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ABSTRACT

Pioneer species richness in a tropical montane forest

Treefall gaps have been considered a mechanism for the maintenance of tree and shrub species di-
versity in tropical forests as they represent an essential site for the regeneration of pioneer plants.
In a site of the Atlantic montane forest, Southeastern Brazil, we sampled all woody individuals taller
than 1 m at thirty treefall gaps (30.3–500.5 m2). Two hundred and twenty tree and shrub species were
sampled, where 24% were considered pioneers. Among pioneers, 88.7% were considered as short-
lived, and 11.3 as large pioneers. Species of Miconia, Leandra and Rapanea genera represented 49%
and 62.1% of pioneer species and individuals sampled. In this forest, gap age, gap area, canopy height
and gap area covered by bamboo species explained between 20% and 73% on characteristics of gap
colonization by pioneer species. We have found evidence that in the Atlantic montane forest: (1) at
a landscape level there is a high richness of short-lived pioneer species such as those established in
open habitats like edge streams and open forests on top mountains; (2) species of bamboo and bamboo-
like species affect negatively the density, the diversity and the local richness of pioneer species, filling
up their niche; and (3) ecological factors as few large gaps area responsible for the low local rich-
ness of pioneers in this forest.
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RESUMO

A abertura de clareiras naturais, causada pela queda de uma ou mais árvores do dossel, é considerada
um mecanismo de manutenção da diversidade de árvores e arbustos nas florestas tropicais. Em um
trecho da floresta Atlântica montana no Sudeste do Brasil, foram amostrados todos os indivíduos maio-
res que 1 m de altura em 30 clareiras (30,3-500,5 m2). Entre as 220 espécies arbóreo-arbustivas amos-
tradas, 24% foram pioneiras, sendo 88,7% de ciclo de vida curto e 11,3% de ciclo de vida longo.
Espécies de Miconia, Leandra e Rapanea representaram 49% do total das espécies e 62,1% do to-
tal dos indivíduos pioneiros amostrados. No local de estudo, a idade, a área das clareiras, a altura
do dossel adjacente e a cobertura de bambu explicaram entre 20% e 73% das variações nas
características de ocupação das clareiras por pioneiras. Encontraram-se evidências de que na floresta
Atlântica montana: (1) há, em nível de paisagem, riqueza elevada de pequenas árvores e arbustos
pioneiros, associados à ocupação e à partição de hábitats iluminados, como as florestas abertas dos
topos de morro; (2) a ocupação dos hábitats iluminados por espécies de bambu e bambusóides afeta
a densidade, a diversidade e a riqueza local de espécies pioneiras; e (3) fatores ecológicos, como a
baixa freqüência de grandes clareiras e daquelas formadas por árvores desenraizadas, são alguns dos
fatores responsáveis pela reduzida riqueza local de pioneiras nessa floresta.

Palavras-chave: clareiras naturais, bambu, floresta Atlântica, plantas pioneiras, riqueza de espécies.
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INTRODUÇÃO

A abertura de clareiras naturais, causada pela
queda de uma ou mais árvores do dossel, é con-
siderada um mecanismo de manutenção da diver-
sidade de espécies nas florestas tropicais (Hartshorn,
1980; Terborgh, 1992). Conforme Denslow (1987)
e Brown (1993), clareiras representam nichos dis-
tintos de colonização, permitindo a coexistência na
floresta de espécies com diferentes histórias de vida.

Entre outros aspectos, a contribuição das
clareiras à diversidade relaciona-se ao número ou
à riqueza de espécies que dependem efetivamente
desses sítios para uma regeneração com êxito,
como é o caso das plantas pioneiras (Whitmore,
1990). Conforme Hartshorn (1980), 50% das espé-
cies de árvores e de arbustos da floresta tropical
em Barro Colorado, Panamá, são dependentes de
clareiras. Ao contrário, estudos realizados em
clareiras naturais na floresta Atlântica no Sul e
Sudeste do Brasil (Costa & Mantovani, 1992; Ne-
grelle, 1995; Tabarelli & Mantovani, 1997) su-
gerem que esta floresta apresenta riqueza reduzida
de espécies pioneiras em nível local.

