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RESUMO

Um grande numero de trabalhos tem sido desenvolvido com o intuito de determinar as conseqiiéncias
ecologicas da fragmentagao florestal na Amazonia e aqui apresentamos uma sintese dos principais resultados
destes trabalhos. A fragmentacdo da floresta tem multiplos efeitos sobre a biota amazdnica, podendo alterar a
diversidade e a composi¢ao das comunidades nos fragmentos ¢ mudar processos ecoldgicos como a polinizagao,
aciclagem de nutrientes e o estoque de carbono. As mudangas ecoldgicas que ocorrem em fung¢ao do isolamento
sdao em geral proporcionais ao tamanho do fragmento. Conseqilientemente, fragmentos pequenos tendem a ter
menos espécies como um todo (menor riqueza de espécies) e menor densidade de espécies por unidade de area
do que fragmentos grandes. Os fragmentos de floresta na Amazonia parecem ser particularmente vulneraveis
aos efeitos de borda. Sob condi¢des naturais as bordas sdo raras nas florestas tropicais, mas quando a floresta
¢ fragmentada a quantidade de bordas aumenta dramaticamente. Estas novas bordas sdo artificiais, criando
uma transicdo abrupta entre a floresta ¢ a area alterada adjacente. Nas florestas de terra-firme da Amazonia
central, um dos efeitos de borda mais proeminentes ¢ o aumento na taxa de mortalidade de arvores, que causa
um aumento na incidéncia de clareiras no dossel proximo as bordas. Os efeitos de borda também causam
alteragOes nos gradientes fisicos e na abundancia das espécies nos fragmentos. Em geral as espécies que sdo
mais vulneraveis a fragmentagao florestal tendem a responder negativamente a formagao de bordas, necessitam
de areas extensas, e/ou nao sao tolerantes a matriz (isto é, o mosaico de habitats modificados que circundam
os fragmentos de floresta), enquanto que as espécies que sdo resilientes aos efeitos da fragmentacao florestal
geralmente tém caracteristicas opostas.
Palavras-chave: Biodiversidade, conservagdo, dindmica florestal, fragmentacao do habitat, floresta tropical.

ABSTRACT

ECOLOGICAL CONSEQUENCES OF FOREST FRAGMENTATION IN THE AMAZON. Many
studies have analyzed the ecological consequences of forest fragmentation on Amazonian forests and the results
of these studies are summarized here. Habitat fragmentation has extensive effects on Amazon rainforests,
affecting diversity and community composition in the resulting fragments, and also affecting ecological
processes like pollination, nutrient cycling, and carbon fixation. The ecological changes resulting from
fragmentation are generally of inverse proportional magnitude to the size of the fragment area. Consequently,
smaller fragments are usually less species-rich and have fewer species per area than do larger forest fragments.
Forest fragments in the Amazon seem to be particularly prone to edge effects. Fragmentation dramatically
increases edges of tropical forests: new edges are artificial and abrupt, forming a stark boundary between the
forest and the surrounding, altered landscape. One of the most striking effects is a dramatic increase in the
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mortality of trees, leading to increased canopy-gap formation. Edge effects in the fragments also alter physical
gradients and species abundances. In general, species that are most vulnerable to fragmentation tend to respond
negatively to edges, have large area requirements, and/or are intolerant to the surrounding “matrix” (i.e. the
mosaic of modified habitats around the fragments), whereas species that are resilient to fragmentation usually
have an opposite set of characteristics.

Keywords: Biodiversity, conservation, forest dynamics, habitat fragmentation, rainforest.

RESUMEN

CONSECUENCIAS ECOLOGICAS DE LAFRAGMENTACION FORESTAL EN LAAMAZONIA.
Un gran nimero de trabajos
fragmentacién forestal en la Amazonia. En esta publicacion presentamos una sintesis de los principales
resultados de estos trabajos. La fragmentacion de los bosques tiene muchos efectos sobre la biota amazdnica,
pudiendo alterar la diversidad y la composicion de las comunidades bioldgicas en los fragmentos y modificar

