realizacdo de estudos
(e.g., Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992) que
comprovaram adivisdo de espéci es baseada apenas em
germinacao e estabel ecimento forneceinformagdes pouco
conclusivas.

Apesar de ndo contribuirem diretamente para o
fechamento do dossel, espécies herbéaceas também sdo
importantes colonizadorasde clareiras (Chandrashekara
& Ramakrishnan 1994, Dendow 1996, Mulkey & Wright
1996). Por esse motivo, vale destacar algumas
caracteristicas destaformade vida, que geralmente ndo
€ incluida dentro das classificagdes formais de grupos
ecol 6gicos, mas possui consideravel influencia sobre a
regeneracdo das demaisformasdevida. Assim como as
espécies lenhosas, as ervas respondem ao tamanho da
clareira e aos destrocos das arvores caidas, e sua
germinagdo e crescimento podem ser influenciadospela
temperaturae pelaumidade (Collinset al. 1985, Horvitz
& Schemske 1994). Seu ciclo de vida possui alta
dependénciado estrato dominante (dossel), de modo que
algumas espécies florestais herbaceas dependem de
clareiras para manter suas populacoes (Horvitz &
Schemske 1994). Por tais razdes e pela habilidade de
reproduzir-se vegetativamente por clones, muitaservas
florestai sformam manchas densas que permanecem por
longos periodos indicando a presenca pretérita de
disturbios (George & Bazzaz 1999). Isto porque, ao
contrério do que se pode pensar, alongevidade de ervas
ou moitas é alta, podendo chegar a décadas (Mulkey &
Wright 1996).

O estrato herbaceo e seus componentes representam
umadas primeirasbarreiras potenciais paraaregeneracéo
de espéciesarboreas, tanto dentro como foradeclareiras,
conforme postulado por George & Bazzaz (1999). Esses

autores perceberam que as influéncias de espécies de
samambaias sobre as caracteristicas do solo (e.g.,
luminosidade e densidade de serapilheira) reduzem a
emergéncia e estabel ecimento de espécies arbéreasem
florestastemperadas nos EUA. Como algumas espécies
aumentam suastaxas de crescimento em clareiras(Coallins
et al. 1985, Chandrashekara & Ramakrishnan 1994), a
cobertura intensa por ervas certamente influenciard a
regeneracéo daclareira

Apesar da importancia e da utilidade das
classificagBes em grupos sucessionais, algumas restricoes
deste tipo de abordagem devem ser consideradas. As
subdivisdes dos grupos ecol 6gicos sdo arbitrarias dentro
de um continuo de caracteres, formando grupos sem
limites bem definidos (Denslow 1980, Swaine &
Whitmore 1988). Mesmo a espécie mais tolerante a
sombra € beneficiada pelas clareiras e, por vezes,
necessita delas (Howe 1990). Por isso, a existéncia de
diversas historias de vida das espécies de FPTs extrapola
0 numero de classes propostas em quaisquer
classificacbes[e.g., Alseisblackiana Hemdl. em Dalling
et al. (2001)] que desconsiderem estratégias de
regeneracdo independentes de clareiras (Lieberman et
al. 1989). A plasticidade fenotipicaintra-especifica, que
possui atasignificanciaparaamanutencdo de popul agbes
(Martinez-Ramos et al. 1989), também nao é
considerada. Por estesmotivos, deve-se estar atento para
gue asclassificagbes ndo setornem meras simplificagbes
dadiversidade funcional da FPT, que desconsiderem a
importancia ecol 6gica e evolucionéria das histérias de
vidade cada espécie (Martinez-Ramos et al. 1989).
Sucesso de colonizagdo — A penas 0 estabel ecimento em
determinado sitio ndo assegura a chegada de um
individuo a idade madura. Por isso, 0 sucesso na
colonizagdo de clareiras deve ser analisado com baseno
desempenho do individuo em se estabel ecer, crescer e
sereproduzir de maneiradiferenciada (Martinez-Ramos
et al. 1989). Mais umavez, trata-se de um assunto que
n&o deve ser analisado sob adicotomia clareira e ‘ndo
clareira’ (Popma & Bongers 1988, Montgomery &
Chazdon 2002). 1sso porque espécies de plantas ndo
respondem aessa dicotomia, mas sim aum espectro de
variagBes ambientai sque vai muito aém de doishébitats
opostos em sua disponibilidade por luz (Brokaw 1987,
Lieberman et al. 1989, Smith et al. 1992, Brown 1993,
Carvalho et al. 2000, Lima & Moura 2006). Mesmo
assim, a clareira pode ser usada como exemplo para
simplificar a exposi¢do dos aspectos relacionados ao
sucesso de colonizacg&o nafloresta.