Tratando-se de riqueza de espécies, fatores
históricos e ecológicos podem ser responsáveis
pelo padrão observado nessa floresta. Entre os
fatores ecológicos relacionados ao estabelecimento
de árvores e arbustos pioneiros estão as caracte-
rísticas de estrutura, de colonização e de locali-
zação das clareiras (Denslow, 1987). Ao contrário
das florestas tropicais estabelecidas sobre planícies,
a maior parte da floresta Atlântica no Sul e Su-
deste do Brasil situa-se sobre relevo montanho-
so. Clareiras em locais com exposição solar su-
doeste e sudeste recebem reduzida luz solar direta
em seus interiores. Nessas condições, grandes
clareiras são, ambientalmente, similares às peque-
nas, o que pode restringir o estabelecimento das
espécies pioneiras (Tabarelli & Mantovani, 1997).

Entre os fatores históricos relacionados à
riqueza de pioneiras, destaca-se a localização dos
centros de distribuição (senso Gentry, 1982) de
gêneros e famílias ricas em espécies pioneiras,
como é o caso de Euphorbiaceae, Sapotaceae, Legu-
minosae, Bombacaceae e Meliaceae (Denslow,
1980; Whitmore, 1990), famílias, na região neotro-
pical, com maiores riquezas de espécies nas flo-
restas tropicais de terras baixas (Gentry, 1988,
1993). Este estudo caracteriza a riqueza local de
arbustos e de árvores pioneiras em um trecho de

floresta Atlântica montana no Sudeste do Brasil
e analisa a relação deste grupo de espécies com
características de estrutura e de colonização das
clareiras naturais.

MATERIAL E MÉTODOS

Área de estudo
O estudo foi desenvolvido no Núcleo Santa

Virgínia (45o30' a 45o11'W e 23o17' a 23o24'S), Par-
que Estadual da Serra do Mar, Estado de São Paulo,
com área aproximada de 4794 ha (Fig. 1). A área
de estudo está situada na região de escarpas e re-
versos da Serra do Mar, no Planalto de Paraitinga-
Paraibuna, entre altitudes que variam de 870 m a
1.100 m. O relevo apresenta dissecação muito forte,
com declividades variando entre 24ϒ e 37ϒ e com
dinâmica instável. Predominam na região solos dos
tipos Latossolo Vermelho-Amarelo, Cambissolos
e solos Litólicos (Radambrasil, 1983).

Conforme classificação climática de Koeppen,
o clima regional é tropical temperado, sem esta-
ção seca (Setzer, 1966). A precipitação média anual
é de 2.180 mm, sendo os meses mais úmidos de-
zembro, janeiro e fevereiro e os menos chuvosos
junho, julho e agosto. Não se observa nenhum mês
com precipitação média inferior a 60 mm (São
Paulo, 1972). A vegetação pode ser classificada
como floresta ombrófila densa montana, uma das
formações que compõem a floresta Atlântica bra-
sileira (Veloso et al., 1991). Informações sobre a
ecologia e a composição de espécies arbóreo-ar-
bustivas da floresta Atlântica montana no estado
de São Paulo podem ser obtidas em Mantovani et
al. (1990), Leitão Filho (1993) e Tabarelli (1997).

Riqueza de pioneiras
Plantas pioneiras ou intolerantes à sombra

são aquelas que necessitam de clareiras naturais
como sítio de regeneração (Hartshorn, 1978). Nesse
grupo estão incluídas as árvores e os arbustos pio-
neiros de ciclo de vida curto (< 50 anos de idade)
e as pioneiras de ciclo de vida longo (> 50 anos),
também classificadas como grandes pioneiras (Mar-
tínez-Ramos, 1985; Swaine & Whitmore, 1988).

Para estimar a riqueza local de arbustos e
árvores pioneiras em um trecho de floresta montana
foram amostrados todos os indivíduos maiores que
1 m de altura em 30 clareiras naturais (senso Brokaw,
1982a). As clareiras foram selecionadas sistema-
ticamente ao longo de 8 km de trilhas no interior
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da floresta madura. Para a classificação das es-
pécies foram utilizadas informações sobre a eco-
logia das mesmas, publicadas, principalmente, na
Flora Ilustrada Catarinense (Reitz, 1965) e o co-
nhecimento dos autores.