han sido desarrollados para establecer las consecuencias ecologicas de la

los procesos ecoldgicos como la polinizacion, el ciclo de nutrientes y el almacenamiento de carbono. Los
cambios ecologicos que ocurren por el aislamiento son en su mayoria proporcionales al tamafio del fragmento.
Asi, los fragmentos pequefios tienden a tener menos especies (menos riqueza de especies) y menor densidad
de especies por unidad de area en relacion a los fragmentos grandes. Los fragmentos forestales amazonicos
parecen ser particularmente vulnerables al efecto borde. En condiciones naturales, los bordes son raros en los
bosques tropicales, pero cuando el bosque es fragmentado la cantidad de bordes aumenta considerablemente.
Estos nuevos bordes son artificiales y crean una transicion abrupta entre el bosque natural y el area alterada
adyacente. En los bosques de tierra firme de la Amazonia central uno de los efectos de borde mas importantes
es el aumento en la tasa de mortalidad de arboles, que provoca el aumento de claros del bosque en los
bordes. El efecto borde también causa alteraciones en los gradientes fisicos y en la abundancia de especies
en los fragmentos. En general, las especies mas vulnerables a la fragmentacion forestal, tienden a responder
negativamente a la formacion de bordes, necesitan de areas extensas y/o no son tolerantes a la matriz (mosaico
de habitats modificados que rodean a los fragmentos forestales), mientras que las especies resilientes a la
fragmentacion forestal generalmente tienen caracteristicas opuestas.

Palabras clave: Biodiversidad, conservacion, dinamica forestal, fragmentacion de habitat, bosque tropical.

INTRODUCAO

A bacia Amazonica abriga mais da metade das
florestas tropicais remanescentes no mundo e também
alguns dos ecossistemas com maior diversidade
biolodgica (Capobianco et al. 2001). Historicamente,
o desenvolvimento e a ocupagao humana desta regiao
estiveram limitados pela baixa fertilidade dos solos,
pela distancia até os maiores centros urbanos e por
doengas como a malaria e a febre amarela. Entre-
tanto, este padrdo mudou drasticamente uma vez
que durante as ultimas décadas o desmatamento na
Amazonia foi maior que durante todos os primeiros
450 anos desde a colonizagdo européia (Lovejoy
1999). As causas do desmatamento acelerado na
Amazonia sdo multiplas e incluem a expansdo
da atividade pecudria, da agricultura de corte e
queima, da extragdo madeireira (a maioria feita de

forma ilegal e predatoria) e da agricultura comercial
(Fearnside 1987, 2001). Uma conseqiiéncia direta e
inevitavel dodesmatamento éafragmentagao florestal,
que ocorre a medida que uma grande extensdo de
floresta ¢ subdividida e diminui de tamanho (Figura
1A). Analises de imagens de satélite mostram que,
em 1988, a area de floresta da Amazonia brasileira
que estava fragmentada ou suscetivel aos efeitos de
borda era 150% maior do que a area efetivamente
desmatada (Skole & Tucker 1993).

Um grande numero de trabalhos tem sido de-
senvolvido com o intuito de determinar as conse-
qliéncias ecologicas da fragmentagdo florestal na
Amazonia e aqui apresentamos uma sintese dos
principais resultados destes trabalhos. Entretanto,
visto que maior parte destes estudos foram condu-
zidos no ambito do Projeto Dindmica Bioldgica de
Fragmentacdo Florestais, um projeto experimental
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Figura 1. (A) Vista aérea de uma 4rea ao norte de Manaus onde, no inicio dos anos 80, grandes areas de floresta continua foram desmatadas para a
implantacdo de pastagens. Dentro da area desmatada encontram-se dois fragmentos de floresta primaria, um deles com tamanho de lha e outro com
10ha, fragmentos estes que sao foco de estudo do Projeto Dinamica Biologica de Fragmentos Florestais. (B) Fragmento de 10ha circundado por uma
floresta secundaria, com cerca de 12 anos de idade, originada apds o abandono da area anteriormente desmatada. O estabelecimento de florestas em
regeneracao aumentou a conectividade entre os fragmentos de floresta primaria, minimizando assim os efeitos deletérios da fragmentagao florestal
(Fotos de Richard O. Bierregaard Jr.).

Figure 1. (A) Aerial photo of a region north of Manaus where large portions of forest were cut in the early 1980s to make cattle pastures.

