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EVOLUCAO HISTORICA DAS TEORIAS DE SUCESSAO VEGETAL E SEUS
PROCESSOS

Maria Cristina de Oliveira

Manoel Claudio da Silva Janfor

RESUMO

As paisagens naturais, em geral, possuem complisx@ribo de uso da terra e de distirbios
naturais e antropicos, assim, o histérico do usteda, os distlrbios, 0 ambiente e as variaveis
espaciais e temporais interagem em complexos casiighe irdo determinar os processos de
recuperacdo da vegetacdo local. Esses fatores pwdlesenciar as caracteristicas iniciais do
sitio e consequentemente os primeiros estagiossinoais. Nesse sentido, entender o caminho
sucessional nesse locais é de grande importanoi@deica e ecoldgica. Esta revisdo busca
introduzir os diferentes aspectos da sucessaoalagyattermos de evolucao histoérica, principais
modelos/ processos envolvidos e de conceitos piggédis dos principais tipos de sucessao.

Palavras-chave:Teorias sucessionais. Modelos de sucesséo. Tipsasogesao.

1. Introducéo

Desde que Henry Chandler Cowles, em 1899, descr@weicessao vegetal nos campos
de dunas ao redor do Lago Michigan (Cowles 189%yaessao e o disturbio tém sido temas
desafiadores na ecologia. Cowles (1899) foi o piongo estudo da sucesséo vegetal. Ele nao
foi o primeiro a usar o termo sucessdo, mas panal@a (1935), foi o primeiro a desenvolver
um trabalho completo sobre séries sucessionaisaanbrm@ primeira década do século XX, foi
Cowles o estudioso que mais conhecimento transmnitespeito de sucesséo e que deduziu suas
leis gerais (Tansley 1935).

Posteriormente, o estudo da sucessdo vegetal feendelvido e consolidado
principalmente por Clements (1916). Durante toggimeira metade do século passado a teoria

de Clements dominou na América do Norte (Glein-loestial. 1992). Para este autor a sucesséo
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vegetal era um processo altamente ordenado e payiso qual mudancas na vegetacao
representavam a histéria de vida de uma comunidegletal. A comunidade vegetal seria como
um organismo, que nasce, cresce, atinge a materieladorre. Segundo a teoria de Clements
(1916), a partir de diferentes tipos de substratadistirbios, por exemplo, as comunidades
vegetais tenderiam a convergir, através da sucess@direcdo a uma vegetacdo climax, com
caracteristicas definidas unicamente pelo climaionedt A comunidade climax seria
inteiramente controlada pelo clima, sendo a congfostde espécies na vegetacado caracterizada
pela zona climética (Clements 1916).

Entretanto, Gleason (1926) e Tansley (1935) crdivaas idéias de Clements, pois
segundo Gleason, a comunidade vegetal ndo possgracdo defendida por Clements. Gleason
(1926) defendia que as espécies presentes na atedenvegetal respondiam individualmente a
variagdes de fatores ambientais, que oscilavanmempd e no espaco. As comunidades seriam
fundamentalmente o resultado eventual da sobrepwsgi@ distribuicdo das espécies, com
tolerdncias ambientais semelhantes (Gleason 1% autor argumentava ainda que as
combinacdes entre fatores ambientais e o limitoldeancia das espécies poderiam resultar em
diferentes combinacfes de abundancia de espédesuR vez, Tansley (1935) defendia que
fatores locais como rocha de origem e posicdo t@hicg poderiam determinar o
desenvolvimento de vegetacao, diferentemente da@ssiociada com o clima regional (climax
climatico), defendida por Clements. Para Tansl&8%), o conceito de sucessdo envolve nao
somente a mudancga gradual como também o reconheoinhe seqiéncia de fases que ocorre na
vegetacdo de uma determinada area da superfitggrdaTansley admitiu ainda que a sucessao
€ um processo continuo, podendo ser interrompdagtastrofes ndo relacionadas ao processo
sucessional.

Um ponto importante acrescentado foi a interpretagaderna de Egler (1954) com o
modelo da composicéo floristica inicial (IFC). Sedo esse modelo, todas as espécies (iniciais
ou tardias) participantes da sucesséo estabelez@nicio, ou logo depois do inicio da sucessao.
A sucessdo € meramente uma sequéncia fisiondnocaindnte por espécies com diferentes
historias de vida, taxas de crescimento e tamanhosaturidade.