Estrutura, colonização e ocupação de
clareiras por pioneiras

Analisaram-se relações entre características
de estrutura, de colonização das clareiras e de
ocupação por pioneiras. As características rela-
tivas à estrutura das clareiras foram: (1) área; (2)
altura do dossel adjacente; (3) origem; e (4) idade.
A área de cada clareira foi estimada utilizando-
se a fórmula de cálculo de área de uma elipse, em
que: A = π.B.C; sendo: A = área da elipse, π =
3,1416; B = raio maior/2; C = raio menor/2. A
origem foi dividida em três categorias: (1) desenrai-
zamento; (2) quebra na base do tronco ou fuste;
e (3) quebra de copa ou árvore morta em pé. As
clareiras foram classificadas em duas classes de
idade: (1) recentes, aquelas em que se observou
no chão da floresta a copa com galhada, com ou
sem folhas; e (2) muito antigas, aquelas onde não
haviam mais vestígios de copa e galhada, com

tronco em pé ou no chão da floresta, em estágio
avançado de decomposição.

A característica relativa à colonização das
clareiras referiu-se à cobertura de bambu (per-
centual da área da clareira coberta por espécies de
bambus: gêneros Chusquea, Merostachys, Guadua;
e de bambusóides: gênero Olyra). As características
de ocupação por pioneiras foram: (1) densidade
de pioneiras (N/m2); (2) diversidade de pioneiras
(S/m2); (3) densidade somada de Alchornea tripli-
nervia, Tibouchina mutabilis e Cecropia glazioui
(N/m2); (4) densidade de Miconia pseudonervosa
(N/m2); e (5) densidade (N/m2) e diversidade so-
mada das espécies do gênero Miconia (S/m2). Sendo
S: número de espécies amostradas e N: número de
indivíduos amostrados em cada uma das clareiras.

As relações entre os três grupos de caracte-
rísticas (estrutura, colonização e ocupação por pio-
neiras) foram analisadas através de regressão linear
simples e múltipla, análise de covariança, teste de
Kruskal-Wallis (Sokal & Rohlf, 1995; Zar, 1996)
e análise de componentes principais (Manly, 1994).
As análises foram realizadas com o auxílio do pro-
grama Systat 5.0. Os dados sobre densidade e diver-
sidade de Miconia foram transformados em log

e
.
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Fig. 1 — Mapa de localização do Núcleo Santa Virgínia, SP.
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RESULTADOS

Riqueza de pioneiras
Nas clareiras naturais foram amostradas 220

espécies de árvores e arbustos pertencentes a 49
famílias. Entre estas, 53 (24%) foram árvores e
arbustos pioneiros, sendo 6 espécies (11,3%) classi-
ficadas como grandes pioneiras e as demais (88,7%)
como pioneiras de ciclo de vida curto. Espécies de
Miconia, Leandra e Rapanea constituíram o prin-
cipal grupo de pioneiras nessa floresta, pois repre-
sentaram 49% do total das espécies e 52,1% do total
dos indivíduos pioneiros amostrados (Tabela 1).

Estrutura, colonização e ocupação das
clareiras por pioneiras

As clareiras amostradas apresentaram áreas
entre 30,3 e 500,5 m2, das quais 73,3% foram
pequenas (< 150 m2) e 26,7% grandes (> 150 m2),
sendo 20% maiores que 200 m2. As clareiras pe-
quenas representaram 40,4% da área total coberta
por esse tipo de distúrbio. Entre as 30 clareiras
amostradas, a altura do dossel adjacente variou
entre 12 e 30 m de altura; 5 tiveram como origem
a quebra de copa, 15, a quebra de tronco e 10, o
desenraizamento; 15 foram classificadas como
sendo recentes e 15 como antigas. As clareiras
apresentaram, em média, 39 ± 37,5% de cober-
tura de bambu; 0,14 ± 0,13 indivíduo de espécie
pioneira/m2 (densidade de pioneiras) e 0,06 ± 0,04
espécie pioneira/m2 (diversidade de pioneiras)
(média ± DP).

A densidade e a diversidade de pioneiras
apresentaram relações negativas com a altura do
dossel adjacente e com a cobertura de bambu (Ta-
bela 2).

Mantida constante a altura do dossel, as cla-
reiras com < 30% de cobertura de bambu apre-
sentaram, em média, densidade e diversidade de
pioneiras 160,2% e 71,1% superiores às obser-
vadas nas clareiras com > 30% de cobertura de
bambu, respectivamente (Tabela 3).