Two fragments of primary forest are displayed.: one with an area of 1 ha and the other with 10 ha. These fragments are currently being studied
by the Biological Dynamics of Forest Fragments Project. (B) A 12-year-old, 10 ha forest fragment surrounded by secondary forest, formed after the
pasture was abandoned. Regeneration reconnected the fragments of primary forest, reducing the negative effects of fragmentation
(photographs by Richard O. Bierregaard Jr.).

de longo prazo conduzido em uma area a cerca de
70km ao norte de Manaus (Bierregaard & Gascon
2001), extrapolacdes dos resultados obtidos nestes
estudos para outras partes da Amazonia devem ser
feitas com cuidado. Serdo aqui analisadas as carac-
teristicas ecologicas das comunidades em florestas
fragmentadas, assim como os principais fatores li-
gados a configuracdo da paisagem que afetam as
populagdes fragmentadas, incluindo-se os efeitos
de area, de borda, de distancia (ou isolamento) e do
tipo de matriz.
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EFEITOS DE AREA

Os efeitos de area sdo mudangas ecoldgicas que
ocorrem como resultado do isolamento do fragmento.
A magnitude destes efeitos tende a ser inversamente
proporcional ao tamanho do fragmento, ou seja, eles
sd0 mais intensos nos menores fragmentos. Em geral,
fragmentos pequenos contém ndo apenas uma menor
riqueza de espécies como um todo, mas também
muitas vezes uma menor densidade de espécies
(nimero de espécies por unidade de areas) do que
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fragmentos maiores ou do que a floresta continua
(Figura 2). Este fendmeno ocorre por a0 menos quatro
razdes. Primeiramente porque os fragmentos menores
sdo mais fortemente influenciados pelo “efeito de
amostragem”. Simplesmente pelo acaso, pequenos
fragmentos de floresta irdo conter menos espécies do
que fragmentos grandes. Isto porque, nos tropicos,
muitos organismos tém distribuicdes agregadas e
padroes complexos de endemismos. Por exemplo,
varias espécies de sapos amazonicos tendem a ter
distribui¢des agregadas, pois as pogas onde estes
se reproduzem também tém distribuicdo agregada
(Zimmerman & Bierregaard 1986). A maioria das
espécies de arvores na AmazoOnia apresenta uma
distribuicdo em mosaico (Rankin-de-Merona et al.
1992, Pittman ef al. 1999), o mesmo sendo observado
para varios grupos de invertebrados, como os cupins
(Souza & Brown 1994), besouros (Didham et al. 1998)
e formigas (Vasconcelos et al. 2001). Esta distribuigdo
heterogénea implica que muitas espécies nao vao
estar presentes num dado fragmento simplesmente
porque ndo ocorriam ali desde o inicio. Além disso,
muitas espécies tropicais sdo naturalmente raras,
ocorrendo a baixas densidades populacionais. Na
Amazonia central, cerca de 90% das espécies de
arvores sao classificadas como raras, apresentando
uma densidade média menor do que um individuo
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(com DAP >10 cm) por hectare (Rankin-de-Merona
et al. 1992). Numa paisagem fragmentada, a raridade
pode ter uma forte influéncia sobre a persisténcia
das espécies. Mesmo que uma espécie rara esteja
presente num dado fragmento quando este ¢ isolado,
sua populagdo local sera tdo pequena que tera poucas
chances de sobrevivéncia a longo prazo.

Fragmentos pequenos em geral tém uma menor
variedade de habitats do que os fragmentos grandes,
0 que também acarreta uma perda de espécies. A
diversidade de habitats ¢ particularmente importante
nas regides tropicais onde muitas espécies precisam
de recursos alimentares e/ou microhabitats especia-
lizados (Zimmerman & Bierregaard 1986, Brown
& Hutchings 1997).
muitos insetos herbivoros alimentam-se de uma ou

Por exemplo, nos tropicos,

de algumas poucas espécies de plantas aparentadas
(Coley 1998). De modo similar, varias espécies de
passaros tém habitos de forrageamento Unicos, tais
como seguir bandos de formigas de correicdo (Eciton)
para capturar insetos em fuga, alimentar-se exclusiva-
mente de néctar floral, ou forragear exclusivamente
em agregados de folhas mortas suspensas. Se os habi-
tats criticos ndo estiverem presentes ou forem raros,
as espécies dependentes destes habitats poderdao
também desaparecer.