O sucesso da colonizagcdo em clareiras esta
relacionado, segundo Hartshorn (1980), aos seguintes
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fatores: (1) periodo de abertura da clareira; (2)
proximidade entre a fonte de propéagulos e a clareirg;
(3) diferencas nas condic¢des do substrato; (4) tamanho
daclareira; e (5) relagdes planta-herbivoro. O nimero
de espécies e a abundancia dos propégul os variam ao
longo dos anos (Young et al. 1987) e nos diferentes
pontosdafloresta(Augspurger & Franson 1988). Assim,
o0 periodo de abertura pode excluir muitos individuos
(sementes e plantulas) da corrida para colonizar uma
clareira (Garwood 1983, Dalling et al. 1998a). Isso
porqgue os individuos que chegam nos primeiros anos
apos a abertura tém maior chance de obter sucesso na
colonizagdo da clareira (Denslow & Hartshorn 1994).
A proximidade entreumaarvoreemfrutificagdo ea
clareirarecém aberta, além do mecanismo de dispersdo
dos propagulos, € importante para o sucesso da
colonizagdo (Brokaw 1986, Dalling et al. 1998b). Em
muitos casos, a clareira mais proxima pode estar além
da disténcia méxima de dispersdo de um individuo
(Augspurger 1983). Apesar de propagul os di spersos por
vento normalmente possuirem maior eficiéncia de
dispersdo (Dalling et al. 1997), grande parte das espécies
de FPTs s80 zoocoricas. A variagao existente nadisperséo
de sementes em FPTSs, portanto, esta relacionada aos
padréesdeatividade dosdispersores(Loisdleet al. 1996).
A dispersdo de sementes por animais éinfluenciadapelo
comportamento de cada dispersor em relagédo a éreas
abertas e pelas caracteristicas do animal ao manusear e
dispersar propéagulos (Levey 1985, Murray 1988).
Como as modificagtes climéticas da abertura no
dossel variam, principalmente, com o tamanho da
clareira, espécies com diferentes exigéncias
microclimaticas apresentam respostas fisioldgicas
diferenciadas em clareirasgrandes e pequenas (Densl ow
& Guzman 2000, Pearson et al. 2003). Em alguns casos,
guando o ‘stress’ climético é intenso, espécies tipicas
de ambiente sombreado podem ter seu desenvolvimento
prejudicado (Newell et al. 1993). Para espécies
exigentes em luz, ao contrario, uma clareira grande
possibilita a germinagéo e rapido crescimento de seus
individuos. Simulando as distancias de dispersdo, Hubbell
& Foster (1986) calcularam a disténcia entre um ponto
qualquer naflorestae clareiras de diferentes tamanhos.
O resultado foi que para encontrar 0 mesmo nimero de
clareirasde 25 e 100 m? partindo de um mesmo ponto, a
disténcia média para 0 maior tamanho foi trés vezes
maior. Portanto, como o nimero de grandes clareiras é
reduzido, h&d menos oportunidade de regeneragcdo para
espécies pioneiras, que devem dispersar suas sementes
por distancias bem maiores que espécies tolerantes ao
sombreamento (Murray 1986, Brokaw & Scheiner 1989).