Mantidas constantes a altura do dossel e a
cobertura de bambu, as clareiras antigas apresen-
taram, em média, maior densidade e diversidade
de pioneiras (F = 7,14, P = 0,013; F = 10,486,
P = 0,003). Juntas, a cobertura de bambu, a al-
tura do dossel e a idade das clareiras explicaram
73% e 66% da variação observada na densidade
e na diversidade de pioneiras, respectivamente.

A relação entre a densidade somada de Alchor-
nea triplinervia, Cecropia glazioui e Tibouchina
mutabilis e a cobertura de bambu nas clareiras (Fig.
2) exemplificou a relação entre a densidade de
pioneiras e a cobertura de bambu.

A densidade de Miconia pseudonervosa, a
pioneira arbustiva mais abundante, apresentou uma
relação negativa com a cobertura de bambu. Cla-
reiras com > 30% de cobertura de bambu apresen-
taram, em média, menor densidade desta espécie
(X2  = 3,571, g.l. = 1, P = 0,059). A densidade so-
mada de Miconia apresentou uma relação negativa
com a altura do dossel adjacente e a diversidade
somada, uma relação negativa com a área, as quais
explicaram 20% e 42% das variações observadas
nestas características, respectivamente (Tabela 4).

Mantidas constantes a área e a altura do dos-
sel adjacente, clareiras < 30% de cobertura de
bambu apresentaram, em média, densidade e di-
versidade de Miconia 26% e 19% superiores às
observadas naquelas com > 30% de cobertura de
bambu.

Juntas, a área, a altura do dossel adjacen-
te e a cobertura de bambu explicaram 40% e 61%
das variações observadas na densidade e na di-
versidade somada de Miconia, respectivamente
(F = 7,82; P = 0,01; F = 7,05; P = 0,014).

A ordenação das clareiras com base em suas
características de estrutura, colonização e na den-
sidade e diversidade somada de Miconia resultou
na formação de dois grupos: um formado pelas
clareiras com < 30% de cobertura de bambu e
outro, pelas clareiras com > 30% (Fig. 3).

Essa ordenação considerou a relação negativa
existente entre a área das clareiras, a altura do
dossel, a cobertura de bambu e a densidade e a
diversidade de Miconia. Considerou, também, a
relação positiva entre a área e a cobertura de bambu
(Tabela 5).

Mantidas constantes a área, a altura do dossel
e a cobertura de bambu, não se encontram dife-
renças significativas entre clareiras com diferentes
origens, no que se refere às características de ocu-
pação por pioneiras. Esses resultados suportam
a hipótese de que características de estrutura e de
colonização, como a área, a altura do dossel ad-
jacente e a cobertura de bambu, determinam parte
significativa das características de ocupação das
clareiras por árvores e arbustos pioneiros na floresta
estudada.
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TABELA 1

Espécies pioneiras amostradas em 30 clareiras naturais em um trecho de floresta Atlântica
montana com suas respectivas freqüências e número total de indivíduos amostrados.

Espécies
Freqüência

(no de clareiras)
Número de
indivíduos

Árvores
Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg. 11 55
Tibouchina mutabilis (Vell.) Cogn. 7 22
Cecropia glazioui Snethl. 6 16
Miconia cabucu Hoehne 10 14

Miconia latecrenata  Naud. 8 13
Attalea dubia (Mart.) Burret. 3 6
Inga sessilis Willd. 6 6
Croton vulnerarius Baill. 1 5
Solanum bullatum Vell. 5 5

Sapium glandulatum  (Vell.) Pax 4 4
Miconia cinnamomifolia (DC.) Nuad. 2 3
Vernonia discolor  Less. 2 3
Cordia sellowiana Cham. 2 2
Piptocarpha oblonga  (Gardn.) Baker 2 2
Acnistus arborescens (L.) Schltdl. 2 2

Cedrela fissilis Mart. 2 2
Inga marginata Willd. 2 2
Alchornea sidifolia  Müll. Arg. 2 2
Aegiphila sp. 1 1
Albizia edwallii (Hoehne) Barneby & Grimes 1 1

Cecropia pachystachya Trec. 1 1
Clusia criuva Cambess 1 1
Croton floribundus Spreng. 1 1
Piptadenia adiantoides (Spreng.) Macbr. 1 1
Piptocarpha quadrangularis  (Vell.) Baker 1 1