Além disso, os fragmentos menores sao proporcio-
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Figura 2. (A) Diferencas na densidade de espécies de formigas entre florestas fragmentadas e nao fragmentadas na regido de Santarém, PA. (B)

Relagao entre a densidade de espécies de formigas e o tamanho do fragmento. (Modificado de Vasconcelos et al. 2006).

Figure 2. (A) Differences in ant species density between fragmented forests and intact forests in the municipality of Santarém, Pard, Brazil. (B)
Relationship between ant species density and the size of forest fragments. (Adapted from Vasconcelos et al. 2006).
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nalmente mais afetados pelos efeitos de borda do que
os fragmentos grandes (Lovejoy et al. 1986, Murcia
1995). Na verdade, muitas vezes ¢ dificil separar os
efeitos de area dos efeitos de borda (e poucos estudos
o fizeram), uma vez que amostras tomadas em frag-
mentos pequenos estdo proximas a borda, enquanto
aquelas tomadas em fragmentos grandes nao, crian-
do-se assim uma forte correlagdo entre area e distancia
até a borda do fragmento. Os efeitos de borda serdo
discutidos em mais detalhes abaixo.

Em fragmentos pequenos, as populagdes de plantas
e animais estao mais sujeitas aos eventos demograficos
ao acaso (Shafer 1981). Considere por exemplo o que
aconteceria se, ao acaso, uma populagdo de apenas
20 individuos ndo produzisse novas fémeas em duas
geracdes consecutivas. Sua capacidade reprodutiva
seria bastante tolhida e esta populacdo poderia even-
tualmente desaparecer. Enquanto numa populagdo
grande tais eventos aleatorios t€m pouca importancia,
numa populagdo pequena flutuagdes estocasticas nas
taxas de nascimento e de mortalidade podem ter um
Populagdes pequenas e isoladas
em fragmentos ndo apenas estdo mais sujeitas aos
efeitos demograficos ao acaso, mas também a redu-
codes em suas taxas de crescimento e reproducao. Isto

efeito devastador.

foi observado com a herbacea Heliconia acuminata
(Heliconiaceae) que em florestas fragmentadas tem
uma menor taxa de crescimento populacional em
funcdo de redugdes nas taxas reprodutiva, de cresci-
mento e sobrevivéncia (Bruna & Oli 2005).

Os eventos demograficos tém especial importancia
considerando-se que muitas espécies amazonicas
podem estar organizadas como metapopulacdes, ou
seja, uma como uma populagdo constituida de uma
série de pequenas sub-populagdes, cada uma delas
parcialmente isolada das outras (Hanski & Gilpin
1996). Estas sub-populagdes parecem desaparecer com
certa freqiiéncia, mas tendem a ser re-estabelecidas
por imigrantes das sub-populagdes vizinhas. Assim,
embora nenhuma sub-populacdo seja estavel em
longo prazo, a metapopulagdo como um todo tende
a persistir indefinidamente (e.g. Harrison 1989,
Hecnar & M’Closkey 1996, Wahlberg et al. 1996).
Numa paisagem fragmentada, porém, a imigragdo
dos individuos pode ficar comprometida ou mesmo
impedida e assim se uma dada sub-populacdo se
extingue ela dificilmente sera recuperada. De fato,
como previsto pelas modelos de metapopulagao,
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ha evidéncias de que a principal causa da perda de
espécies de briofitas em fragmentos florestais na
Amazonia central ¢ a redugdo na taxa de imigracao
(Zartman & Nascimento 2006).