Margalef (1963) apontou que a sucesséao represeinzreanentos de informagdo em um
ecossistema, ou seja; a sucessao parte de eaossisteais simples para mais complexos, com

um maior numero de niveis tréficos e maior diveadelde espécies e formas de vida. Este autor
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sugeriu ainda que a composicao de espécies pismgraomunidade é determinada pela chance
de chegada durante o periodo inicial de colonizagéiando a competicdo ainda é baixa. De
forma similar, Odum (1969) acrescentou que 0 pSEICEle SUCESSA0 converge para um sistema
com maxima biomassa e diversidade.

A partir do inicio da década de 1970, os estudosudessdo vegetal continuaram na
busca por compreender causas de mudancas na \E&gebacém assumiram o paradigma de
nao-equilibrio frente as condicbes do ambiente. igdos determinista da teoria classica da
sucessdao, associada a Clements e autores comolégt§s3) e Odum (1969), foi criticada por
outros autores, inclusive Glein-Lewé al. (1992). Dificilmente, um equilibrio entre vegetagio
clima é atingido, pois 0 tempo necessario paraotgade ser muito longo, de modo que
alteracfes climaticas modificam continuamente acdio do processo de sucessao e disturbios
ocorrem freqUientemente como, por exemplo, mortendeiduos, queda de arvores e outros
(Glein-Lewinet al.1992).

Em 1976, buscando o abandono da teoria classisacssao e a necessidade de uma
interpretacdo evolucionéria, Picket (1976) escrewgie a sucessdo pode ser entendida
unicamente em termos de interacdo de estratéga@scenarias, sem referenciar o progresso
deterministico para o estagio climax. A sequénaeessional € vista como uma forma de
gradientes, em que as espécies sao competitivasgrgttuidas (Picket 1976).

Posteriormente, Connell & Slatyer (1977) consideraro termo sucessao como
mudancas observadas em uma comunidade de planéss wapa perturbacdo que abre,
relativamente, grandes espacos. Enquanto Connglager (1977) citaram o estresse fisico das
plantas e a competicdo por recursos como 0S paiscipecanismos que determinavam O curso
da sucesséo, Horn (1974) adicionou a esses hagyiypoedadores e patégenos. De acordo com
0S mecanismos que determinam a sequéncia de esp@cieell & Slatyer (1977) apresentaram
trés modelos de sucessao: a facilitacdo, a toler@na inibicdo, os quais sao descritas no item 2
a sequir.

Na evolucdo dessa discussao, Tilman (1985, 1988utili os efeitos da disponibilidade
da luz e nutrientes e seu reflexo na sucessaajlandb a hipotese “razdo de recursos”. Esta
hipétese tem dois processos principais: a competigér-especifica por recursos e o padrao de
longevidade para suprimento de recursos limitadgagmpo, chamado pelo autor de trajetoria de

suprimento de recursos. A hipétese “razdo de resurgrediz que, quando nutrientes estao
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disponiveis em pequena quantidade no inicio dasséog a competicdo por eles é mais
importante que a competicdo pela luz. Esta situdgéiorece alto investimento no sistema
radicular. Em contraste, na sucessao mais tardiaed de nutrientes e biomassa aumenta. Um
aumento na biomassa leva a um aumento na intexcelechiz e maior intensidade competitiva
por esse recurso, favorecendo espécies mais Bkaa. hipotese assume que cada espécie de
planta € um competidor superior, para uma partiqri@porcdo de um recurso limitante, e prediz
gue a composicao da comunidade mudara sempre djgpanibilidade relativa de dois ou mais
recursos limitantes mudarem. De acordo com estatdsp, a sucessdo € resultante de um
gradiente direto da relativa distribuicdo de regsiigmitantes no espacgo e no tempo. Ele apontou
gue a sucessao € um processo direcional ou rgpgttmente quando o suprimento de recursos
for também direcional ou repetitivo.

Com base na teoria do modelo da composicao floaigticial descrita por Egler (1954),
Pickett et al. (1987) assumiram, que a sucessdo €, entdo, a fudeatiferentes taxas de
crescimento e sobrevivéncia entre as espéciesstiigias inicial e final da sucesséo.

