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Estrutura e regeneração de clareiras em Florestas Pluviais Tropicais
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ABSTRACT – (Canopy gap structure and regeneration in Tropical Rain Forests). This paper presents a critic 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 a result, 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
forests worldwide. It was concluded that the research involving gap structure and regeneration is on a theoretical 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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RESUMO – (Estrutura e regeneração de clareiras em Florestas Pluviais Tropicais). Este trabalho apresenta uma revisão crítica
do conhecimento disponível sobre a estrutura e regeneração de clareiras naturais em Florestas Pluviais Tropicais. Separada em
diferentes temas como tamanho de clareiras, tipos de queda, ambiente físico, fontes de regeneração e grupos ecológicos, cada
tema é explorado em detalhe através dos trabalhos publicados mais relevantes. Assim, conceitos antigos são expostos e
discutidos, e as lacunas de conhecimento são destacadas para enriquecer e embasar novos trabalhos. Como resultado,
observou-se que apesar de mais de três décadas de estudo e do grande número de trabalhos envolvendo estrutura e regeneração
de clareiras, a pesquisa científica no tema ainda possui muitas perguntas a serem respondidas. Ela também possui limitações
relacionadas à diversidade de métodos existentes e à dificuldade de comparação entre diferentes florestas do mundo. Conclui-
se, portanto, que a pesquisa sobre a estrutura e regeneração de clareiras encontra-se em fase de refinamento teórico e que, por
isso, é difícil avaliar a real contribuição da abertura de clareiras no entendimento da dinâmica das diferentes formações
florestais.

Palavras-chave - colonização de clareiras, floresta pluvial tropical, grupos ecológicos, regeneração de clareiras

Introdução

Clareiras naturais representam o resultado final da
ação de distúrbios em florestas e são consideradas como
peças chave para o entendimento da estrutura e dinâmica
destes sistemas (Hubbell & Foster 1986). Segundo muitos
autores, a regeneração natural que ocorre em seu interior
influencia importantes parâmetros das comunidades
florestais, como composição (Pearson et al. 2003),
distribuição e riqueza de espécies (Denslow 1995), além
dos processos de sucessão secundária (Whitmore 1990).
A abertura de clareiras também influencia a germinação

e o desenvolvimento de espécies florestais de diferentes
maneiras (Alvarez-Buylla & Martínez-Ramos 1992,
Horvitz & Schemske 1994, Dalling & Hubbell 2002,
Paz & Martínez-Ramos 2003). Pesquisas recentes, por
outro lado, têm reavaliado a funcionalidade de clareiras
de dossel em florestas pluviais, principalmente em relação
à dinâmica florestal e à diversidade de espécies (Hubbell
et al. 1999, Dalling et al. 2002). A heterogeneidade
ambiental proporcionada pela abertura de clareiras parece
não ser suficiente para explicar a colonização e a
coexistência de espécies nas mesmas (Dalling et al. 1998a,
Brokaw & Busing 2000).

Nesse contexto de rediscussão, o presente trabalho
apresenta uma revisão da literatura que envolve aspectos
de estrutura e regeneração de clareiras, com enfoque
especial para florestas pluviais tropicais. O assunto é
dividido em diferentes temas e cada um deles é explorado
em detalhe, para destacar lacunas do conhecimento
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existente e sugerir temas para pesquisas futuras. Da
mesma maneira, a revisão procura levantar os principais
problemas metodológicos na área, como uma forma de
incentivar tentativas de padronização ou, ao menos,
incentivar a busca das metodologias mais apropriadas
para o trabalho em clareiras. Em última análise, o objetivo
principal desta revisão é levantar e rediscutir o longo
paradigma de regeneração florestal, embasando e
encorajando novos projetos de pesquisa que possam
promover bases mais sólidas para o conhecimento da
dinâmica e regeneração de florestas pluviais tropicais.

Estrutura de clareiras

Características estruturais de clareiras, como seu
tamanho, o tipo de queda de árvore envolvida e sua
geometria, variam de uma clareira para outra (Hubbell
& Foster 1986, Denslow 1987, Brown 1993) e funcionam
como fatores adicionais na construção de hábitats
diferenciados para a colonização por espécies de plantas.
A estrutura da clareira atua como o principal
condicionante de suas características microclimáticas e
de seu substrato (Orians 1982, Denslow & Hartshorn
1994). Assim, de forma direta ou indireta, as
características estruturais influenciam a composição e o
arranjo espacial das espécies em clareiras (Denslow 1980,
Whitmore 1989). Outro importante componente de
estrutura que influencia a colonização de espécies é a
presença de zonas internas, que pode criar ambientes
ainda mais variados para o estabelecimento de plantas.

Como veremos a seguir, existem ainda vários trabalhos
na literatura especializada que investigam como se
comporta o clima, a disponibilidade de nutrientes e o
substrato em clareiras, e o quanto estes aspectos diferem
das demais áreas da floresta. Apesar de ser mais um
componente do ambiente físico do que da estrutura da
clareira em si, estes três fatores estão diretamente
relacionados à estrutura da clareira e por isso serão
explanados neste item da revisão. Claro que os
componentes de estrutura não são independentes entre
si, pois existem relações de causa e efeito entre eles.
Apesar de não esgotar todas as possibilidades, a figura 1
apresenta um esquema básico indicando estas relações
entre os principais componentes da estrutura de clareiras.
Tamanho da clareira – Dentro do estudo de clareiras, o
tamanho possui grande importância sob diferentes
aspectos. A área condiciona a quantidade de luz recebida
pela clareira (Barton et al. 1989) e determina as
dimensões dos mosaicos que irão compor a estrutura da
floresta (Whitmore 1978, Hubbell & Foster 1986). Por
esses motivos, o tamanho da clareira influencia a
composição florística, de modo que diferentes espécies
colonizam clareiras de diferentes tamanhos (Swaine &
Whitmore 1988, Whitmore 1989, 1996). Assim, segundo
alguns autores, as dimensões e a distribuição de classes
de tamanho de clareiras seriam fundamentais para o
entendimento da composição e dinâmica de qualquer
floresta (Brokaw 1985b, Martínez-Ramos et al. 1989).

A distribuição em diferentes classes de tamanho
possui tendência semelhante, em florestas pluviais
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Figura 1. Esquema básico indicando as inter-relações 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
porções de área coberta por clareiras na floresta. Clareiras
grandes, ao contrário, contribuem com a maior parte da
área total de clareiras, apesar de serem pouco freqüentes.
Em florestas onde não é freqüente a ocorrência de
distúrbios de grande magnitude, clareiras muito grandes
(> 400 m²) são raras (Denslow 1980, Runkle 1982,
Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986, Sanford Junior
et al. 1986, Arriaga 1988, Jans et al.1993).

O tamanho da clareira varia de acordo com o porte
da árvore que caiu, o tipo de queda, sua orientação e o
número de árvores derrubadas conseqüentemente
(Brokaw 1982a, Runkle 1990). Clareiras pequenas são
conseqüências da queda de emaranhados de lianas e/ou
cipós, da queda de galhos ou da desintegração gradual
da copa de uma árvore morta em pé. Geralmente, a
queda isolada de árvores não gera grandes clareiras, que
comumente são formadas a partir de deslizamentos em
encostas, furacões, ou mesmo na queda associada de
várias árvores (Orians 1982, Brokaw 1985a).
Naturalmente, a área de uma clareira tende a crescer
com o porte da árvore ou das árvores caídas. A morte
de moitas de bambu também pode formar clareiras na
floresta, cujo tamanho irá depender do espaço
originalmente ocupado pela moita (Martins et al. 2004).

A área de uma clareira não depende apenas da
intensidade do distúrbio. A determinação de sua área
também depende da definição de clareira utilizada (Van
Der Meer et al. 1994, Green 1996), de modo que uma
mesma clareira pode possuir mais de uma área. Em
trabalho realizado por Popma et al. (1988), os autores
encontraram variação de até 515% entre as áreas
calculadas através de dois métodos distintos. A definição
utilizada influenciará, conseqüentemente, as inferências
sobre a colonização de clareiras e sobre a dinâmica
florestal (Van Der Meer et al. 1994, Armelin & Mantovani
2001). Para Brown (1993), como estas influências não
estão restritas à área imediatamente abaixo do ‘buraco’
no dossel, o limite ideal da clareira deve acompanhar as
particularidades de cada abertura do dossel, evitando
uma delimitação arbitrária.

Antes de Brokaw (1982a), poucos foram os autores
que atribuíram uma definição clara do que seria uma
clareira e quais seriam seus limites, talvez pela própria
variedade de expressões das clareiras no campo (Popma
et al. 1988). A definição de Brokaw (1982a), apesar de
ter sofrido severas críticas (Lieberman et al. 1989, Brown
1993), foi e continua sendo a mais utilizada. As principais
críticas a esta definição estão relacionadas à falta de
realismo ao delimitar as influências microclimáticas da

abertura no dossel e à incapacidade do método em
expressar diferenças no regime de luz em clareiras
cercadas por dosséis com diferentes alturas (Whitmore
1996). Esta e outras definições encontradas na literatura
consultada são apresentadas na tabela 1.