Asrelacdes planta-herbivoro também atuam sobre
0 sucesso de colonizacdo de plantas (Brokaw 1986).
Tal relac8o se expressa em diferentes intensidades e
consequiéncias dependendo do estégio de vidadaplanta.
A predacdo da semente € sempre fatal, mas a predagéo
deum Unico cotilédone, por exemplo, pode ndo ser. Em
outro contexto, a quantidade de energia despendida na
defesacontraherbivoros, normalmente, variade acordo
com ahistériade vidadaespécie (Coley 1983), de modo
gue espécies de inicio de sucessdo sdo mais palatéveis
aos herbivoros (Pefialoza & Farji-Brener 2003). Como
aherbivoriaémaior em folhasjovens e em espécies de
inicio de sucessdo, aatuacdo de herbivorosem clareiras
provavelmente também é maior (Denslow & Hartshorn
1994, Dalling & Hubbell 2002, Pefidloza& Farji-Brener
2003). Além disso, temperaturas eintensidades|uminosas
em clareiras, sendo maiores, podem gerar maior taxade
herbivoria na medida em que favorecem o
desenvolvimento de herbivoros (Harrison 1987),
principal menteinvertebrados.

Ha evidéncias de gque individuos de uma mesma
espécie possuam maior capacidade de produzir
compostos secundarios de defesaem ambientes abertos
do que a sombra (Coley 1993). Essa capacidade seria
proporciona ao tamanho da clareira (Shure & Wilson
1993 apud Coley 1993). Apesar derepresentar um fator
importante na determinacdo do desempenho dos
individuos, poucos estudos abordando herbivoria em
clareirasforam encontrados[e.g., Pearson et al. (2003)].
Emumtrabalho realizado em clareirasartificiais, o ataque
de herbivoros ao meristema de certas espécies levou
seus individuo a taxas negativas de crescimento ou a
morte (Dalling & Hubbell 2002).

L acunasde conhecimento na pesquisaem
clareiras

Apesar demaisdetrés décadas de estudo edo grande
numero detraba hosenvolvendo aestruturae regeneracéo
declareiras’, apesquisacientificano temaestalonge de
preencher as lacunas de conhecimento existentes. Se
cong derarmosaimportanciado temaparao entendimento
damanutencdo edindmicadeflorestastropicais, estudos
direcionados parasuprir algumasdessaslacunasdeveriam
ser encoragjados. Entretanto, apds o grande nimero de
trabal hos publicados (principal mente na década de 80),

2 Mais de 170 trabalhos foram encontrados em busca realizada na
base de dados Web of Science contendo no titulo as palavras
“canopy gap(s)” ou “treefall(s)”, entre os periodos de 1945 e 2005.
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poucos trabalhos recentes foram desenvolvidos com a
finalidade de estudar tais lacunas de maneira mais
completae ndo-repetitiva. Talvez, essedesinteresse atual
no estudo de clareiras esteja relacionado a dificuldade
metodol6gica ao estudar tamanha complexidade dos
componentes da estrutura e regeneracdo de clareiras, e
desuasinter-relaces. Ou talvez estejamos vivenciando
umafase de transi¢do entre paradigmas de regeneracéo
florestal, de maneiraque novos conceitoseteorias[e.g.,
Hubbell et al. (1999), Brokaw & Busing (2000), Dalling
et al. (2002)] estdo sendo incorporados parafundamentar
futuros projetosde pesquisa. Mesmo assim, asprincipais
lacunas de conhecimento percebidas ao longo desta
revisdo sdo apontados abaixo.

Em relagdo a estrutura de clareiras, ndo foram
encontrados estudos que avaliem e quantifiguem a
relacdo entre microclima da clareira e seus fatores
determinantes (clima regional, posi¢do topogréfica da
clareira e caracteristicas da vegetacdo adjacente a
clareira). Também n&o existe umadefinicéo claradequal
€ ainfluéncia do tipo de queda sobre seu microclima
interno, se é que ela existe. Ainda em relagdo aos
diferentes tipos de queda, faltam informacfes que
permitam prever tendéncias notipo de quedapreferencial
baseado em caracteristicas das espécies (e.g., porte
médio, arquiteturade copa, caracteristicas damadeira),
e que permitam avaliar como as condi¢des ambientais
(e.g., propriedades do solo, chuvaeventos) influenciam
a queda de éarvores. Estudos que enfocassem
simultaneamente ainfluénciade diferentes componentes
daestrutura de clareiras (area, geometria, zoneamento
interno e tipo, nUmero e porte das quedas envolvidas)
sobre a colonizagdo de espécies de plantas seriam
especia menteimportantes.