Enfim, as teorias mais modernas que dao fundanaevigfio contemporanea da dinamica

da vegetacao, pode ser assim resumida segundo-Gdenn et al. (1992)

.... em comunidade vegetais equilibrios estaveisa®s, ndo ha definic&a,priori, de
um estéagio final da sucesséao; a sucessao é encaradaum processo estocastico, da-
se énfase & observacdo de distirbios freqlenfestjdes e da variacdo continua da
vegetacdo, em varias escalas de tempo e de espaco.

2. Modelos/Processos de sucessao vegetal

Durante a sucesséao o estresse fisico das plaata®mpeticdo por recursos estado entre
0s principais mecanismos que determinardo seu ¢Qmmell & Slatyer 1977). Dai surge o que
esses autores chamaram de modelos/processos desdmica facilitagdo, a tolerAncia e a
inibicao.

O primeiro modelo, denominado facilitacdo, € camdzado pela ocupacdo dos espacos
abertos por espécies aptas a colonizacdo imediat@)vendo a composicao floristica inicial,
sendo que sua substituicdo é facilitada pelas madéies causadas pelas proprias colonizadoras,
gue condicionam o ambiente de forma favoravel paralesenvolvimento de espécies

subsequentes. A facilitagdo acontece quando unmaaisiespécies permitem o estabelecimento,
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crescimento ou desenvolvimento de outras espégecaracteristicas ecoldgicas diferentes das
anteriores. A facilitacdo pode ser causada poraafies ambientais, que sédo favoraveis para as
espécies futuras, tais como as relacionadas aow#genento do solo em sucesséo primaria.

Conforme Uhl (1987), a sucessédo da floresta trbpiea bacia do Rio Negro, na
Venezuela, ap6s corte e queima, pode ser melhari@depelo modelo de facilitacdo. As
espécies invadem lentamente um sitio disponivelanizacao e facilitam o estabelecimento de
outras espécies, pois agem como abrigo para oeseale dispersdo, melhoram as condicdes de
fertiidade do solo e fornecem habitats adequadosrearutamento. Walkeet al. (2003)
demonstraram que o estabelecimento do arbustoofixdd nitrogénioCoriaria arborea é
facilitado pela presenca de colonizadoras inicaiavés de melhoramento fisico do habitat,
sugerindo que a facilitacdo € um processo impatdntante o ciclo de vida desta espécie.

No segundo modelo, denominado toleréncia, as espémlonizadoras iniciais dos
espacos gerados por perturbacdo causam transfarsagd ambiente, mas nenhum efeito
acontece sobre o recrutamento e crescimento da&iespcolonizadoras posteriores. Neste
modelo, a seqUéncia de espécies na sucessao midatka unicamente pela historia de vida de
cada uma. A seqiiéncia de espécies sera produzalexigéncia de espécies, por exemplo, que
desenvolveram diferentes estratégias de vida narexpo de recursos. As espécies mais tardias
serdo aquelas capazes de tolerar mais baixos rdeeigcursos que a iniciais. Assim, elas
poderédo invadir e crescer na presenca daquelassquecederam.

De acordo com o modelo de tolerancia, a invasdesgécies ndo nativas pode ocorrer
em qualguer tempo na sucessdo, ja que a sequérciaspkcies € determinada pelas
caracteristicas da histéria de vida. Esse modedtesia que espécies ndo-nativas sdo mais
resistentes quando da reducédo no nivel de recsmpsntensa competicdo, sendo capazes de
dominar estagios mais avangados (Mac Dougall & ifigtkn 2004).

O terceiro modelo, denominado inibicdo, prevé qapéeies iniciais invasoras nao
apresentando a mesma historia de vida das espdeiescorréncia na area, inibem o
estabelecimento das espécies subsequentes, travanceiardando em muito o processo de
ocorréncia das espécies nativas. O fundamenta nesllelo € que as espécies invasoras iniciais
somente serdo capazes de colonizar esses ambientasyez que disturbios locais tenham
progressivamente levado a morte das espécies sigivard & Jennings 1990). A inibicdo

geralmente resulta de mudancas ambientais pregigliad potencial das espécies futuras. Por
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exemplo:Eragrostis planauma espécie introduzida da Africa, tem invaditkag de vegetacio
de campos; quando domina a comunidade, impedeabedstimento de outras espécies em
consequéncia de efeitos alelopaticos. Casos sewilfsram reportados para a samambaia
Pteridium aquilinum que representa 0 mesmo perigo para a regeneretéml de arvores
(Dolling 1996, Humphrey & Swaine 1997, Marrs 198Brrset al.2000, Marrs & Watt 2006).

