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RESUMO

Sucessdo Ecolbgica € um dos mais antigos e importantes conceitos em Ecologia. Pode ser definido como um processo
ordenado de mudangas no ecossistema, resultado da modificagcdo do ambiente fisico pela comunidade biol6gica, culminando
em um tipo de ecossistema persistente: o climax. Este trabalho apresenta o histérico e o desenvolvimento deste conceito,

seus principais modelos e perspectivas.
Palavras-chave: Sucessdo Ecologica. Modelos. Revisdo.

ECOLOGICAL SUCCESSION: CONCEPTS, MODELS AND PERSPEC TIVES

ABSTRACT

Succession is one of the oldest and most important concepts in ecology. It may be defined as an orderly process of changes in
the ecosystem that results of modification of physical environment by biological community. This process culminates in a
persistent type of ecosystem: the climax. This paper presents the history and development of this concept, including its main

models and perspectives.
Key words: Succession. Models. Review.

INTRODUGAO |

O termo sucessado ecolédgica € usado
para descrever processos de alteracdo na
vegetacdo sobre varias escalas, como
temporal, espacial ou vegetacional. Sucessédo
Ecolégica €é um dos mais antigos e
fundamentais conceitos em ecologia e
compreender sua dinamica é necessario para
0 entendimento das comunidades (1, 2, 3). No
entanto, para a compreensdo da dindmica da
sucessdo, duas questbes precisam ser
respondidas: (i) o que determina quando cada
espécie se torna estavel apds um dado
distarbio? E (ii) o que determina quando cada
espécie deixa a seqiiéncia sucessional? Os
processos sucessionais séo essencialmente
geograficos e apresentam complexas relacdes
entre os ambientes fisicos e bidticos. Tais
processos interferem na  estrutura e
funcionamento da comunidade, bem como, do
ecossistema.

Em seu trabalho de revisdo sobre o
tema, Johnson (1) traca um histérico sobre
sucessdao e o divide em quatro periodos,
durante os quais 0 conceito de sucesséo foi
profundamente modificado. O primeiro periodo
ocorreu entre 1859 e 1900 e foi meramente
formativo, durante o qual a maior parte da
arquitetura da teoria foi planejada. ApGs esse
periodo, ocorreu a elaboragdo e o
desenvolvimento da teoria, durante os anos de
1900 a 1930. Este segundo periodo foi
denominado por Cowles e Clements, de
periodo “classico”. O terceiro periodo, de 1930
a 1947, pode ser denominado intervalo
escolastico. Depois de 1947 (quarto periodo)
houve uma perda de credibilidade no conceito
de sucessao.

Johnson (1) sugere ainda, que um
quinto periodo iniciou-se, e dai o titulo do seu
trabalho “Sucessao, uma revolucao
inacabada”. Nesse periodo houve o
desenvolvimento de uma nova viséo sobre a
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dindmica das comunidades, profundamente
diferente de sucessdo. Os primeiros estudos
descritivos de sucessdo em dunas de areia,
florestas, litorais e outros locais e as mais
recentes consideracdes funcionais tém
conduzido para uma teoria basica incluida na
definicdo sobre alguns dados.

SUCESSAO ECOLOGICA

E O CLIMAX

7

Sucessdo é o processo ordenado de
mudancas no ecossistema, resultante da
modificacdo do ambiente fisico pela
comunidade bioldgica, culminando em um tipo
de ecossistema persistente — o climax. Este
processo tem sido um dos assuntos mais
estudado em ecologia (4).