Psidium cattleianum Sabine 1 1
Solanum megalochiton Mart. 1 1

Total de indivíduos 173

Arbustos ou pequenas árvores
Miconia pseudonervosa Cogn. 12 148

Rapanea umbellata  (Mart.) Mez 12 23
Miconia brunnea Cogn. 4 17
Leandra purpurascens Cogn. 3 12
Clethra scabra Pers. 5 8
Miconia dodecandra  Cogn. 4 6

Miconia doriana Cogn. 3 6
Miconia splendens (Sw.) Griseb. 1 6
Miconia chamissois Naud. 2 5
Rapanea ferruginea (Ruiz & Pav.) Mez 3 5
Miconia budlejoides Triana 2 4

Miconia candolleana  Triana 4 4
Miconia minutiflora  DC. 2 4
Leandra quinquedentada Cogn. 1 3
Leandra glazioviana Cogn. 1 2
Dalbergia frutescens (Vell.) Britton 1 1

Eupatorium itatiayensis Hieron 1 1
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TABELA 1 (continuação)

TABELA 2

Relações entre a altura de dossel adjacente (AD), a cobertura de bambu (CB) e a densidade e a
diversidade de pioneiras em clareiras naturais em um trecho de floresta Atlântica montana.

TABELA 3

Densidade e diversidade de pioneiras em clareiras naturais com diferentes percentuais de
cobertura de bambu (CB), em um trecho de floresta Atlântica montana (média ± EP).

Características < 30% CB > 30% CB Diferença %

Densidade de pioneiras 0,190 ± 0,026 0,073 ± 0,031 160,2

Diversidade de pioneiras 0,077 ± 0,010 0,045 ± 0,013 71,1
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Fig. 2 — Densidade somada de A. triplinervia, C. glazioui e T. mutabilis em clareiras naturais com diferentes percentuais
de cobertura de bambu em um trecho de floresta Atlântica montana (y = 0,101 – 0,001 CB, F = 9,61).

Espécies
Freqüência

(no de clareiras)
Número de
indivíduos

Arbustos ou pequenas árvores

Leandra amplexicaulis Cogn. 1 1
Leandra atro-purpurea Cogn. 1 1
Leandra barbinervis (Cham. ex Triana) Cogn. 1 1
Leandra melastomatoides Raddi 1 1
Leandra nianga Cogn. 1 1
Leandra scabra DC. 1 1

Miconia chartacea Triana 1 1
Miconia pyrifolia Naud. 1 1
Miconia elegans Cogn. 1 1

Total de indivíduos 264

Características Equação AD CB r2

Densidade de pioneiras Y = 0,489 – 0,001 CB – 0,014 AD*  r = – 0,61 r = – 0,32 0,34

Diversidade de pioneiras Y = 0,177 – 0,001CB – 0,004 AD** r = – 0,55 r = – 0,32 0,28
*F = 6,73, P = 0,004; **F = 5,217,  P = 0,012.
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TABELA 4

Relações entre a área das clareiras (A), altura de dossel adjacente (AD) e a densidade e a diversidade
somada de Miconia em clareiras naturais de um trecho de floresta Atlântica montana.

TABELA 5

Características utilizadas na ordenação de 30 clareiras naturais através da análise de
 componentes principais (PCA), com seus respectivos pesos nos dois primeiros componentes.

Características Componente 1 Componente 2

Área das clareiras 0,779 0,313

Altura do dossel adjacente 0,528 – 0,742

Cobertura de bambu 0,461 0,780

Densidade de Miconia – 0,615 0,358

Diversidade de Miconia – 0,898 – 0,028

B
B

B B
B

B
B

B

B
B

B
B

A

A

A AA A

A

AA
A

A
A

A
A

2

1

0

–1

–2
–2 –1 0 1 2 3

F
a

c
to

r
(2

)

Factor (1)

Fig. 3 — Ordenação de clareiras (A = < 30% cobertura de bambu, B = > 30%), através de análise de componentes principais
(PCA). O primeiro eixo explicou 47,3% da variação nos dados e o segundo, 27,7%.