Para Walker & Chapin (1987), cada modelo proposio @onnel & Slatyer (1977)
compreende varios processos e interacées entreiespBor exemplo, 0 modelo de facilitagéo
incorpora caracteristicas da historia de vida (tende chegada e longevidade), interacéo
facilitadora e deslocamento competitivo; o0 modeéo tdlerancia envolve caracteristicas da
histéria de vida (tempo de chegada e taxa de onestd) e deslocamento competitivo; j& o
modelo de inibicdo envolve caracteristicas da hastie vida (tempo de chegada e longevidade)
e inibicdo competitiva.

Eventos estocasticos, facilitacdo, historia de ,vatanpeticdo e herbivoria afetaram a
interacdo entréAlnus incanae Picea glaucadurante a sucessdo na planicie inundavel do rio
Tanana no Alasca (Walket al. 1996). Componentes dos trés modelos descritosi@mente
foram importantes durante a mudanca sucessionah@ma nos trabalhos de Walker & Chapin
(1987) e Walkeet al.(1996). Walker & Chapin (1987) sugeriram que pogfensuito prematuro
sintetizar o entendimento do processo de sucegsdaanea Unica teoria. Porém, Connel &
Slatyer (1977) reconheceram que facilitac&o, idibie tolerancia ndo sdo modelos mutuamente
exclusivos em uma comunidade. De fato, os autavasideraram que todos os trés modelos
podem ocorrer simultaneamente em diferentes pontssucessdo de uma determinada
paisagem. A facilitacdo, tolerancia e inibicdo @0 modelos de substituicdo de espécie por
espécie, mas sim mostram que a regra se aplicalddevimuitos elementos e interacdes

importantes nas mudancas durante a sucessao (ViaXeapin 1987).

3. Tipos de sucesséo

O processo de sucessao natural na vegetacdo poateca de varias maneiras e essas
diferencas conduzem para a distincdo entre difesetipos, e 0s principais s&do: sucessao
primaria e secundaria, sucessdo progressiva egresgiva, sucessdo autogénica e sucessao

alogénica.
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3.1. Sucessao priméaria e secundaria

A sucessdao primaria € o desenvolvimento da ve@ietaq substratos recém formado ou
exposto, ao invés de solo ja desenvolvido. O sifio contém legado bioldgico de vegetacao
prévia como banco de sementes ou matéria orgaeiteada de vegetacdo anterior (Glenn-
Lewin & van der Maarel 1992). Propagulos colon@ag devem vir de fora do sitio.

A literatura contém descri¢cdes de sucessao prirsabee diferentes tipos de substratos,
naturais e antrépicos. A sucesséao primaria podgeroem deltas de rios (Rejméanetkal 1987),
costas oceanicas elevadas (Cramer & Hytteborn 1@&positos vulcanicos (Whittaket al.
1989; Fuller & del Moral 2003), dunas (Van Dapal. 1985), afloramentos rochosos, recifes
(Harriset al. 1984), refeitos de minérios, geleiras (Jones &\dafal 2005). A escala de tempo
na sucessao primaria pode envolver séculos e amomilhdes de anos (Mueller-Dombois &
Ellenberg 2002).

Propriedades da comunidade tais como composica@spkcies, riqueza, diversidade e
heterogeneidade vegetal apresentam mudancas coog@gso da sucessado primaria (Jones &
del Moral 2005). Para esses autores a coberturataleg a biomassa aumentam através da
sequéncia sucessional, levando usualmente a intetesacdo competitiva entre os individuos.
De acordo com del Moral (1999) in Jones & del Md2005) em estagios sucessionais mais
tardios espera-se haver aumento na interacdo espexies. Por outro lado esta sequéncia tem
mostrado tanto a diminuicdo da heterogeneidadealéot sitio (del Moral & Jones 2002; del
Moral & Ellis 2004; Jones & del Moral 2005), com@eu aumento (Inouyet al. 1987). Varios
fatores podem afetar a heterogeneidade vegetagummiglassim como o desenvolvimento da
vegetacdo, o padrdo de espécies parece ser mawlado por condicdes ambientais e
interacdes entre espécies do que por eventos sstosatais como a dispersao (Jones & del
Moral 2005). A diminuicdo da heterogeneidade pomn@cer com o desenvolvimento de um
denso dossel que vai reduzir as variagdes nas gimsdiambientais e levar a reducéo da
heterogeneidade composicional. Por outro ladorastana variagdo na estrutura do dossel pode
criar ambiente de luz heterogéneo e manter heteetdmde das espécies. Neste aspecto,
Elgersma (1998) confirmou o ponto defendido pomé&ih (1988) que a variacdo temporal na
condicéo inicial do sitio pode persistir atravéssdaessdo e manter heterogeneidade durante