Segundo Odum, (5) essas mudancas
também ocorrem na estrutura das espécies e
nos processos da comunidade ao longo do
tempo. Begon e colaboradores (6) definem
sucessdo como um esquema continuo,
direcional e ndo estacional de colonizagéo e
extincdo das populacbes de espécies em uma
comunidade. Margalef (7) afirma que a
sucessdo consiste na ocupagdo de espacos
“novos” e no desenvolvimento paulatino dos
ecossistemas. A sucessdo é definida por
Odum (8) seguindo trés parametros: (i) € um
processo ordenado de desenvolvimento da
comunidade, sendo por esta razdo direcional e
previsivel; (ii) é resultado da modificacdo do
ambiente fisico feita pela prépria comunidade,
isto €, a sucessdao € controlada pela
comunidade, embora o ambiente fisico
determine o padrdo, taxa de mudanca e
frequentemente o conjunto limitado de como o
desenvolvimento deve seguir; e (iii) culmina na
estabilidade do ecossistema.

As mudancas sucessorias séo
chamadas seres (9). As seres classificam-se
em dois grupos de acordo com suas origens:

e Seres primarias sao aquelas que ocorrem
em locais previamente desocupados,
habitats recém-formados como dunas de
areia, campos de lava, rochas erodidas ou
geleiras recuadas.

e Seres secundarias sdo aquelas que
ocorrem em locais ocupados anteriormente,
por uma comunidade logo ap6s uma
perturbacdo. Podendo ocorrer em areas

como campos de agricultura abandonados
(10).

Comunidades em equilibrio, podem se
desestabilizar devido a perturbacdes no
ambiente. Apds este periodo as comunidades
tendem a se reconstruirem, ainda que
lentamente, em uma sequéncia de mudancas
nas quais as espécies competem por espaco e
recursos.

As mudancas ocorrem durante o
desenvolvimento da sucessao no ecossistema
até atingir um estado de equilibrio, que é
usualmente chamado de climax. O climax
exibe a mais completa forma de exploracéo de
recursos ambientais e a ocupac¢éo de todos os
nichos disponiveis (11).

Segundo Clements, (12) a idéia de um
climax no desenvolvimento da vegetacdo foi
sugerida por Hult em 1885. Depois disso
Varios outros autores trabalharam este tema.
Clements (13) foi um dos primeiros
especialistas no estudo das sucessoes.
Segundo ele, as sucessdes teriam um estagio
de equilibrio e que em uma determinada
regido haveria somente uma verdadeira
comunidade climax, o ponto final de todas as
sucessOes. Esta visdo de Clements foi muito
discutida por varios autores. Whittaker (14)
sumariou varias visdes que discutiam o
conceito de climax, o estagio terminal ou
estavel da sucessao, de acordo com o
proposto por Clements (13). Neste trabalho foi
proposta a sua hipétese, considerando a
existéncia de um conjunto de tipos de climax,
gue variam ao longo dos gradientes
ambientais e que ndo necessariamente podem
ser separados em climaxes distintos. A
tendéncia para a hip6tese de climax tem sido
acompanhada por algumas revisGes de idéias
concernentes aos conceitos de sucessao.

Varios autores tém realizado trabalhos
gue visam discutir a sucessdo primaria e
sucessdo  secundaria. Chapin 1l e
colaboradores (15) realizaram um estudo
sobre  sucessdo  primaria ap6s uma
deglaciacdo em Glacier Bay, Alaska, para
testar a hipotese de que um maior efeito da
fixacdo de nitrogénio pelas espécies
colonizadoras, facilitaria o estabelecimento das
espécies tardias da sucessdo e que outras
causas possibilitariam as mudancas
sucessionais. Foi observado que, as condi¢cdes
iniciais do ambiente influem na taxa de
mudancas e no estagio final da composicéo e
produtividade da comunidade. Este resultado
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foi corroborado pela visdo de Egler (16), de
que as condicdes iniciais tém impacto duravel
sobre a composicdo da comunidade,
significando que tanto os estagios inicial e final
da sucesséo sdo determinados principalmente
pelas mudancas ocorridas. Como concluséo
desse trabalho os autores afirmam que um so6
fator ou mecanismo nao explica a sucessdo
primaria em Glacier Bay, e sim um conjunto de
fatores atuando juntos para o desenvolvimento
da comunidade.