DISCUSSÃO

Riqueza de pioneiras
No local de estudo, a riqueza de pioneiras

representou 24% do total de espécies amostradas
nas clareiras. A grande maioria constitui-se de
pequenas árvores e arbustos de ciclo de vida curto,
pertencentes a Miconia, Leandra e Rapanea. Es-
pécies desses gêneros são freqüentes nas florestas
abertas dos topos de morro, sobre restingas e na
orla de rios (Falkenberg & Voltolini, 1993; Lima
& Guedes-Bruni, 1997), como são as grandes pio-

neiras dos gêneros Alchornea, Piptadenia, Attalea
(Reitz, 1974; Smith et al., 1988; Andreata et al.,
1997) e outras pioneiras de ciclo curto, como as
dos gêneros Inga, Clusia, Solanum, Cordia, Croton
e Psidium (Burkart, 1979; Klein, 1980; Smith et
al., 1988). Nesses hábitats a luz solar direta pode
chegar até o estrato arbustivo da floresta, favo-
recendo o estabelecimento de pioneiras (veja Klein,
1980). Dessa forma, a existência de outros hábitats
adequados ao estabelecimento desse grupo de espé-
cies (pioneiras) questiona a importância relativa
das clareiras naturais como mecanismo de manu-

Características Equação A AD r2

Densidade de Miconia y = 0,603 – 0,030AD* r = – 0,44 0,20

Diversidade de Miconia y = 1,332– 0,002 A** r = – 0,64 0,42

*F = 6,02, P = 0,02; **F = 18,175, P = 0,001.
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tenção da riqueza de espécies nessa floresta, já
que a dependência destas por pioneiras pode não
existir.

Como já observado por Tabarelli & Man-
tovani (1997), a riqueza local de espécies pioneiras
na floresta Atlântica montana parece ser inferior
à observada em outras florestas tropicais de terras
baixas, principalmente a riqueza de grandes pionei-
ras. Brokaw (1985) amostrou 37 espécies pioneiras
(41%) e 53 tolerantes à sombra (59%) em 30 cla-
reiras naturais (20-705 m2) em La Selva, Costa
Rica. Acompanhando a colonização de uma clareira
(800 m2), em uma floresta tropical africana, Swaine
& Hall (1983) amostraram 97 espécies arbóreo-
arbustivas, das quais 46 (47,4%) eram pioneiras
e grandes pioneiras. Conforme Hartshorn (1980),
das 320 espécies arbóreo-arbustivas conhecidas
em Barro Colorado, 155 são pioneiras (48%). Em
apenas 12 clareiras, Popma et al. (1988) amos-
traram 33 espécies pioneiras em Los Tuxtlas, Mé-
xico. Tabarelli & Mantovani (1997) analisaram 17
clareiras (< 256 m2) em um trecho de floresta
Atlântica na Juréia e encontraram apenas 7 pio-
neiras, 9,8% do total de espécies amostradas (veja
também Negrelle, 1995).

A riqueza reduzida de pioneiras pode ser
conseqüência de fatores históricos, como a loca-
lização dos centros de distribuição das famílias
ricas em espécies classificadas como pioneiras.
Nas clareiras analisadas e em outros locais na
floresta Atlântica montana são pouco freqüentes
grandes pioneiras pertencentes a Bignoniaceae,
Bombacaceae, Chrysobalanaceae, Combretaceae,
Lecythidaceae, Leguminosae, Meliaceae e Sapo-
taceae (Denslow, 1980; Klein, 1980; Brokaw, 1985;
Whitmore, 1990; Pessoa et al., 1997). Essas fa-
mílias têm na região neotropical seus principais
centros de diversidade nas florestas de terras baixas
na região Amazônica (Gentry, 1982, 1988), com
riqueza reduzida de espécies nas florestas neo-
tropicais montanas (Gentry, 1988, 1993).