Um fator adicional que interfere no valor de área
obtido é o método com que é calculada a área da clareira
após sua delimitação. Green (1996), em uma análise
pertinente de como o método de cálculo pode interferir
na área total, encontrou uma variação média de 10% a
20% de diferença entre dois métodos distintos a partir
de clareiras com os mesmos limites. Nesta mesma linha,
Lima (2005) observou diferenças significativas entre os
valores de área gerados por quatro diferentes métodos
de cálculo, valores estes que variaram, em média, entre
12% e 60%, e que variaram em até 173% para uma
mesma clareira. Uma síntese dos diferentes métodos de
cálculo de área de clareiras é oferecida na tabela 2.

A aplicação de métodos claros e precisos, tanto de
delimitação quanto de cálculo de área de clareira, permite
a comparação dos resultados entre diferentes florestas.
Tais definições, bem como a área mínima de clareira,
têm influência sobre a distribuição de classes de tamanho
(Denslow & Hartshorn 1994) e sobre o cálculo da taxa
de recorrência (Clark 1990). Considerando a importância
destes dois parâmetros em ecossistemas florestais
(Denslow 1987), a padronização dos métodos de
definição, delimitação e cálculo de área de clareiras traria
grandes benefícios para a ecologia florestal (Clark 1990,
Lima 2005).
Tipos de queda – Na literatura são registrados quatro
tipos principais de eventos de queda que originam
clareiras: (1) queda de galhos, (2) árvores mortas em pé
(queda contínua de partes da copa), (3) árvores com
tronco quebrado e (4) árvores desenraizadas (Orians
1982, Hubbell & Foster 1986). Os demais tipos de queda
são associações entre elas, resultantes da queda de mais
de um indivíduo por clareira ou da morte de um mesmo
indivíduo envolvendo dois tipos de queda sucessivos,
como a morte em pé seguida, meses depois, pela quebra
do tronco (R.A.F. Lima, dados não publicados). Há
também casos em que o indivíduo cai, mas não chega a
tocar o solo, escorando-se em outras árvores (Almeida
1989, Clark 1990), o que não chegaria a ser um tipo de
queda propriamente dito. Adicionalmente, reconhecer os
limites entre os quatro tipos principais de queda pode
não ser tão óbvio. Por exemplo, existem árvores que
quebram próximo à sua copa e continuam vivas. Nestes
casos, pode ser difícil enquadrar o evento como árvore
com tronco quebrado ou de uma árvore morta em pé,
especialmente quando se procura determinar a magnitude
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do evento de distúrbio. Em outros casos, pode-se
simplesmente confundir uma árvore morta em pé com
uma simples queda de galho caso o pesquisador não
possa determinar se a árvore está realmente morta.

Cada tipo de queda gera situações distintas de entrada
de luz, de estrago do sub-bosque e de exposição do solo
(Clark 1990, Brokaw 1985b). Em ordem teórica crescente
de intensidade, os tipos de queda podem ser classificados
como segue: 1) queda de galhos, que gera menor abertura
no dossel e destruição do sub-bosque; 2) árvores mortas
em pé, que têm suas copas fragmentadas aos poucos; 3)
árvores quebradas; e 4) árvores desenraizadas, que além
de gerarem destruição no sub-bosque, causam
revolvimento do solo na região da raiz.

Espécies de árvores podem apresentar uma
tendência quanto ao modo como morrem (Hubbell &
Foster 1986). Essa tendência depende de fatores como
longevidade, porte médio dos indivíduos adultos,
arquitetura de copa e características da madeira (Clark
1990). Densidade, resistência e flexibilidade da madeira
influenciam o tipo de queda de uma árvore, de modo

que madeiras mais densas, resistentes e com menor
flexibilidade tendem a desenraizar (Putz et al. 1983,
Arriaga 1988). A probabilidade de desenraizar aumenta
com o tamanho da árvore (Putz et al. 1983). Espécies
com sistema radicular forte e profundo (maior
estabilidade física) seriam mais difíceis de desenraizar.
Entretanto, mesmo que a espécie apresente tendência
em seu tipo de queda, uma árvore está sujeita a fatores
externos, que poderão se tornar o principal condicionante
da morte do indivíduo (Lundquist & Beatty 2002). Uma
combinação de chuva, solo encharcado e vento (Brokaw
1985b), bem como a textura e estrutura do solo (Arriaga
1988, Ashton 1992a), podem facilitar o desenraizamento,
independentemente da espécie considerada. Na Costa
do Marfim, Jans et al. (1993) encontraram grande
diferenciação no tipo de queda em áreas florestais
distintas, característica esta, possivelmente causada pelas
distintas condições de solo, fisionomia da vegetação e
composição florística.

Visto que cada tipo de queda gera condições
ambientais distintas, outro importante aspecto sobre o

Tabela 1. Síntese de algumas das principais definições de limite de clareira encontradas na literatura especializada. Consultar os
artigos originais para maiores detalhes e explicações sobre as definições citadas.

Table 1. Summary of some of the main gap limit definitions found in the specialized literature. See the original articles for more
details and explanation on the cited definitions.

Descrição Detalhes Citação

Área sob a abertura do dossel estendida até a Seus limites correspondem ao polígono que Runkle (1981)
bases das árvores de dossel adjacente. une as bases das árvores de dossel adjacentes.

Projeção vertical da abertura do dossel estendida Os limites da clareira coincidem com as Brokaw (1982a)
até a altura média de 2 m acima do solo. projeções verticais da folhagem em qualquer

nível.

Parcelas ou conjunto de parcelas com altura do Não estabelece uma altura mínima de dossel Hubbell  & Foster
dossel medida em diferentes classes de altura. para definir os limites da clareira que é medida (1986)

em diferentes alturas. Cada parcela tem 5×5 m.

Área onde a maiores plantas são < 3m e < 50% É a definição, segundo os autores, que melhor Lawton  & Putz
da altura das árvores do dossel adjacente. delimita a extensão da abertura no dossel na (1988)

área de estudo.

Área indicada pela presença de plantas pioneiras Os limites correspondem ao polígono que une Popma et al.
> 0,5 m de altura. os pontos, em transectos centro-borda, até (1988)

onde há presença de pioneiras.

Áreas formadas pela morte (ausência do dossel) As bordas da clareira são definidas pela projeção Runkle (1992)
de pelo menos metade de uma árvore. vertical da folhas de árvores de dossel adjacente

 à clareira. Não há altura máxima necessária.

Parcelas ou conjunto de parcelas com valor Não define os limites em campo. Cada parcela Lundquist  & Beatty
menor ou igual a um desvio padrão da densidade tem 5×5 m e a densidade de dossel foi obtida (2002)
de dossel média na área estudada. através de densiômetro.
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tipo de queda se refere à sua interferência nos caminhos
da regeneração (Orians 1982, Brandani et al. 1988). Ou
seja, tanto a magnitude do distúrbio quanto as alterações
climáticas geradas por ele, possuem considerável
influência sobre a regeneração da clareira. Grande
destruição do sub-bosque gera morte de um número
maior de indivíduos pré-estabelecidos que poderiam vir
a dominar na regeneração da clareira. Um outro exemplo:
duas árvores de mesmo volume e arquitetura de copa
formarão clareiras com distintas entradas de luz, se uma
for desenraizada e a outra morrer em pé, influenciando
a própria germinação e crescimento das espécies.
Geometria de clareiras – Na literatura, vários autores
buscaram descrever o ambiente de clareira e sua

geometria. Oldeman (1978) utilizou a palavra francesa
“chablis”, para se referir ao conjunto: árvore caída, seu
impacto na floresta e a destruição gerada. Durante sua
descrição, o autor define um formato idealizado da
clareira que seria semelhante a um haltere (“dumbbell”).
Uma de suas extremidades corresponde ao espaço
deixado pela copa caída; a outra, seria a área de impacto
da copa no chão da mata (Oldeman 1978). Hubbell &
Foster (1986) propuseram uma geometria alternativa para
descrever a forma de uma clareira: um cone invertido.
Dentro desta proposta, próximo ao dossel (base do cone),
a área da clareira seria maior em comparação à área
próxima ao solo (ápice do cone). Diferentemente da
definição de Brokaw (1982a), esta geometria confere às

Tabela 2. Síntese dos principais métodos de cálculo de área de clareira encontradas na literatura especializada. Consultar os
artigos originais para maiores detalhes e explicações 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.

Descrição Detalhes Citação

Usa o maior comprimento entre de uma borda a Clareiras devem ter um formato próximo ao Runkle (1981)
outra da clareira e a maior distância perpendicular de uma elipse e não há necessidade de usar
ao comprimento, adequados a formula de área  um mapa em escala.
da elipse.

Mínimo de oito coordenadas de direção e A área é obtida posteriormente através de um Brokaw (1982a)
distância tomadas a partir do centro da mapa em escala.
clareira  em direção aos seus limites.