Whittaker e  colaboradores  (17)
analisaram o processo de sucessdo em
Krakatau Islands. Foi feita uma descricdo do
desenvolvimento da vegetagcdo desde a
“esterilizacdo” da ilha em 1883. Christensen &
Peet (18) discutiram sobre a convergéncia
sucessional durante a sucessdo secundéria e
apresentaram Varios conceitos de
convergéncia de composicdo de espécies
utilizando dados de florestas dos piemontes da
Carolina do Norte. Segundo os autores, a
convergéncia sucessional tem sido definida
muito  vagamente. Neste estudo, a
convergéncia sucessional na composicdo das
comunidades foi examinada em termos de trés
guestdes: (i) para um dado local hd uma
continua troca na composicao em direcdo as
caracteristicas do climax? (ii) a variacdo na
composicdo da comunidade ao longo do
gradiente ambiental aumenta ou diminui
durante a sucessao?; (iii) até que ponto a
composicdo de espécies ao longo do gradiente
sucessional é determinada pelas
caracteristicas locais antes que por fatores ao
acaso?

Hipbteses que consideram a natureza da
convergéncia sucessional foram revisadas
com bases nestas trés questdes. Os
resultados obtidos pelos autores sdo coerentes
com a hipétese de que a funcdo dos fatores ao
acaso diminui com o periodo sucessional.
Mathews (19) encontrou resultados que nédo
suportam a hipétese de que a sucessao tende
para a convergéncia, o tema central no modelo
classico de sucessao de Clements (12, 13).

MODELOS DE

SUCESSAO ECOLOGICA

O modelo de faciltacdo parte do
principio de que as espécies pioneiras da
sucessdo possam alterar as condi¢des e/ou a
disponibilidade de recursos em um habitat de
maneira que favoreca a entrada e o

desenvolvimento de novas espécies. Cada
estagio da sucessdo fomenta o estagio
seguinte, fornecendo condicbes para que
outras espécies se estabelecam. Esse
mecanismo é um importante componente da
sucessdao primaria, na colonizacdo de um novo
substrato (23), onde as condi¢cdes ndo sao
favoraveis. Porém, varios autores discutem a
possibilidade da facilitagdo ocorrer também
durante a sucessdo secundaria, em lugares,
como por exemplo, campos de agricultura
abandonados (24). A resolugdo dessa
discusséo é provavelmente a determinacéo de
uma relativa importancia desse mecanismo
durante a sucessdo secunddria e as causas
basicas de ambos os modelos — de facilitacédo
e de inibigao.

O modelo de inibicdo sugere que todas
as espécies resistem a invasdao de
competidores. Os invasores iniciais (16)
regulam a sucessdo de modo a ndo permitir a
invasdo e o crescimento de outras espécies
sem prejuizo para as espécies iniciais. As
espécies de climax inibem as espécies de
estagios iniciais, as Ultimas ndo podem invadir
as comunidades climax, exceto apés uma
perturbacéo. Nesse modelo, a sucessédo apés
0 estabelecimento de uma espécie por outra
ocorre somente através da morte ou
substituicdo das espécies. Assim, a mudanca
sucessional leva ao predominio das espécies
de vida mais longa.

O modelo de tolerdncia afirma que a
sucessdo conduz a uma comunidade
composta daquelas espécies mais eficientes
na exploracdo de espaco e recursos,
presumivelmente cada uma delas
especializada em diferentes tipos ou
proporcdes de recursos. As mudancgas podem
ocorrer em funcdo das diferentes formas de
exploragdo de recursos pelas espécies.
TolerAncia é a habilidade de individuos
(particularmente os jovens) em sobreviverem
em ambientes com poucas condicBes
ambientais, sendo resultado da alta densidade
de outros individuos (10). A discussao sobre
tolerancia é um tanto quanto complicada
porgue o termo pode ser interpretado de duas
maneiras. Por um lado, refere-se a habilidade
de um organismo sobreviver em locais com
baixos niveis de recursos. Por outro lado,
refere-se ao “turnover” sucessional, devido as
diferentes necessidades apresentadas pelos
organismos, além da diferencas apresentadas
durante o seu desenvolvimento, como quando
espécies de vida longa e baixa taxa de
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crescimento dominam depois que as espécies
de vida curta e rapido crescimento morrem.