Quanto aregeneracdo declareiras, agrande maioria
das informagdes € meramente descritiva e conceitual.
Faltam dados conclusivos sobre a contribuicéo relativa
de cadavia de regeneracao (regeneracdo via sementes,
via individuos pré-estabelecidos e via rebrota) no
processo defechamento de clareirase sobreainfluéncia
dadominanciadediferentestiposde plantas(e.g., lianas
e bambus) na evolugéo da clareira. Também é
importante estabel ecer qual € aduragdo médiaem anos
das diferentes fases sucessionais de clareiras e qual é
a percentagem de clareiras que sofre reativagdo do
processo de regeneracdo em conseqiéncia de novas
guedas. Além desses aspectos, é necessario um maior
volume de informagdo e uma compilagéo sobre as
informacdes existentes a respeito da influéncia de
clareiras sobre populacfes de plantas (germinagéo,
crescimento, reproducdo, herbivoria). Novos estudos,

por exemplo, poderiam ser direcionados para entender
0 comportamento das espécies em diferentes zonas de
clareiras. Por fim, ha caréncia de informacdes
ecofisiol égicas que permitam umadivisdo confidvel de
muitas populacgdes florestais nos diferentes grupos
ecoldgicos. Ainda existe divergéncia entre autores na
classificagéo ecol6gica de muitas espécies florestais e
amaioriadas divisdes propostas até hoje esta baseada
principal mente no conhecimento empirico dos autores.

Por um outro lado, grande parte dos estudos
disponiveisnaliteratura caracteri za-se pelacurtaduracao,
o quedificultaacompreensio dos processos envolvidos
naregeneracao declareirasalongo prazo. Nesse contexto,
0s projetos de pesgquisa com média ou longa duracéo
gue estdo em andamento no Brasil e no mundo,
certamentetrardo um entendimento maiscompl eto destes
processos e, consequentemente, dadindmicadeflorestas
pluviais tropicais. Também né&o se deve pressupor que
as diferentes florestas pluviais tropicais estejam
submetidas a um mesmo modelo de regeneracdo. E
preciso adaptar os model os de regeneracéo e dindmica
declareirasexistentes paracadaformacéo florestal (e.g.,
florestas ombroéfilas e estacionais, floresta densas e
abertas) equantificar ainfluénciadaaberturadeclareiras
em cada uma delas.

No Brasil, apesquisacientificaenvolvendo clareiras
€ escassa e pontual. N&o se pode dizer ainda, se as
florestas brasileiras possuem mecanismos deregeneracéo
de clareiras semel hantes aquel es dasflorestas do Panama,
Costa Rica, México ou Equador. Sobre a ecologia de
popul agbes de plantas e suas rel agdes com 0s processos
de abertura e fechamento de clareiras, sabemos ainda
menosno Brasil. Entre ostrabal hos envolvendo aspectos
relacionados a estrutura e regeneracdo em clareiras
realizados em nosso pais, pode-se citar Almeida (1989),
Negrelle (1995), Tabarelli & Mantovani (1999, 2000),
Oliveira Filho et al. (1998), Carvalho et al. (2000),
Martins & Rodrigues (2002), Martins et al. (2004) e
Lima& Moura(2006). Considerando o pequeno niimero
de trabalhos produzidos e o grau de ameaca ao qual
nossasflorestas estdo submetidas, maistraba hos devem
ser estimulados no Brasil visando fornecer bases mais
solidas aos programas de conservagao e de recuperacéo
de areasflorestais degradadas.