Usa quatro diferentes métodos: proporção de Todos os métodos estão associados a Runkle (1985)
passos, área basal de árvores mortes e pontos amostragens ao longo de transectos e através
quadrantes em clareiras, e um quarto estimado do método de pontos quadrantes.
através do comprimento de transectos sobre
clareiras.
Área percentual de céu hemisférico não A medição requer a tomada e análise de fotos Brown (1993)
obscurecido (“percent canopy gap”). hemisféricas.

Usa várias medidas que estimam a abertura do A medição requer a tomada e análise de fotos Whitmore et al.
dossel (“canopy openness”) baseada na análise hemisféricas. (1993)
de fotos hemisféricas tiradas ao centro da clareira.

Semelhante ao método de Brokaw (1982a), A área é obtida posteriormente através de um Green (1996)
porém usando 16 coordenadas de direção a mapa em escala.
partir de um ponto próximo ao centro.

A área é estimada através de cálculos A área é obtida a partir de fórmulas que Yamamoto (2000)
geométricos  usando fotografias verticais consideram a altura da foto e o ângulo de
tiradas sobre a clareira. visão da câmera.

Consiste na divisão dos limites da clareira em A área total é a soma da área dos triângulos, Lima (2005)
triângulos e na mensuração dos lados de obtida através da fórmula de cálculo de área do
cada triângulo formado. triângulo por seus lados e não há necessidade de

usar um mapa em escala.
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clareiras diferentes tamanhos conforme a altura vertical
considerada. Para esses autores, algumas clareiras podem
formar um cilindro, porém representariam uma minoria.

Na prática, entretanto, uma definição não é tão
simples, pois a queda de árvores não gera uma geometria
de delimitação fácil ou previsível (Brokaw 1985a). Em
muitos casos, alguma parte do haltere proposto por
Oldeman (1978) simplesmente não é formada, ou é
formada em dimensões diferenciadas. Adicionalmente,
outros autores encontraram em suas áreas de estudo que
a maioria das clareiras possuía o formato de uma elipse
(Runkle 1982, Almeida 1989, Barton et al. 1989, Tabarelli
& Mantovani 1999). Porém, o formato da clareira varia
de acordo com o tipo de queda, com a orientação e com
as características fisionômicas das árvores/espécies caídas
(Brokaw 1985a). A queda de galhos ou morte em pé,
por exemplo, forma clareiras semelhantes a um círculo
(Howe 1990). Copas pequenas ou cilíndricas formam
clareiras mais lineares; copas grandes ou bem ramificadas
tendem a formar clareiras mais circulares. Dessa forma,
o ideal seria considerar cada clareira dentro das
particularidades que a formaram (Lundquist & Beatty
2002) evitando a generalização de uma só geometria.

Em outro contexto, autores têm citado o formato
como um determinante do microclima de clareiras
(Canham 1988, Howe 1990, Brown 1993, Eysenrode
et al. 1998, Veblen 1992). Parece óbvio crer que clareiras
lineares e clareiras circulares de mesma área, não terão
as mesmas características climáticas. Mesmo assim,
durante a revisão realizada, nenhum trabalho que
abordasse diretamente tal temática foi encontrado. Howe
(1990) e Eysenrode et al. (1998) apesar de terem
estudado o efeito da geometria sobre o microclima,
abordaram apenas a influência da área da clareira, não
considerando possíveis influências de seu formato. Sendo
assim, as relações existentes entre o formato das clareiras
e seu microclima continuam em aberto.
Zoneamento interno – Primeiramente descrito por
Oldeman (1978), o zoneamento interno considera que a
clareira apresentaria uma divisão interna em zonas: uma
logo abaixo da área ocupada pela antiga copa, outra à
volta do tronco caído e uma terceira na área de impacto
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 hábitats ainda mais diversificados na
floresta e funcionaria como palco para a especialização
do nicho de espécies tropicais (Bazzaz 1983, Vitousek
& Denslow 1986). Contudo, esta representação
hipotética não se ajusta a todas as clareiras, de modo

que a presença ou ausência de cada uma das zonas
depende do tipo de queda. As zonas da copa e da raiz,
por exemplo, são coincidentes quando uma árvore morre
em pé. Independentemente, as zonas são descritas a
seguir.
Zona da raiz: corresponde à área ao redor da base do
tronco caído, com maior distúrbio do solo e incidência
de luz solar (Hubbell & Foster 1986). Normalmente,
mostra pequeno distúrbio da vegetação circundante
(Orians 1982, Clark 1990). É a área, na clareira, com
menor disponibilidade de nutrientes (Vitousek &
Denslow 1986) e possui reduzida biomassa radicular em
relação ao seu entorno (Sanford Junior 1989). A
magnitude dos distúrbios no solo varia de 0,1 m² até
mais que 4 m², dependendo do tamanho da árvore
desenraizada (Lawton & Putz 1988).
Zona do tronco: zona de pequeno distúrbio do solo e
baixa mortalidade da vegetação, exceto pela região
imediatamente abaixo do tronco (Orians 1982, Hubbell
& Foster 1986). A biomassa radicular não é praticamente
afetada (Sanford Junior 1989). Nesta área a luminosidade
é variável, pois depende das características da vegetação
sobrevivente. Possui baixo aporte da matéria orgânica
que, apesar de estar presente em grande quantidade, é
de decomposição relativamente lenta (Clark 1990). Sua
extensão e largura dependem do comprimento e da largura
do tronco caído.
Zona da copa: corresponde aos destroços causados pela
queda da copa da árvore e é a zona de maior destruição
da vegetação pré-existente. É uma zona com pouco
distúrbio do solo, e grande quantidade de matéria
orgânica com rápida conversão em nutrientes disponíveis
(Hubbell & Foster 1986, Vitousek & Denslow 1986,
Clark 1990). Para Sanford Junior (1989) a biomassa de
raízes é menor em relação à floresta intacta, podendo
variar ao longo do tempo. Sua dimensão é proporcional
ao tamanho e à forma da copa caída.

Há também uma segunda possibilidade de
zoneamento que corresponde ao centro e à borda da
clareira. A zona de borda é definida pela região
transicional entre a clareira e o interior de mata, com
extensão variando de acordo com o autor [ver Hubbell
& Foster (1986), Popma et al. (1988) e Brown (1993)].
Como há diferenças microclimáticas e estruturais entre
o centro e a borda da clareira, estas zonas influenciam
de maneira distinta a regeneração das espécies (Devoe
1992). Geralmente o desenvolvimento dos regenerantes
é maior no centro da clareira do que em sua borda
(Brown 1993).

Quando a clareira está dividida em zonas, pode haver
colonização diferenciada em cada uma delas (Brandani
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et al. 1988, Whitmore 1996, porém ver Uhl et al. 1988).
A zona da raiz, por exemplo, apesar de representar uma
pequena parte da clareira, é preferencialmente colonizada
por espécies pioneiras (Putz 1983, Lawton & Putz 1988),
pois suas sementes que permaneciam enterradas e ainda
viáveis poderão ser trazidas à superfície e germinar
(Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia 1993, Dalling et al.
1997). Esta colonização diferenciada resulta em maior
similaridade florística entre as mesmas zonas de
diferentes clareiras, do que entre as zonas de uma mesma
clareira (Brandani et al. 1988, Núñez-Farfán & Dirzo
1988).

Uma clareira natural, portanto, não é homogênea.
A presença de subzonas dentro dela, bem como as
características de cobertura do solo (George & Bazzaz
1999, Dalling & Hubbell 2002), devem ser consideradas
para avaliar a composição e desenvolvimento das
espécies. Não se deve, no entanto, desconsiderar a
situação ambiental anterior à formação da clareira, pois
ao longo da floresta já existem variações nas condições
ambientais (Lieberman et al. 1989, Oliveira Filho et al.
1998, Carvalho et al. 2000). Indivíduos pré-estabelecidos,
condições prévias do substrato, manchas de espécies
herbáceas, entre outras características, podem fazer com
que a colonização diferenciada entre zonas não ocorra
ou ocorra de maneira diferente da descrita acima.
Ambiente de clareira: clima, nutrientes e substrato – A
queda de uma ou mais árvores, sem dúvida, gera
condições ambientais distintas e funciona como um fator
importante no aumento da heterogeneidade florestal
(Orians 1982). A intensidade luminosa e a insolação diária
são maiores em clareiras e a luz incidente possui qualidade
espectral diferente daquela sob o dossel fechado (Hubbell
& Foster 1986, Denslow & Hartshorn 1994). Na clareira,
há maior quantidade de radiação fotossinteticamente
ativa, que tem importância vital no desenvolvimento de
plantas. Assim, Whitmore (1978, 1996) e Brown (1993)
defendem a intensidade de radiação incidente na clareira
como a principal variável, controlando as demais variáveis
microclimáticas.