As espécies tardias da sucessdo séo
mais capazes de suportar baixos niveis de
recursos que as espécies iniciais. Assim, elas
podem invadir e crescer na presenca das
espécies que as precedem na colonizacao de
um substrato.

Para analisar os efeitos do balancgo entre
inibicdo e facilitacdo, determinando os efeitos
da competicdo sobre o crescimento das
plantas, Berkowitz e colaboradores (23)
procuraram  observar em  comunidades
vegetais que modelo poderia ser aplicado para
testar duas hipoteses de interacao (facilitagéo
e inibicdo) entre comunidades de plantas. Nao
foram detectadas diferencas consistentes,
entre comunidades, na intensidade dos efeitos
da competicdo sobre o crescimento de novas
plantas. Como conclusao, os autores afirmam
gque ambas hipoteses tém mérito quando
cuidadosamente aplicadas.

Pickett e colaboradores (24) discutiram a
aplicacdo dos modelos de Connell & Slatyer
(20) em seres mais complexas e a
testabilidade destes modelos. Esse trabalho
visou esclarecer conceitos fundamentais
acerca da trajetéria, do mecanismo e do
modelo na sucessdo ecologica e analisou a
utilidade e aplicacBes desses modelos por
meio de exemplos que enfocaram a atuagéo
de cada mecanismo em varios tipos de
diferentes sistemas. Para tanto, foram
testadas hipGteses que proporcionaram um
avango nas teorias de sucessdo para auxiliar
estudos futuros, sendo esta uma necessidade
apontada também por Finegan (10).

A maioria dos modelos de sucesséo
ecoldgica ndo inclui a herbivoria como um
agente de mudancas sucessionais (25). Os
trabalhos de Connell & Slatyer (20) ignoram a
influéncia dos consumidores sobre a
sucessdo. Potencialmente, os herbivoros
podem afetar a sucessdo de trés modos: (i)
acelerando ou (ii) desacelerando a taxa de
sucessdo, na qual a sequéncia de espécies é
inalterada; (iii) defletindo a sucessdo em uma
nova trajetéria, em que a composicdo de
espécies dominantes torna-se muito mais
diferente que durante uma sucessdo sem
pastagem. Hixon & Brostoff (25) realizaram um
estudo com algas bentbnicas de recifes de
corais no Hawai que sofrem predacdo por
diferentes espécies de peixes “pastadores”. As
espécies de peixes que ocorrem nestes recifes

tm maneiras bastantes particulares de
explorar as algas. Foram comparados o0s
efeitos dessas diferentes formas de pastagem
durante a sucessdo primaria e relacionados
com a sucessdo sem ocorréncia de pastagem,
visto que as diferentes espécies de peixes que
habitam a regido exploram areas diferentes e
de formas diferentes. Outros autores também
verificaram os efeitos de consumidores sobre
a taxa de sucessdo. Farrel (3) encontrou
resultados que suportam um modelo geral que
avalia os efeitos dos consumidores sobre as
taxas de sucesséo.

Herbivoros  podem influenciar a
sucessao nao sO através da predacdo, mas
também por afetarem pardmetros ambientais
como disponibilidade de nutrientes.

Uma das questBes mais importantes em
ecologia de comunidade é: “Qual é a relativa
importancia dos trés modelos de sucessao?”.
Os trabalhos de Connell & Slatyer (20)
indicavam que o modelo de inibicdo era o
modelo dominante. Varios autores (e.g. 26)
corroboram com esta ideia, sendo indicado
que é realmente o processo mais frequente.