De forma geral, a composição da comuni-
dade colonizadora das clareiras, inclusive o grupo
das pioneiras, refletiu as características florísticas
da floresta Atlântica montana, rica em espécies
de Myrtaceae, Lauraceae, Melastomataceae e Ru-
biaceae (Mantovani et al., 1990; Pessoa et al.,
1997; Tabarelli, 1997) e pobre em espécies de
árvores pertencentes às famílias mais ricas nas
florestas de terras baixas. No entanto, analisan-
do-se a riqueza em escalas maiores, como em nível

de paisagem (senso Whittaker, 1972), gêneros ricos
em arbustos e árvores pioneiras de ciclo de vida
curto, como Miconia, Leandra, Tibouchina e So-
lanum, estão entre os mais ricos em algumas áreas
de floresta Atlântica montana (Chiea, 1990; An-
dreata et al., 1997; Lima & Guedes-Bruni, 1997)
e em outras florestas neotropicais montanas (Gentry
1982, 1988, 1990). Por exemplo, para a Reser-
va do Parque Estadual das Fontes do Ipiranga em
São Paulo, com área de 345 ha, foram registradas
11 espécies de Leandra, 18 de Miconia e 14 de
Tibouchina (Chiea, 1990).

Em nível local, a riqueza reduzida de espécies
pioneiras na floresta Atlântica montana pode, tam-
bém, refletir fatores ecológicos, relacionados às
características de estrutura e de colonização das
clareiras.

Estrutura, colonização e ocupação das
clareiras por pioneiras

Diversos estudos (Brandani et al., 1988;
Brown, 1993) têm demonstrado que características
de estrutura das clareiras, principalmente a área,
determinam o sucesso de estabelecimento de alguns
grupos de plantas, como é o caso das pioneiras.
No local de estudo, a área das clareiras, a altu-
ra do dossel adjacente e a cobertura de bambu
explicaram entre 20% e 73% das variações nas
características de ocupação por pioneiras (Tabelas
2 e 4). De forma geral, encontrou-se uma relação
negativa entre a altura do dossel, a cobertura de
bambu e a densidade e a diversidade de pionei-
ras; e uma relação negativa entre a área e a diver-
sidade somada de Miconia.

Não há registros na literatura sobre a impor-
tância da altura do dossel adjacente e da cober-
tura de bambu sobre as características de ocupação
das clareiras por pioneiras, ao contrário das re-
lações descritas envolvendo a área. Em La Sel-
va, Brokaw (1985) apresentou evidências de que
a área das clareiras explicava 62% da variação
encontrada na densidade das pioneiras, havendo
uma relação positiva entre estas duas caracterís-
ticas.

Barton (1984) encontrou uma relação positiva
entre a área das clareiras e a densidade das seis
espécies pioneiras mais abundantes na floresta de
Barro Colorado, sendo a densidade maior no centro
do que na borda das clareiras. Lawton & Putz
(1988) encontraram, também, uma relação positiva
entre a área das clareiras e a densidade das espécies
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pioneiras em uma floresta tropical montana na
Costa Rica.

Conforme Gómez-Pompa & Vázquez-Yanes
(1981), além da radiância, a relação entre a área
das clareiras e o estabelecimento de espécies pio-
neiras pode ser afetada pela disponibilidade de
nutrientes no solo. Espécies tolerantes à sombra
têm micorrizas, enquanto, aparentemente, as pio-
neiras não. Esse fato sugere que, para o estabe-
lecimento de pioneiras, a clareira necessita ser
suficientemente grande para eliminar a competição
das raízes. Em grandes clareiras, a morte e a queda
de árvores reduziriam a competição de raízes, fa-
vorecendo o estabelecimento das pioneiras.

Para Putz (1983) e Lawton & Putz (1988),
um dos motivos por que espécies pioneiras são
mais abundantes em grandes clareiras refere-se
ao fato de que, comumente, estas são formadas
por árvores desenraizadas, o que cria condições
favoráveis ao estabelecimento desse grupo de es-
pécies.

Embora plântulas de espécies pioneiras sejam
encontradas em qualquer local nas clareiras, elas
se estabelecem, preferencialmente, na região de
solo revolvido pelo desenraizamentos das árvo-
res, pois apresentam, em geral, sementes pequenas,
das quais surgem radículas incapazes de penetrar
na camada de liteira.

Além deste fato, com o revolvimento do solo,
as sementes enterradas tornam-se expostas às con-
dições que favorecem a germinação.

No local de estudo, a relação negativa ob-
servada entre a área das clareiras e o grupo de
espécies de Miconia, consideradas pioneiras, pode
estar associada à relação positiva entre a área e
a cobertura de bambu e à relação negativa entre
esta última e a densidade e a diversidade de Mi-
conia (Fig. 3). Mantidas constantes a área, a altura
do dossel e a cobertura de bambu, não se encon-
traram diferenças significativas entre clareiras com
diferentes origens, no que se refere às caracterís-
ticas de ocupação por pioneiras. Esses resultados
ressaltam a altura do dossel adjacente e a cobertura
de bambu como características importantes na
determinação dos padrões de ocupação das cla-
reiras por espécies pioneiras na floresta Atlântica
montana.