A temperatura do ar e do solo é geralmente maior
na clareira e varia mais amplamente ao longo do dia se
comparada à das áreas sob dossel fechado (Brokaw
1985b, Hubbell & Foster 1986). Essa variação é mais
pronunciada junto à superfície do solo (Denslow 1980).
Ambas são variáveis que dependem da radiação total
incidente e, por isso, variam de acordo com a área da
clareira. Além disso, os valores máximos e mínimos de
temperatura podem ser influenciados pela vegetação
circundante (Collins et al. 1985, Brown 1993),
especialmente em clareiras pequenas. A umidade do ar é

comparativamente baixa, enquanto a evapotranspiração
é maior (Brokaw 1985a). Porém, a alguns centímetros
abaixo do solo a umidade seria maior que no interior da
floresta, segundo alguns autores (Vitousek & Denslow
1986, Uhl et al. 1988). Becker et al. (1988) encontraram
um gradiente decrescente de umidade em subsuperfície
partindo do centro da clareira para o interior da floresta.
A maior precipitação (Collins et al. 1985) e a menor
densidade de raízes no solo (menor evapotranspiração)
seriam os principais responsáveis pelo aumento da
umidade do solo subsuperficial em clareiras (Becker et al.
1988, Ostertag 1998). Porém, cabe ressaltar que outros
autores não encontraram tal padrão em clareiras de
florestas tropicais (Ashton 1992b).

Clareiras, entretanto, não possuem um microclima
interno uniforme (Devoe 1992, Brown 1993, Whitmore
1996): existe variação temporal e espacial de seu clima.
O crescimento de galhos no dossel, de lianas e ervas,
além dos próprios colonizadores, gradualmente diminui
a insolação diária na clareira (Smith et al. 1992, Denslow
& Hartshorn 1994, Denslow et al. 1998). Variações
climáticas entre estações secas e chuvosas são comuns
(Smith et al. 1992, Brown 1993, mas ver Chazdon &
Fetcher 1984). Brown (1993) encontrou, além de
variações sazonais, variações diárias no clima. Barton
et al. (1989) também encontraram uma variação diária
de fluxo luminoso no centro de clareiras, resultante de
variações na cobertura por nuvens. Tais aspectos
climáticos podem variar espacialmente criando um
gradiente que acompanha um eixo centro-borda
(Brokaw 1987, Brown 1993). Em regiões não
equatoriais, a incidência luminosa em clareiras é
diferente, de modo que, no hemisfério norte, as porções
ao norte recebem maior quantidade de radiação
(Canham 1988, Canham et al. 1990) enquanto no
hemisfério sul ocorre o inverso.

Geralmente, clareiras maiores assemelham-se à
região 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 só atinge o chão da floresta
durante parte do dia. Entretanto, a área da clareira não
deve ser considerada como o único fator a influenciar
respostas climáticas (Denslow & Hartshorn 1994).
Outros fatores como a exposição da vertente, o contexto
topográfico e as características da vegetação
circundante (altura e espessura da folhagem), devem
ser considerados ao se comparar variações
microclimáticas entre clareiras (Brokaw 1985b, Collins
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et al. 1985, Eysenrode et al. 1998, Lima & Moura
2006). Combinações entre tais aspectos fazem com que
as respostas microclimáticas não sejam lineares em
relação à área, intensificando o contraste entre clareiras
com tamanho, forma e contexto diferentes (Brown
1993, Whitmore 1996).

A morte e conseqüente decomposição da árvore
ocasionaria um aporte de nutrientes no interior de
clareiras, principalmente sob a copa e o tronco do
indivíduo caído (Brokaw 1985b). Exceto pelos danos
físicos, o aporte nutritivo favoreceria o estabelecimento
de plantas em clareiras. Parker (1985 apud Denslow
& Hartshorn 1994) encontrou um pulso de maiores
concentrações de nitrato, cálcio e magnésio durante o
primeiro ano após a formação da clareira. Contudo, em
estudos realizados na Costa Rica, Vitousek & Denslow
(1986) não encontraram diferenças significativas entre
clareiras e floresta intacta; esta última já possuiria grande
capacidade de mineralização de nutrientes. Para
Denslow & Hartshorn (1994) talvez haja um real aporte
nutritivo em clareiras, que seria mascarado pelo aumento
da área das raízes das árvores sobreviventes e,
conseqüentemente, pela absorção dos nutrientes
disponibilizados. Enfim, Denslow et al. (1998)
constataram aumentos significativos de fósforo e
nitrogênio disponíveis no solo no período inicial após a
abertura da clareira.

Independentemente da contribuição nutricional das
clareiras em relação às demais partes da floresta, autores
têm sugerido diferenças espaciais na disponibilidade de
nutrientes dentro da própria clareira (Orians 1982,
Bazzaz 1983, Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986).
A área da raiz, onde há revolvimento do solo, possuiria
menor concentração de nutrientes disponíveis, devido
às próprias características do solo subsuperficial, além
de menor competição radicular (Orians 1982). O solo
abaixo da copa caída possuiria características nutricionais
semelhantes àquele sob a floresta intacta, porém com
concentrações levemente maiores (Vitousek & Denslow
1986). Por outro lado, as condições do substrato também
podem variar dentro de uma mesma clareira, de modo
que a área de raiz, em uma queda por desenraizamento,
certamente traz condições físicas diferentes da área
impactada pela copa, especialmente para o
estabelecimento de plântulas (Hartshorn 1978). Da
mesma maneira, a distribuição e a abundância de plantas
de sub-bosque, como ervas e arbustos (Brokaw 1985a,
George & Bazzaz 1999), podem influenciar o
estabelecimento de plântulas de espécies arbóreas. Assim,
as condições e a cobertura do substrato devem ser
computadas nos estudos da regeneração de clareiras.

Regeneração de clareiras

Ao longo das décadas, o processo de manutenção
de florestas vem sendo atribuído ao processo de
abertura e fechamento de clareiras (Denslow 1980,
Brokaw 1985b, Hubbell & Foster 1986, Whitmore 1996).
Aplicado tanto a florestas tropicais quanto a temperadas,
o conceito de regeneração via clareiras (“gap-phase
regeneration”) consiste, basicamente, na renovação
florestal através de um processo contínuo de
crescimento e morte que tem a clareira como o início
de novos ciclos de crescimento (Watt 1947, Whitmore
1990, Devoe 1992). Este é, atualmente, o paradigma de
regeneração florestal mais bem aceito e difundido no
meio científico. Nesse contexto vale lembrar que
pesquisas mais recentes têm destacado mecanismos de
regeneração sem a influência de clareiras (Lieberman
et al. 1989, Montgomery & Chazdon 2002) ou maneiras
complementares na determinação da colonização e
composição de clareiras (Dalling et al. 1998a, Hubbell
et al. 1999). Não que as atuais tendências venham a
desmentir aquilo que já havia sido encontrado, mas sim
acrescentam novas problemáticas e caminhos
alternativos da regeneração florestal (Dalling et al.
2002, Brokaw & Busing 2000).

O processo que envolve a regeneração de clareiras
é complexo e controlado por diferentes variáveis
(Brokaw 1985b). Conforme visto ao longo do item
anterior vários são os componentes da estrutura de
clareiras que mantém uma relação direta com o processo
de regeneração das mesmas. Fatores como a área e os
tipos de queda envolvidos, por exemplo, podem
influenciar tanto a velocidade quanto os rumos do
processo de regeneração. Neste item da revisão outros
aspectos relacionados à regeneração em clareiras são
apresentados, como os diferentes caminhos seguidos pela
regeneração e as etapas de desenvolvimento e
fechamento de uma clareira. Também são exploradas
questões relacionadas à ocupação de clareiras pelos
diferentes grupos ecológicos de espécies e os fatores
que determinam o sucesso de colonização de clareiras
por espécies vegetais. Apesar de não estar relacionada
diretamente ao processo de regeneração, a periodicidade
de abertura de clareiras é um importante componente
no regime de distúrbio em florestas tropicais e possui
considerável influência sobre o sucesso de colonização
de clareiras. Por tais razões, este subitem da revisão é
apresentado junto aos aspectos da regeneração de
clareiras.
Periodicidade – Em FPTs é comum haver um pico de
freqüência na formação de clareiras, relacionado a algum
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período do ano ou à ocorrência de algum fenômeno
natural. Em La Selva, Costa Rica, assim como em Barro
Colorado Island (BCI), Panamá, o pico de formação de
novas clareiras coincide com a época mais úmida
(Brokaw 1982b, Brandani et al. 1988). Resultado
semelhante foi encontrado em Los Tuxtlas, México
(Sarukhán 1978, Núñez-Fárfan & Dirzo 1988). Na
Floresta de Nelliampathy, Índia, onde o clima é
tipicamente de monções, a relação entre queda de árvores
e época chuvosa é marcante, de modo que 82% das
clareiras observadas foram abertas nesse período
(Chandrashekara & Ramakrishnam 1994). Fenômenos
naturais, como tempestades ou terremotos, também
ocasionam a formação de picos de queda de árvores.
Uhl et al. (1988), na Amazônia Peruana, verificaram
que tempestades ocasionais aumentam o número de
quedas de árvores maiores. Terremotos podem causar
vários deslizamentos de terra e, conseqüentemente, a
abertura de enormes clareiras (Garwood et al. 1979). O
mesmo ocorre em florestas dentro da rota de ciclones
ou furacões (Van Der Meer et al. 1995).