Além das lacunas de conhecimento, algumas
guestbes metodol 6gicas trazem outras limitacdes ao
estudo declareiras. A diversidade de métodos utilizados
(e.g., delimitacéo de clareira, cdlculo de sua area e
delimitacdo de zonas internas) dificulta a comparagéo
entreasdiferentesflorestasdo mundo. Outradificuldade
€ afalta de consenso sobre quais sdo as variaveis de
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estrutura de clareiras que devem ser consideradas.
Variaveis de luz, cobertura e caracteristicas do solo,
vegetacado do entorno, posicao topograficaeatéaprépria
area da clareira, sdo algumas das variaveis que estéo
presentes em alguns trabalhos e ndo em outros. Visto a
importancia dosinimeros componentes da estruturade
clareiras, novos estudos devem considerar tais
componentes em seus plangjamentos experimentais,
especialmente em estudos que envol vam a col oni zagéo
e regeneracdo em clareiras. Apesar da existéncia de
um documento que propde uma padronizacdo de uso
dos métodos mais apropriados e de escolhadevaridvels
paraapesguisacom clareiras (Runkle 1992), tal proposta
ainda ndo foi totalmente incorporada pela comunidade
cientifica. Possivelmente, este documento ndo teve a
divulgac&o ou circulago necessaria. Mesmo assim, é
imprescindivel que se adotem padronizacdes
metodol 6gicas que orientem pesquisas futuras e
promovam a discussdo, a comparacao e areplicacdo de
trabalhos.

Conclusao

Apesar dos atuai s questionamentos sobre seu papel
namanutencdo dariquezae diversidade de espéciesem
florestas tropicais, a abertura de clareiras € uma fonte
de disturbio que possui incontestavel influéncia sobre
espécies de plantas e sobre a manutencdo da estrutura
florestal. Além disso, por ser um fendmeno comum a
todasasflorestas, essainfluénciapode ser estendidapara
diferentes florestas do planeta, sgjam elas tropicais,
subtropicais ou temperadas. Como exposto, aestrutura
de clareiras e as inter-relagbes de seus componentes
promovem grande heterogeneidade ambiental que de
certa forma controla a distribuicdo espacial e alguns
componentes da ecologia de muitas populacdes de
espéciesflorestais, como o crescimento e areproducgo.
Assm, aexisténciade ambientesdiferenciados nafloresta
deve permear 0s objetivos e desenhos experimentaisde
estudos que pretendam entender a dinamica de
popul acBes de espécies florestais. Da mesma maneira,
estudos sobre composicéo floristica e regeneragdo de
clareiras devem considerar e, se possivel avaliar, as
particularidades e contribuicdes dos principais
componentesdaestruturade clareiras.

ApO6sanos de pesguisa, 0 entendimento daestrutura
e regeneracéo de clareiras encontra-se em fase de
refinamento tedrico. Apesar das inlmeras lacunas de
conhecimento, fato comum aos diversos ramos da
pesquisaem ecologia, jaexiste umabase sdlidade fatos
e conceitos e a maior parte das lacunas refere-se a

guestbes de caréter especifico. Fazendo uma analogia
apropriaevolucdo deumaclareira, pode-sedizer quea
pesquisa sobre a estrutura e regeneracdo de clareiras
encontra-se em fase de construcéo. Apos passar pela
fase demaior incremento deinformacfes einstabilidade
de conhecimentos, a pesquisa no tema desenvolveu-se
e visdes ‘pioneiras’ foram substituidas em um longo
processo de estabel ecimento conceitual . Pequenos gjustes
aos conceitos estabel ecidos est&o sendo feitos, apesar
daca mariacientificagqueapesquisano temaexperimenta
atualmente. Certamente, 0 mais importante resultado
desse processo serd a aplicacdo pratica dos
conhecimentosadquiridos; existem poucasiniciativasque
procuraram estabel ecer de maneiraaplicadaumaponte
técnica entre a pesquisa em regeneracdo de clareiras e
programas de manejo, restauracdo ou conservagao
florestal [e.g., Hartshorn (1989)]. O sucesso desses
programas serd um importante passo no sentido de
esclarecer se 0 modelo de regeneracdo florestal via
clareiras € ou ndo adequado para explicar a complexa
dindmicadeflorestaspluviaistropicais.
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