Conforme Whitmore (1990, 1996), árvores
e arbustos pioneiros necessitam de altas intensi-
dades luminosas e de temperaturas elevadas para
a germinação de suas sementes, estabelecimen-

to das plântulas e crescimento. A altura do dossel
adjacente e a cobertura de bambu funcionam como
barreiras à chegada de luz solar direta ao chão das
clareiras, o que deve afetar a germinação, o cres-
cimento e a sobrevivência das pioneiras. Como
sugere as relações observadas entre a área das
clareiras, a altura do dossel e a cobertura de bambu
(Tabela 5), espécies de bambu e de bambusóides
são invasoras de clareiras, ocorrendo em elevadas
densidades na floresta Atlântica montana (Smith
et al., 1981; Willis & Schuchmann, 1993).

Conforme Smith et al. (1981), em alguns
locais da floresta Atlântica no Sul e Sudeste do
Brasil, somente após o florescimento e morte de
Merostachys multiramea (Gramineae, Bambusae),
espécies pioneiras têm chances de estabelecimento,
o que ocorre a cada dez anos.

Além das clareiras, bambus são freqüentes
nos hábitats iluminados desta floresta, como os
topos de morro e a orla de rios (Soderstrom &
Calderón 1974, 1979; Klein, 1980; Leme, 1997).
Os resultados obtidos neste estudo, aliados às in-
formações sobre a ecologia de bambus e bambu-
sóides, sugerem que, na floresta Atlântica montana,
este grupo de plantas pode ocupar o nicho das ár-
vores e dos arbustos pioneiros.

Outros fatores ecológicos podem estar re-
lacionados à riqueza local reduzida de grandes
pioneiras nessa floresta.

Árvores e arbustos pioneiros são mais abun-
dantes em clareiras maiores que 150 m2 (Brokaw,
1982b), 200-300 m2 (Barton, 1984), 400 m2

(Hartshorn, 1980) ou 1.000 m2 (Whitmore, 1982).
No local de estudo, apenas 20% das clareiras apre-
sentaram áreas superiores a 200 m2, muitas das
quais com exposições sudeste ou sudoeste, onde
a radiância é reduzida. Conforme Putz (1983) e
Green (1996), a incidência relativa de árvores desen-
raizadas determina a disponibilidade de solo per-
turbado, um substrato importante para o estabele-
cimento das espécies pioneiras. Ao contrário de
outras florestas, em que o desenraizamento de
árvores ocorre com freqüência similar à da quebra
de tronco (Arriaga, 1988; Lawton & Putz, 1988;
Walker, 1991), no local de estudo a freqüência de
árvores desenraizadas foi inferior à de árvores com
troncos quebrados (33% e 50%, respectivamente).
Em florestas submetidas à ação de tempestades
tropicais intensas, a freqüência de árvores desen-
raizadas pode ser superior à de árvores com troncos
quebrados (Green, 1996).
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Whitmore (1996) sugeriu que a reduzida
riqueza de espécies pioneiras pode ser o padrão
para as florestas tropicais montanas. Analisando
os resultados obtidos neste estudo e outras infor-
mações existentes sobre a colonização de clareiras
na floresta Atlântica montana no Sul e Sudeste do
Brasil podem-se estabelecer as seguintes hipóteses:
(1) em nível de paisagem, há riqueza elevada de
pequenas árvores e arbustos pioneiros, associa-
dos à ocupação e à partição de hábitats iluminados,
como as florestas abertas dos topos de morro; (2)
a ocupação dos hábitats iluminados por espécies
de bambu e bambusóides afeta a densidade, a di-
versidade e a riqueza local de espécies pioneiras;
e (3) fatores históricos como a localização de
centros de distribuição e outros ecológicos, como
a baixa freqüência de grandes clareiras e daquelas
formadas por árvores desenraizadas, são alguns
dos fatores responsáveis pela reduzida riqueza de
pioneiras nesta floresta em nível local.
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