O período no qual a clareira é aberta está ligado ao
estabelecimento de plântulas, pois ele determina qual
será a composição do banco de sementes e plântulas
disponível para a colonização da clareira (Bazzaz 1983,
Dalling et al. 1997, 2002). Isso porque a grande maioria
das espécies tropicais florestais não produz sementes
continuamente ao longo do ano (Garwood 1983, Van
Schaik et al. 1993). As sementes que chegam antes ou
logo após a formação da clareira têm maiores chances
de germinação e estabelecimento se comparadas àquelas
envoltas pela serapilheira ou sob o solo (Denslow &
Hartshorn 1994). Brokaw (1985b) levantou outras
importantes questões relacionadas à periodicidade de
ocorrência de clareiras. Elas poderiam estar atuando
como fatores de seleção no “timing” de dispersão e
germinação de sementes, principalmente daquelas que
dependem de luz para se estabelecer.

Espécies de FPTs possuem certos mecanismos que
permitem que seus descendentes colonizem uma clareira
quando esta se abre (Hartshorn 1978). Tais mecanismos
são, no nível individual: a dormência de sementes, a
tolerância de plântulas a ambientes sombreados, a
produção contínua de frutos/sementes e o tamanho
(reserva nutritiva) da semente (Dalling et al. 1997, Dalling
& Hubbell 2002, Paz & Martínez-Ramos 2003). Algumas
sementes da FPT possuem dormência, fato comum entre
espécies tipicamente pioneiras (Hartshorn 1978, Vázquez-
Yanes & Orozco-Segovia 1993). Exemplos de sementes
tropicais que permanecem dormentes no solo à espera
de um aporte de luz solar são: Cecropia obtusifolia

Bertol. (México - Vázquez-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 (Panamá - Dalling et al. 1997).

Contudo, a maioria das espécies de FPTs possui
germinação ‘instantânea’ ou atrasada por curtos períodos
(Garwood 1983, Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia
1993), fato que diminuiria a riqueza do banco de
sementes. Ao mesmo tempo, as atividades de patógenos
em solos florestais aumentam em muito a mortalidade
de sementes (Dalling et al. 1998b). Nesses casos, a
colonização de clareiras via chuva contínua de sementes,
comum entre espécies pioneiras (Swaine & Whitmore
1988), e via banco de plântulas, parecem ser as estratégias
mais eficientes (Brokaw 1986).
Fontes de regeneração – Os caminhos a serem seguidos
pela regeneração de uma clareira, bem como sua duração,
são determinados pelas características do distúrbio e da
vegetação pré-existente (White 1979, Denslow 1980,
Dalling et al. 1998a). A severidade e o tamanho do evento
são as principais características do distúrbio que
influenciam sua regeneração (Runkle 1985). Apesar da
variedade de situações possíveis, clareiras têm,
basicamente, três caminhos ou fontes de regeneração.
Estas fontes não são mutuamente exclusivas e,
normalmente, ocorrem simultaneamente. São elas: (1)
regeneração via sementes; (2) regeneração via plântulas
ou jovens pré-estabelecidos; e (3) regeneração por meio
da rebrota de indivíduos sobreviventes ou daqueles no
dossel adjacente (Brokaw 1985a, Hubbell & Foster
1986).

A primeira fonte de regeneração ocorre de duas
maneiras: através da germinação de indivíduos do banco
de sementes do solo, como resposta às novas condições
ambientais (Brokaw 1986, Denslow 1987,
Chandrashekara & Ramakrishnan 1993), e através da
chuva de sementes, dispersas por vento ou animais até
o local recém aberto (Whitmore 1978, Martínez-Ramos
& Alvarez-Buylla 1986).

A dormência de sementes, comum entre espécies
pioneiras, é uma estratégia que permite que sementes
permaneçam viáveis no solo à espera de uma clareira
(Hartshorn 1978, Dalling et al. 1997). Porém, segundo
Garwood (1983) e Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia
(1993) a dormência de sementes não é comum em FPTs
e a viabilidade delas no solo seria relativamente pequena
(até quatro semanas). Por outro lado, a freqüência de
clareiras pequenas, que não proporciona contraste
ambiental suficiente (Sanford Junior et al. 1986, Jans
et al.1993), faz com que a regeneração em clareiras via
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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 importância durante a sucessão inicial de
FPTs (Hall & Swaine 1980, Putz 1983, Young et al.
1987), como em áreas desmatadas ou queimadas.

Em FPTs, existe grande variação na chuva de
sementes, tanto em composição quanto em quantidade.
A dispersão total em clareiras é obviamente menor
quando comparada ao restante da floresta, exatamente
pela área proporcionalmente reduzida ocupada por
clareiras. Porém, pode haver similaridade florística da
chuva de sementes entre clareiras, sugerindo dispersão
não-aleatória neste tipo de hábitat. Augspurger & Franson
(1988) e Loiselle et al. (1996) constataram que a
dispersão de sementes por vento é maior em clareiras
do que no restante da floresta [ver também Dalling et al.
(2002)]. Este padrão foi mais evidente entre lianas, que
tinham maior freqüência e fecundidade próximo a
clareiras (Augspurger & Franson 1988). Porém, tal
padrão de dispersão pode não ser o mesmo se
considerarmos sementes não dispersas por vento.

A segunda fonte de regeneração de clareiras decorre
das plântulas e/ou jovens pré-estabelecidos que
sobreviveram à queda da árvore. Estes indivíduos
pertencem a espécies que normalmente não apresentam
qualquer dormência (Garwood 1983, Brokaw 1986) e,
após sua germinação, são capazes de permanecer sob
o dossel, onde apresentam baixo, se algum, crescimento
vegetativo (Augspurger 1984). Caso sobrevivam à queda
de uma árvore, receberão maior quantidade de luz o
que permitirá maior desenvolvimento. Este tipo de
regeneração é particularmente comum em clareiras ou
em zonas de clareiras nas quais o estrago dos estratos
inferiores é pequeno, assim como em tipos de queda
menos severos.

A regeneração de clareiras via rebrota se dá através
do preenchimento parcial ou total do espaço no dossel
por galhos do dossel circundante (Bazzaz 1983, Runkle
1985) ou através de ramos novos produzidos pelas
árvores quebradas. Nesses casos, como geralmente não
há perda nos sistemas radiculares (Negrelle 1995), os
indivíduos que sofreram danos durante o evento poderão
rebrotar intensamente. Clark (1990), baseando-se nos
dados de Hubbell & Foster (1986), estimou que a perda
em área via rebrota esteja em torno de 30% ou mais;
mesmo assim não foram encontrados trabalhos que a
tenham quantificado diretamente ao longo do tempo. A
importância da perda de área por esta via de regeneração,
entretanto, varia de acordo com o tamanho da clareira
aberta (Runkle 1985, Howe 1990). Clareiras pequenas

podem ser inteiramente fechadas pela rebrota de
indivíduos de dossel (Brokaw 1985b), interrompendo
quase totalmente a entrada de luz proporcionada pela
abertura. Segundo Howe (1990), para se determinar os
efeitos da rebrota de dossel sobre a colonização é
necessário estabelecer, primeiramente, as influências da
rebrota sobre o microclima da clareira.

Concomitantemente, poderá haver produção de
novos ramos junto ao solo, através de raízes gemíferas
(raízes capazes de formar gemas caulinares) ou através
de rebrota das árvores quebradas ou desenraizadas (Van
Der Meer et al. 1995). Estes indivíduos poderão ter
vantagem competitiva sobre árvores menores, caso seu
sistema radicular avantajado não seja atingido, o que
permite um desenvolvimento mais rápido que o das
demais plantas (Putz & Brokaw 1989). Porém, é
necessário que a espécie possua esta habilidade específica.
No Panamá, alguns indivíduos que têm seus troncos
quebrados chegam a produzir novos galhos, mas estes
não perduram e a planta morre (Putz & Brokaw 1989).
Na Floresta Atlântica Brasileira, Negrelle (1995)
constatou que a rebrota em árvores 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 pequenas clareiras. A grande habilidade
de rebrota de algumas espécies pode fazer com que a
clareira seja fechada pela própria árvore caída (Putz &
Brokaw 1989, Negrelle 1995).

Entre todas as fontes de regeneração, aquela
através de plântulas e jovens pré-estabelecidos talvez
seja a mais comum em FPTs (Brokaw 1986, Denslow
& Hartshorn 1994). Estima-se que grande parte dos
indivíduos tolerantes à sombra sobreviva após a
formação da clareira (Uhl et al. 1988, Fraver et al.
1998, Carvalho et al. 2000, Martins & Rodrigues 2002).
Alguns fatores, como a sincronia entre dispersão e
abertura da clareira, distância entre a árvore matriz e a
clareira, e também a área da mesma, fazem com que a
estratégia de colonização mais eficiente seja germinar
sob o dossel e esperar pelo maior aporte luminoso
(Garwood 1983, Loiselle et al. 1996, Whitmore 1989).
Clareiras seriam, portanto, colonizadas em grande parte
por indivíduos que germinaram em condições
independentes do tamanho da clareira e de suas
características. Apesar de existirem evidências de que
esta linha de raciocínio está correta (Hubbell et al. 1999),
estudos específicos que envolvam tanto a dispersão de
sementes quanto as exigências de estabelecimento
(Dalling et al. 1998a), devem ser realizados com o maior
número de espécies possível.
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Evolução da clareira – Ao longo da evolução de uma
clareira, a regeneração geralmente segue um caminho
hipotético que é comum à maioria das FPTs. Esse
caminho tem sido subdividido em fases contínuas de
uma seqüência temporal de substituição de espécies e
mudanças na estrutura interna (Whitmore 1989). Estas
fases são denominadas: clareira, construção ou
edificação, e madura (Watt 1947, Whitmore 1990). Esta
seqüência se aplica melhor à evolução de uma clareira
cujo tamanho possibilite a germinação de espécies
tipicamente pioneiras, pois em clareiras menores pode
não haver a substituição sugerida dos grupos
sucessionais. Por outro lado, a distinção entre uma fase
e outra pode ser uma tarefa difícil (Runkle 1992), porque
o término de uma e o início da seguinte não é abrupto.
Essas fases, apesar de arbitrárias, são subdivisões úteis
para o estudo da dinâmica da floresta (Whitmore 1989).