toda sucessao.
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Dois principais modelos de diversidade de espéatesvés da sucessdo tém sido
sugeridos pela teoria e trabalhos de observacdet (F392). Primeiro, a diversidade pode
aumentar assintoticamente através da sucessao (0@kfrin Jones & De Moral 2005). Com o
passar do tempo, muitas espécies tornam-se estialdsleaté que o balanco entre colonizadoras
e extingdo local seja alcancado. Esse modelo deergonde riqueza e diversidade é muito
comum no inicio da sucessao primaria, e tem sidergado ao longo da escala de tempo na
sucessao primaria em vulcdes (Whittageal. 1989).No entanto, com o aumento da biomassa e
cobertura vegetal no final da sucessdo, a compepegéle levar a um declinio na riqueza e
diversidade (Whittaker 1972 in Claek al 2003; Connell 1978 in Jones & De Moral 2005).€Ess
processo resulta em um segundo modelo; um picovessitlade em um estagio intermediario de
sucessao que tem sido observado tanto na suceg®aoigp quanto na sucessao secundaria (Peet
1992).

Sucessédo xérica e hidrica séo tipos particularesudassdo priméaria. Sucessao xeérica
inicia em sitio seco atingindo um estagio final almente em florestas, enquanto a sucessao
hidrica inicia em ambientes aquéticos (lago) ediew sedimentacdo passa sucessivamente pelos
estagios de banhado, floresta paludosa e florebta solo umido (Cooper 1913 in Glenn-Lewin
et al. 1992).

A oportunidade para estudar sucessao primaria éommuais limitada do que para o
estudo da sucessdo secundaria. Um estudo exatacess8o primaria pode somente ser feito
para certas fases, tais como invasao de plantas sabrecém substrato exposto ou mudancas
da vegetacdo por um periodo longo, desde que tegiistros e indicadores historicos da area
(Mueller-Dombois & Ellenberg 2002).

A sucessédo secunddaria € o mecanismo pelo quabrastis tropicais se auto-renovam,
através da cicatrizacao de locais perturbados goieena cada momento em diferentes pontos da
mata (Gomez-Pompa 1972 in Kageyama & Castro 1989). substituicio da vegetacdo que
ocorre apos um disturbio qualquer afetando a vegetareexistente (Glenn-Lewin & van der
Maarel 1992). No sitio ha solo ja desenvolvidogat® bioldgico da vegetacao prévia.

A sucessédo € um processo facil de observar, mzd d¢é ser quantificado (Blatt al.
2005). Diversos tipos de disturbios naturais oudgmtos podem alterar a dindmica da vegetacao
florestal e desencadear o processo de sucessauwddgay como abertura de clareiras naturais

pela queda de arvores, deslizamento de terragdatigs vulcanicas, ataque de insetos, terra de
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cultivo abandonada, incéndios florestais, derrubdelaarvores e outros. O processo tambéem
pode ser iniciado pela remocao de algum fator sk€idiio como, por exemplo, o fogo, pastoreio
e enchentes. Dentre essas fontes de perturbagémgs aatores relatam a importancia do fogo,
por afetar o funcionamento dos ecossistemas, mflaedo a sucessao vegetal, a composicao e
estrutura florestal, o acumulo de serrapilheirgickagem de nutrientes, a populacéo de insetos, o
banco de sementes no solo e a rebrota de espémissiv-arbdreas (Uhdt al. 1981; Kauffman
1991; Cochrane & Schulze 1999).