Um s6 modelo pode ndo ser suficiente
para explicar a sucessdo. Os mecanismos
podem se alternar durante o processo, em
determinado momento pode ocorrer
facilitacdo, em outro pode ocorrer inibicao (2).
Um simples modelo pode ser resultado de um
grande niumero de mecanismos.

SUCESSAO E

EVOLUCAO

Margalef (7) em seu artigo sobre
sucessdao e evolucao afirma que “a sucessao é
um fenbmeno fundamental em ecologia,
também para entender como funciona o marco
ecologico de toda evolucdo”. Segundo ele, a
biosfera é o que impulsiona a evolucéo e que
0s ecossistemas sao a maquina da evolugéo.
Sucessao e evolucdo andam sempre juntas,
porque se as espécies mudam é porque muda
também o0 entorno ou porque as espécies
mudam de consumo (coevolug&o), com o qual,
por sua vez, impde certas mudancas em todo
0 ecossistema até em seu entorno. Para
Margalef (7) é dificil separar sucessao de
evolugdo, ou seja, a sucessao representa um
comportamento dindmico dos ecossistemas e
um dos resultados do funcionamento dos
ecossistemas € a evolucdo das espécies que
os formam.
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A sucessdo tem sido muito eficaz em
estimular e dirigir a evolucdo das espécies.
MacArthur & Wilson (27) revisaram estagios
de colonizacéo de ilhas, que fornece paralelos
com estagios na sucessao ecolégica em
continentes. Eles registraram que espécies
com altas taxas de reproducdo e crescimento
sd0 mais provaveis de sobreviverem no inicio
da sucessdo. Em contraste, a pressdo da
selecdo favorece as  espécies com
crescimento inferior, mas, com melhor
capacidade para sobrevivéncia competitiva.

As espécies que apresentam menor
capacidade de dispersdo e crescimento lento
tornam-se dominantes nas fases finais da
sucessdo enquanto que as espécies que tem
crescimento rapido e altas taxas de disperséo
sdo aquelas que predominam nas fases
iniciais da sucessdo. As espécies pioneiras
estdo mais submetidas a uma selecdo do tipo
r, e as espécies de areas ja estabelecidas,
selecéo do tipo k (5,7). Podemos afirmar que a
selegdo-r predomina no inicio da sucesséo,
com selecdo-k predominante a medida que
mais e mais espécies e individuos tentam
colonizar a area.

Segundo Pickett (28), uma interpretagéo
evolutiva da sucessdo inclui os seguintes
pontos:

1) Uma determinada populacdo pode estar
bem adaptada a um determinado conjunto
de condicbes, podendo nao estar
adaptada a outras condigbes. Ha um
limite entre largura do nicho e do habitat
que uma populagcdo pode realmente
explorar. A selecdo preserva essa Unica
adaptacdo e favorece a jungcdo da
populacao com o ambiente.

2) A sucessdo produz um complexo
gradiente de ambientes fisicos e bidticos,
analogos ao gradiente espacial, para o
qual as espécies respondem no tempo
ecoldgico e evolutivo. A selegdo ajusta as
populacdes no gradiente sucessional da
mesma forma que sdo ajustados os
gradientes espaciais.

3) A estratégia evolutiva que envolve
duracdo do ciclo de vida, periodo
reprodutivo e o grau de recombinacéo sdo
os determinantes béasicos para se afirmar
a posicdo das espécies nos gradientes
espacial e sucessional.

4) Os sinais de diferentes sucessdes

ambientais estdo mudando
continuamente de tamanho, posicdo e
relagdo geograficas, conforme o regime
de disturbio. Isso apresenta um padrao
dinAmico de selecdo que pressiona a
paisagem, permitindo uma variedade de
espécies em  diferentes  posicdes
sucessionais.

Pickett (28) propde o desenvolvimento
de uma interpretacdo evolutiva da sucesséo
gque pode ser a base de um modelo
contemporéneo. Um modelo contemporaneo
de sucesséo poderia suavizar a confusdo em
afrmar o papel da sucessdo em ecologia

tedrica.
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