A partir da abertura do dossel, a clareira se
desenvolveria da fase clareira até a fase madura,
passando pela fase de construção. Apesar dessa
substituição ser o caminho comum, ela não é uma
seqüência obrigatória (figura 2). Como freqüentemente
ocorre em muitas florestas, árvores ou galhos caem sobre
clareiras já existentes antes que a área chegue à
maturidade (Hartshorn 1980, Hubbell & Foster 1986),

reativando o processo de regeneração e formando as
chamadas ‘clareiras complexas’ (sensu Runkle 1992).
Lianas, por exemplo, poderão formar densos
emaranhados em clareiras e atrasar a regeneração 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
rapidamente e estagnar por longos períodos de tempo a
evolução da clareira. Além dos fatores citados acima, o
período necessário para que uma clareira recém-aberta
atinja a maturidade depende da magnitude do evento de
distúrbio (combinação entre a intensidade, força física
por unidade de área, e a severidade ou impacto sobre a
comunidade). É ela que, em grande parte, determina as
respostas da comunidade em relação ao distúrbio que
originou a clareira (Bazzaz 1983, Runkle 1985).
Fase clareira – Representa a fase mais importante do
ciclo de regeneração para a determinação da composição
florística (Whitmore 1989). É a fase na qual há maior
competição por recursos, maior germinação e rápido
desenvolvimento das espécies, principalmente as
pioneiras (Brokaw 1985a). É também a fase em que são
maiores o incremento em altura, a instabilidade física, e
as taxas de mortalidade e recrutamento (Hubbell & Foster
1986). Ela compreende os destroços do evento causador

 

Fase Construção 

Magnitude de distúrbio 

Fase Clareira Fase Madura 

Reativação 
(novas quedas) 

Invasão por lianas 
e bambus 

Nova abertura 
do dossel 

Figura 2. Esquema teórico ilustrando o modelo de regeneração via clareiras aplicado a ecossistemas florestais. As caixas
contínuas representam as fases da evolução da clareira e as caixas descontínuas representam os fatores que influenciam a
seqüência e duração do período necessário 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 affecting the sequence
and the time needed for a gap to reach its maturity.
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da clareira, um estrato herbáceo composto por ervas e
por plântulas de espécies arbóreas, além dos indivíduos
sobreviventes. A duração estimada para esta fase, em
florestas tropicais, é de quatro a seis anos (Fraver et al.
1998).
Fase construção ou edificação – Já apresenta alguns
indivíduos regenerantes atingindo estratos mais altos e
os destroços da queda em estado mais avançado de
decomposição. O recrutamento ainda existe e seria
predominantemente de espécies não-pioneiras (Brokaw
1985a). Há maior mortalidade entre as espécies de ciclo
de vida mais curto, seja pela idade seja por dificuldades
em competir (Brokaw 1987). O contraste microclimático
gerado pela abertura do dossel é menor, principalmente
junto ao solo (Smith et al. 1992, Denslow et al. 1998).
A duração da fase construção, portanto, dependerá do
crescimento e longevidade dos indivíduos pioneiros
(Hubbell & Foster 1986).
Fase madura – A última fase possui pouco contraste
ambiental com a vegetação adjacente, sendo a fase mais
difícil de reconhecer em campo. É a mais estável das
fases, e corresponde ao final da substituição florística
das espécies e de seu crescimento. O dossel já apresenta
certa continuidade e a estratificação vertical torna-se mais
visível. Os regenerantes estão no dossel ou próximos
dele, e apresentam incremento diamétrico e expansão
lateral da copa predominando sobre o crescimento em
altura (Hubbell & Foster 1986). À altura do estrato
herbáceo, a clareira já possui comportamento
microclimático semelhante ao dos trechos mais antigos
da floresta (Dirzo et al. 1992).
Grupos ecológicos – Em FPTs, muitas denominações
têm sido usadas para classificar e agrupar espécies
quanto às suas exigências de colonização (ver tabela 1
em Swaine & Whitmore 1988). Essa separação em
guildas ou grupos ecológicos tem o intuito de facilitar a
comunicação entre pesquisadores e permitir
generalizações. Tais denominações têm se baseado nas
características de germinação e estabelecimento das
espécies, porte, expectativa de vida, síndromes de
dispersão, características da madeira e outras (Hubbell
& Foster 1986, Whitmore 1989). Três das principais
classificações existentes para espécies de árvores e
arbustos são apresentadas a seguir. Apesar de não ser
apresentada em detalhes nesta revisão, vale citar a divisão
em grupos funcionais proposta por Denslow (1996), que
difere nos critérios de divisão e que inclui formas de
vida além de árvores e arbustos.

A partir de estratégias reprodutivas de árvores de
florestas tropicais chuvosas, Denslow (1980) separou
três grupos principais de colonização. No primeiro grupo,

‘especialistas de grandes clareiras’, as espécies são raras
e estão associadas às clareiras grandes. Possuem rápido
crescimento em altura e baixa densidade de madeira, a
qual apresenta coloração clara (Martínez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1986). Suas espécies possuem
longevidade e estatura relativamente pequenas, além da
alocação de recursos à reprodução ainda em estaturas
pequenas. Suas espécies demandam luz nos estágios
iniciais de vida e, normalmente, possuem sementes
pequenas, produzidas anualmente em grande quantidade
(Whitmore 1978, Denslow 1996). Dentro deste grupo
estão enquadradas algumas espécies emergentes e de
dossel, apesar da estatura e da idade em que atingem a
maturidade (Denslow 1980).

Dentro do grupo ‘especialistas de pequenas
clareiras’, as espécies freqüentemente possuem
sementes grandes (reserva nutricional) com dispersão
limitada. Possuem maior longevidade, crescimento
relativamente lento e não dependem de clareiras para a
germinação de suas sementes (Martínez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1986). Apesar de apresentarem
dormência breve ou nenhuma para germinar, suas
plântulas podem ficar à sombra por anos, dormentes ou
com crescimento mínimo (Hartshorn 1978). Sua madeira
é de alta densidade e de coloração predominantemente
escura (Whitmore 1978). Sobre as espécies deste grupo,
há pouca informação quanto às suas exigências para
germinar ou atingir a maturidade. Normalmente suas
espécies possuem pequena estatura e baixa velocidade
de crescimento. Suas sementes são geralmente pequenas
e dispersas por animais, e usualmente são produzidas
por períodos mais prolongados (Denslow 1980).

Para Hubbell & Foster (1986) as espécies arbóreas
seriam divididas de maneira mais correta, em pelo menos
três guildas de colonização. Tal divisão também se baseia
na história de vida das espécies e suas exigências durante
seu ciclo de vida. Porém, dentro desta proposta existem
três grupos prioritários: (1) a guilda primária ou madura;
(2) a guilda das pioneiras iniciais; e (3) a guilda das
secundárias tardias. O grupo das secundárias tardias,
proposto por Hubbell & Foster (1986), seria um subgrupo
das ‘especialistas de grandes clareiras’ (sensu Denslow
1980) cuja distinção das espécies não-pioneiras é menos
clara (Brokaw 1985a). Os caracteres principais para
esta diferenciação seriam a estatura do indivíduo, sua
esperança de vida, e a dormência e dispersão de
sementes. Esse conjunto de caracteres é comum entre
as espécies emergentes de dossel (Hubbell & Foster
1986). Entretanto, para Whitmore (1989), esta separação
seria desnecessária visto que um estudo mais detalhado
da auto-ecologia da espécie certamente permitiria
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encaixá-la em um dos dois grupos maiores de espécies
(pioneiras e não-pioneiras).

Em uma classificação alternativa, Swaine &
Whitmore (1988) propuseram que as espécies devem
ser subdivididas, quanto à sua auto-ecologia, somente
em dois grupos: o grupo clímax (não-pioneiro) que
compreende as espécies que podem germinar e se
estabelecer à sombra; e o grupo pioneiro cujas espécies
só germinam em grandes clareiras e áreas abertas. Esses
autores não acreditam na existência das espécies
chamadas ‘secundárias tardias’. Esta separação
representaria uma divisão natural em grupos de diferente
importância ecológica, evitando excessiva subdivisão.
Entretanto, Whitmore (1996) reconheceu que a
classificação proposta por Swaine & Whitmore (1988) é
necessária, porém insuficiente para descrever a
variedade de estratégias existentes na natureza. Esta
constatação do autor veio após a realização de estudos
(e.g., Alvarez-Buylla & Martínez-Ramos 1992) que
comprovaram a divisão de espécies baseada apenas em
germinação e estabelecimento fornece informações pouco
conclusivas.