Formas de vida, abundéancia e riqueza de espéciesgegdacdo arborea sofrem grandes
mudancas durante a sucessao florestal secundapar@et al. 2005). Em florestas Neotropical,
lianas (Pefia-Claros & de Boo 2002) e arbustos @48907) alcancam alta abundancia na fase
sucessional florestal inicial do que nas florestass velhas, enquanto palmeiras (Guarigeata
al. 1997; Svenning 1998), arvores (Guarigugttal. 1997) e arvoretas do sub-bosque (Magtin
al. 2004) mostram aumentar em abundéancia durante arfass tardia de sucesséo e em florestas
maduras. Mudancas sucessionais também ocorrenoadEntrma mesma forma de vida, espécies
arbéreas que dominam estagios sucessionais inide&Bnam em abundancia nas florestas
maduras, podendo estar ausente ou em menor abimadncflorestas em estagio inicial de
sucessdo (Capert al. 2005). O efeito bruto dessas mudancas € um aunmentiqueza de
espécies arbdreas, uniformidade e diversidade micies durante os primeiros 40-50 anos de

sucessdao (Saldarriaghal 1988).

3.2. Sucessao progressiva e retrogressiva

O termo “sucessao” ou “desenvolvimento da comw@tiamplica em atribuir uma
direcdo ao processo de mudanca da vegetacdo, gaémeste € designado como sucessao
progressiva. Como o préprio nome diz, progressamé série de estagios ou um continuo a
partir de uma comunidade inicial pioneira até umaunidade bem desenvolvida, talvez estavel
(Glenn-Lewin & van der Maarel 1992). Para essesrast a riqueza de espécies associada com
o aumento da complexidade estrutural é conhecidaocsucessdo progressiva. No entanto,
mudancas na vegetacdo podem também envolver etsdgr, ou seja, o inverso, significando a
perda de espécies e diminuicdo da complexidadetestt onde a direcdo da sucessdo acontece

no sentido de estagios mais simples, iniciais, poatas espécies, baixa produtividade e menos
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biomassa (Clements 1916; Gleason 1926; Tansley, MW85dwell 1967, 1970 in Glenn-Lewin
& van der Maarel 1992; Whittaker 1975 in Glenn-lie& van der Maarel 1992).

Iversen (1964) in Glenn-Lewin & van der Maarel 429 associou retrogressao com
mudancas ao longo do periodo no ambiente fisita@otao lixiviagdo do solo ou elevacédo do
nivel de dgua. Miles (1987) discute que a dinard&c&egetacdo progresssiva ou retrogressiva,
mostra ser visto fundamentalmente como mudancstilca, mas segundo Miles outros autores
tem levado em conta conceitos mais amplos, inctuestrutura da comunidade e funcéo dos
ecossistemas. Para Miles quanto mais parametrhgdas no conceito, maior confusdo e mais
excecOes poderdo ser notadas. Por exemplo, Bak889) in Glenn-Lewin & van der Maarel
(1992) ilustrou um problema: em uma mesma vegetagBo mostrou mudanca floristica
progressiva, mas observou retrogressdo em termasveesidade de espécies e complexidade
vegetacional.

O conceito de sucessdo progressiva e retrogregsplaca em atribuir uma direcdo ao
processo de mudanca da vegetacdo; um ponto imcfalal que pode ser dificil de serem
discernidos na vegetacdo estudada (Glenn-Lewin & dex Maarel 1992). A dindmica das
comunidades vegetais sdo caracterizadas por umpleddade de processos, modelos e
mecanismos, e a repeticdo de disturbios € impertamt muitos sistemas. Assim, a no¢édo de
sucessao progressiva e retrogressiva pode terutilidade pratica do que importancia teérica
(Glenn-Lewin & van der Maarel 1992).

3.3. Sucessdao autogénica e alogénica

Sucessdo autogénica € aquela resultante de akeraz modificacdes bidticas do
ambiente, pois nela atua mecanismos e forgcas ageoomo competicdo, sombreamento,
modificacdo do solo por plantas, enquanto sucess@énica resulta de alteracdes das condi¢des
ambientais, como altera¢des climéticas de longaopralevacao do nivel freatico, etc (Glenn-
Lewin & van der Maarel 1992). Como exemplo, a vag&b desenvolvida em depressdes salinas
€ principalmente alogénica, enquanto estagiossfidaisucessdo em florestas séo principalmente
autogénicas (Finegan 1984), mas essa distincdmsnuézes é artificial, pois ambas atuam
simultaneamente na sucesséo e a importancia eeldicada uma se altera com o decorrer das

alteracfes na vegetacao e depende do tipo de gagdidiles 1987).
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