Apesar de não contribuírem diretamente para o
fechamento do dossel, espécies herbáceas também são
importantes colonizadoras de clareiras (Chandrashekara
& Ramakrishnan 1994, Denslow 1996, Mulkey & Wright
1996). Por esse motivo, vale destacar algumas
características desta forma de vida, que geralmente não
é incluída dentro das classificações formais de grupos
ecológicos, mas possui considerável influencia sobre a
regeneração das demais formas de vida. Assim como as
espécies lenhosas, as ervas respondem ao tamanho da
clareira e aos destroços das árvores caídas, e sua
germinação e crescimento podem ser influenciados pela
temperatura e pela umidade (Collins et al. 1985, Horvitz
& Schemske 1994). Seu ciclo de vida possui alta
dependência do estrato dominante (dossel), de modo que
algumas espécies florestais herbáceas dependem de
clareiras para manter suas populações (Horvitz &
Schemske 1994). Por tais razões e pela habilidade de
reproduzir-se vegetativamente por clones, muitas ervas
florestais formam manchas densas que permanecem por
longos períodos indicando a presença pretérita de
distúrbios (George & Bazzaz 1999). Isto porque, ao
contrário do que se pode pensar, a longevidade de ervas
ou moitas é alta, podendo chegar a décadas (Mulkey &
Wright 1996).

O estrato herbáceo e seus componentes representam
uma das primeiras barreiras potenciais para a regeneração
de espécies arbóreas, tanto dentro como fora de clareiras,
conforme postulado por George & Bazzaz (1999). Esses

autores perceberam que as influências de espécies de
samambaias sobre as características do solo (e.g.,
luminosidade e densidade de serapilheira) reduzem a
emergência e estabelecimento de espécies arbóreas em
florestas temperadas nos EUA. Como algumas espécies
aumentam suas taxas de crescimento em clareiras (Collins
et al. 1985, Chandrashekara & Ramakrishnan 1994), a
cobertura intensa por ervas certamente influenciará a
regeneração da clareira.

Apesar da importância e da utilidade das
classificações em grupos sucessionais, algumas restrições
deste tipo de abordagem devem ser consideradas. As
subdivisões dos grupos ecológicos são arbitrárias dentro
de um contínuo de caracteres, formando grupos sem
limites bem definidos (Denslow 1980, Swaine &
Whitmore 1988). Mesmo a espécie mais tolerante à
sombra é beneficiada pelas clareiras e, por vezes,
necessita delas (Howe 1990). Por isso, a existência de
diversas histórias de vida das espécies de FPTs extrapola
o número de classes propostas em quaisquer
classificações [e.g., Alseis blackiana Hemsl. em Dalling
et al. (2001)] que desconsiderem estratégias de
regeneração independentes de clareiras (Lieberman et
al. 1989). A plasticidade fenotípica intra-específica, que
possui alta significância para a manutenção de populações
(Martínez-Ramos et al. 1989), também não é
considerada. Por estes motivos, deve-se estar atento para
que as classificações não se tornem meras simplificações
da diversidade funcional da FPT, que desconsiderem a
importância ecológica e evolucionária das histórias de
vida de cada espécie (Martínez-Ramos et al. 1989).
Sucesso de colonização – Apenas o estabelecimento em
determinado sítio não assegura a chegada de um
indivíduo à idade madura. Por isso, o sucesso na
colonização de clareiras deve ser analisado com base no
desempenho do indivíduo em se estabelecer, crescer e
se reproduzir de maneira diferenciada (Martínez-Ramos
et al. 1989). Mais uma vez, trata-se de um assunto que
não deve ser analisado sob a dicotomia clareira e ‘não
clareira’ (Popma & Bongers 1988, Montgomery &
Chazdon 2002). Isso porque espécies de plantas não
respondem a essa dicotomia, mas sim a um espectro de
variações ambientais que vai muito além de dois hábitats
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 exposição dos aspectos relacionados ao
sucesso de colonização na floresta.

O sucesso da colonização em clareiras está
relacionado, segundo Hartshorn (1980), aos seguintes
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fatores: (1) período de abertura da clareira; (2)
proximidade entre a fonte de propágulos e a clareira;
(3) diferenças nas condições do substrato; (4) tamanho
da clareira; e (5) relações planta-herbívoro. O número
de espécies e a abundância dos propágulos variam ao
longo dos anos (Young et al. 1987) e nos diferentes
pontos da floresta (Augspurger & Franson 1988). Assim,
o período de abertura pode excluir muitos indivíduos
(sementes e plântulas) da corrida para colonizar uma
clareira (Garwood 1983, Dalling et al. 1998a). Isso
porque os indivíduos que chegam nos primeiros anos
após a abertura têm maior chance de obter sucesso na
colonização da clareira (Denslow & Hartshorn 1994).

A proximidade entre uma árvore em frutificação e a
clareira recém aberta, além do mecanismo de dispersão
dos propágulos, é importante para o sucesso da
colonização (Brokaw 1986, Dalling et al. 1998b). Em
muitos casos, a clareira mais próxima pode estar além
da distância máxima de dispersão de um individuo
(Augspurger 1983). Apesar de propágulos dispersos por
vento normalmente possuírem maior eficiência de
dispersão (Dalling et al. 1997), grande parte das espécies
de FPTs são zoocóricas. A variação existente na dispersão
de sementes em FPTs, portanto, está relacionada aos
padrões de atividade dos dispersores (Loiselle et al. 1996).
A dispersão de sementes por animais é influenciada pelo
comportamento de cada dispersor em relação a áreas
abertas e pelas características do animal ao manusear e
dispersar propágulos (Levey 1985, Murray 1988).

Como as modificações climáticas da abertura no
dossel variam, principalmente, com o tamanho da
clareira, espécies com diferentes exigências
microclimáticas apresentam respostas fisiológicas
diferenciadas em clareiras grandes e pequenas (Denslow
& Guzman 2000, Pearson et al. 2003). Em alguns casos,
quando o ‘stress’ climático é intenso, espécies típicas
de ambiente sombreado podem ter seu desenvolvimento
prejudicado (Newell et al. 1993). Para espécies
exigentes em luz, ao contrário, uma clareira grande
possibilita a germinação e rápido crescimento de seus
indivíduos. Simulando as distâncias de dispersão, Hubbell
& Foster (1986) calcularam a distância entre um ponto
qualquer na floresta e clareiras de diferentes tamanhos.
O resultado foi que para encontrar o mesmo número de
clareiras de 25 e 100 m² partindo de um mesmo ponto, a
distância média para o maior tamanho foi três vezes
maior. Portanto, como o número de grandes clareiras é
reduzido, há menos oportunidade de regeneração para
espécies pioneiras, que devem dispersar suas sementes
por distâncias bem maiores que espécies tolerantes ao
sombreamento (Murray 1986, Brokaw & Scheiner 1989).

As relações planta-herbívoro também atuam sobre
o sucesso de colonização de plantas (Brokaw 1986).
Tal relação se expressa em diferentes intensidades e
conseqüências dependendo do estágio de vida da planta.
A predação da semente é sempre fatal, mas a predação
de um único cotilédone, por exemplo, pode não ser. Em
outro contexto, a quantidade de energia despendida na
defesa contra herbívoros, normalmente, varia de acordo
com a história de vida da espécie (Coley 1983), de modo
que espécies de início de sucessão são mais palatáveis
aos herbívoros (Peñaloza & Farji-Brener 2003). Como
a herbivoria é maior em folhas jovens e em espécies de
início de sucessão, a atuação de herbívoros em clareiras
provavelmente também é maior (Denslow & Hartshorn
1994, Dalling & Hubbell 2002, Peñaloza & Farji-Brener
2003). Além disso, temperaturas e intensidades luminosas
em clareiras, sendo maiores, podem gerar maior taxa de
herbivoria na medida em que favorecem o
desenvolvimento de herbívoros (Harrison 1987),
principalmente invertebrados.

Há evidências de que indivíduos de uma mesma
espécie possuam maior capacidade de produzir
compostos secundários de defesa em ambientes abertos
do que à sombra (Coley 1993). Essa capacidade seria
proporcional ao tamanho da clareira (Shure & Wilson
1993 apud Coley 1993). Apesar de representar um fator
importante na determinação do desempenho dos
indivíduos, poucos estudos abordando herbivoria em
clareiras foram encontrados [e.g., Pearson et al. (2003)].
Em um trabalho realizado em clareiras artificiais, o ataque
de herbívoros ao meristema de certas espécies levou
seus indivíduo a taxas negativas de crescimento ou à
morte (Dalling & Hubbell 2002).

Lacunas de conhecimento na pesquisa em
clareiras

Apesar de mais de três décadas de estudo e do grande
número de trabalhos envolvendo a estrutura e regeneração
de clareiras2, a pesquisa científica no tema está longe de
preencher as lacunas de conhecimento existentes. Se
considerarmos a importância do tema para o entendimento
da manutenção e dinâmica de florestas tropicais, estudos
direcionados para suprir algumas dessas lacunas deveriam
ser encorajados. Entretanto, após o grande número de
trabalhos publicados (principalmente na década de 80),

2. Mais de 170 trabalhos foram encontrados em busca realizada na
base de dados Web of Science contendo no título as palavras
“canopy gap(s)” ou “treefall(s)”, entre os períodos de 1945 e 2005.
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poucos trabalhos recentes foram desenvolvidos com a
finalidade de estudar tais lacunas de maneira mais
completa e não-repetitiva. Talvez, esse desinteresse atual
no estudo de clareiras esteja relacionado à dificuldade
metodológica ao estudar tamanha complexidade dos
componentes da estrutura e regeneração de clareiras, e
de suas inter-relações. Ou talvez estejamos vivenciando
uma fase de transição entre paradigmas de regeneração
florestal, de maneira que novos conceitos e teorias [e.g.,
Hubbell et al. (1999), Brokaw & Busing (2000), Dalling
et al. (2002)] estão sendo incorporados para fundamentar
futuros projetos de pesquisa. Mesmo assim, as principais
lacunas de conhecimento percebidas ao longo desta
revisão são apontados abaixo.

Em relação à estrutura de clareiras, não foram
encontrados estudos que avaliem e quantifiquem a
relação entre microclima da clareira e seus fatores
determinantes (clima regional, posição topográfica da
clareira e características da vegetação adjacente à
clareira). Também não existe uma definição clara de qual
é a influência do tipo de queda sobre seu microclima
interno, se é que ela existe. Ainda em relação aos
diferentes tipos de queda, faltam informações que
permitam prever tendências no tipo de queda preferencial
baseado em características das espécies (e.g., porte
médio, arquitetura de copa, características da madeira),
e que permitam avaliar como as condições ambientais
(e.g., propriedades do solo, chuva e ventos) influenciam
a queda de árvores. Estudos que enfocassem
simultaneamente a influência de diferentes componentes
da estrutura de clareiras (área, geometria, zoneamento
interno e tipo, número e porte das quedas envolvidas)
sobre a colonização de espécies de plantas seriam
especialmente importantes.

Quanto à regeneração de clareiras, a grande maioria
das informações é meramente descritiva e conceitual.
Faltam dados conclusivos sobre a contribuição relativa
de cada via de regeneração (regeneração via sementes,
via indivíduos pré-estabelecidos e via rebrota) no
processo de fechamento de clareiras e sobre a influência
da dominância de diferentes tipos de plantas (e.g., lianas
e bambus) na evolução da clareira. Também é
importante estabelecer qual é a duração média em anos
das diferentes fases sucessionais de clareiras e qual é
a percentagem de clareiras que sofre reativação do
processo de regeneração em conseqüência de novas
quedas. Além desses aspectos, é necessário um maior
volume de informação e uma compilação sobre as
informações existentes a respeito da influência de
clareiras sobre populações de plantas (germinação,
crescimento, reprodução, herbivoria). Novos estudos,

por exemplo, poderiam ser direcionados para entender
o comportamento das espécies em diferentes zonas de
clareiras. Por fim, há carência de informações
ecofisiológicas que permitam uma divisão confiável de
muitas populações florestais nos diferentes grupos
ecológicos. Ainda existe divergência entre autores na
classificação ecológica de muitas espécies florestais e
a maioria das divisões propostas até hoje está baseada
principalmente no conhecimento empírico dos autores.

Por um outro lado, grande parte dos estudos
disponíveis na literatura caracteriza-se pela curta duração,
o que dificulta a compreensão dos processos envolvidos
na regeneração de clareiras a longo prazo. Nesse contexto,
os projetos de pesquisa com média ou longa duração
que estão em andamento no Brasil e no mundo,
certamente trarão um entendimento mais completo destes
processos e, conseqüentemente, da dinâmica de florestas
pluviais tropicais. Também não se deve pressupor que
as diferentes florestas pluviais tropicais estejam
submetidas a um mesmo modelo de regeneração. É
preciso adaptar os modelos de regeneração e dinâmica
de clareiras existentes para cada formação florestal (e.g.,
florestas ombrófilas e estacionais, floresta densas e
abertas) e quantificar a influência da abertura de clareiras
em cada uma delas.

No Brasil, a pesquisa científica envolvendo clareiras
é escassa e pontual. Não se pode dizer ainda, se as
florestas brasileiras possuem mecanismos de regeneração
de clareiras semelhantes àqueles das florestas do Panamá,
Costa Rica, México ou Equador. Sobre a ecologia de
populações de plantas e suas relações com os processos
de abertura e fechamento de clareiras, sabemos ainda
menos no Brasil. Entre os trabalhos envolvendo aspectos
relacionados à estrutura e regeneração em clareiras
realizados em nosso país, 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 número
de trabalhos produzidos e o grau de ameaça ao qual
nossas florestas estão submetidas, mais trabalhos devem
ser estimulados no Brasil visando fornecer bases mais
sólidas aos programas de conservação e de recuperação
de áreas florestais degradadas.

Além das lacunas de conhecimento, algumas
questões metodológicas trazem outras limitações ao
estudo de clareiras. A diversidade de métodos utilizados
(e.g., delimitação de clareira, cálculo de sua área e
delimitação de zonas internas) dificulta a comparação
entre as diferentes florestas do mundo. Outra dificuldade
é a falta de consenso sobre quais são as variáveis de
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estrutura de clareiras que devem ser consideradas.
Variáveis de luz, cobertura e características do solo,
vegetação do entorno, posição topográfica e até a própria
área da clareira, são algumas das variáveis que estão
presentes em alguns trabalhos e não em outros. Visto a
importância dos inúmeros componentes da estrutura de
clareiras, novos estudos devem considerar tais
componentes em seus planejamentos experimentais,
especialmente em estudos que envolvam a colonização
e regeneração em clareiras. Apesar da existência de
um documento que propõe uma padronização de uso
dos métodos mais apropriados e de escolha de variáveis
para a pesquisa com clareiras (Runkle 1992), tal proposta
ainda não foi totalmente incorporada pela comunidade
científica. Possivelmente, este documento não teve a
divulgação ou circulação necessária. Mesmo assim, é
imprescindível que se adotem padronizações
metodológicas que orientem pesquisas futuras e
promovam a discussão, a comparação e a replicação de
trabalhos.

Conclusão

Apesar dos atuais questionamentos sobre seu papel
na manutenção da riqueza e diversidade de espécies em
florestas tropicais, a abertura de clareiras é uma fonte
de distúrbio que possui incontestável influência sobre
espécies de plantas e sobre a manutenção da estrutura
florestal. Além disso, por ser um fenômeno comum a
todas as florestas, essa influência pode ser estendida para
diferentes florestas do planeta, sejam elas tropicais,
subtropicais ou temperadas. Como exposto, a estrutura
de clareiras e as inter-relações de seus componentes
promovem grande heterogeneidade ambiental que de
certa forma controla a distribuição espacial e alguns
componentes da ecologia de muitas populações de
espécies florestais, como o crescimento e a reprodução.
Assim, a existência de ambientes diferenciados na floresta
deve permear os objetivos e desenhos experimentais de
estudos que pretendam entender a dinâmica de
populações de espécies florestais. Da mesma maneira,
estudos sobre composição florística e regeneração de
clareiras devem considerar e, se possível avaliar, as
particularidades e contribuições dos principais
componentes da estrutura de clareiras.

Após anos de pesquisa, o entendimento da estrutura
e regeneração de clareiras encontra-se em fase de
refinamento teórico. Apesar das inúmeras lacunas de
conhecimento, fato comum aos diversos ramos da
pesquisa em ecologia, já existe uma base sólida de fatos
e conceitos e a maior parte das lacunas refere-se a

questões de caráter específico. Fazendo uma analogia
à própria evolução de uma clareira, pode-se dizer que a
pesquisa sobre a estrutura e regeneração de clareiras
encontra-se em fase de construção. Após passar pela
fase de maior incremento de informações e instabilidade
de conhecimentos, a pesquisa no tema desenvolveu-se
e visões ‘pioneiras’ foram substituídas em um longo
processo de estabelecimento conceitual. Pequenos ajustes
aos conceitos estabelecidos estão sendo feitos, apesar
da calmaria científica que a pesquisa no tema experimenta
atualmente. Certamente, o mais importante resultado
desse processo será a aplicação prática dos
conhecimentos adquiridos; existem poucas iniciativas que
procuraram estabelecer de maneira aplicada uma ponte
técnica entre a pesquisa em regeneração de clareiras e
programas de manejo, restauração ou conservação
florestal [e.g., Hartshorn (1989)]. O sucesso desses
programas será um importante passo no sentido de
esclarecer se o modelo de regeneração florestal via
clareiras é ou não adequado para explicar a complexa
dinâmica de florestas pluviais tropicais.
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