Também, a probabilidade de deriva genética ou
de depressdo endogamica pode ser maior entre popu-
lacdes pequenas. A depressdo endogamica ocorre
porque em uma populagdo pequena os individuos
tém maior chance de cruzar com parentes, o que pode
acarretar uma reducao na fecundidade e na viabilidade
da prole. Da mesma forma, a deriva genética, que ¢ a
perda aleatdria de alelos, resulta em menor variabi-
lidade genética e pode assim reduzir a resisténcia da
populacdo a novas doencas ou mudangas ambientais
(Nei et al. 1975, Allendorf & Leary 1986). Entretanto,
para o liquen amazdnico Radula flaccida a diversidade
genética dentro de populagdes isoladas em fragmentos
de floresta nao diferiu significativamente daquela em
populagdes ndo fragmentadas (Zartman et al. 2006).
Isto corrobora a idéia de que para populagdes isoladas
os eventos demograficos podem ser mais importantes
que os genéticos (Lande 1988).

Os efeitos de 4area levam comumente a um
empobrecimento da
fragmentadas. Por exemplo, na Amazbnia central,

comunidade em florestas
fragmentos com menos de 100ha perderam metade
das espécies de passaros de sub-bosque em apenas
15 anos (Ferraz et al. 2003). Redugdes na riqueza
de espécies com a fragmentagdo foram observadas
numa grande gama de grupos taxondmicos incluindo
primatas (Rylands & Keuroghlian 1988), passaros de
subosque (Stouffer & Bierregaard 1995a; Ferraz et
al. 2003), borboletas umbrofilas (Brown & Hutchings
1997), cupins (Souza & Brown 1994), besouros
(Klein 1989, Didham et al. 1998) abelhas Euglossinae
(Powell & Powell 1987) e formigas (Carvalho &
Vasconcelos 1999, Vasconcelos et al. 2006).

Porém, e contrario as predicdoes da Teoria de
Biogeografia de Ilhas (MacArthur & Wilson 1967),
os fragmentos menores nem sempre contém menos
espécies do que os fragmentos maiores (Laurance
2008). Para certos grupos taxonomicos, a riqueza de
espéciespodenaverdadeaumentarcoma fragmentagao
(Brown & Hutchings 1997, Didham 1997, Tocher et
al. 1997). Na Amazonia central, a riqueza de espécies
de sapos aumentou devido a resiliéncia da maioria
das espécies florestais aos efeitos de area e de borda
e devido a um influxo de espécies provenientes dos
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habitats modificados ao redor dos fragmentos (Tocher
et al. 1997). De modo similar, a riqueza de espécies
de borboletas também aumentou apo6s o isolamento
dos fragmentos gragas a uma invasdo de espécies
heliofilas originadas do habitat matriz (Brown &
Hutchings 1997). Coletivamente estes resultados
mostram que as respostas de diferentes espécies ou
grupos taxondmicos a fragmentagdo sdo bastante
variaveis. Espécies favorecidas pela fragmentagdo
florestal incluem geralmente espécies que antes
estavam restritas a areas de florestas naturalmente
perturbadas (p. ex. espécies especialistas de clareiras
formadas pela queda natural de arvores) e que se
tornam muito abundantes nas bordas dos fragmentos
(Stouffer & Bierregaard 1995b, Brown & Hutchings
1997, Wirth et al. 2008). Ja as espécies sensiveis
aos efeitos da fragmentagdo incluem especialmente
aquelas espécies que ndo toleram as condi¢des nos
habitats que circundam os fragmentos (Gascon et al.
1999), sao muito sensiveis aos efeitos de borda, sdo
incapazes de cruzar as areas desmatadas (Stouffer
& Bierregaard 1995a, Laurance et al. 2004), ou que
tém grande area de vida (Rylands & Keuroghlian
1988; Harper 1989). Um exemplo s3o as espécies
de passaros da familia Thamnophilidae que sao
seguidoras obrigatorias de formigas de correicdo.
Cada colonia de formigas forrageia numa area de até
30 hectares ¢ a area de vida dos passaros seguidores
de correicao precisa incluir a area de duas ou trés
colonias, uma vez que cada colonia fica inativa
por varios dias no més (Harper 1989). Dada a area
requerida por cada colonia e o nimero de coldnias
necessario para sustenta-los, os passaros seguidores de
formigas de correicdo simplesmente ndo conseguem
permanecer em fragmentos muito pequenos (Harper
1989, Stouffer & Bierregaard 1995a).

EFEITOS DA DISTANCIA

A distancia entre um fragmento até outros frag-
mentos ou areas de floresta continua pode afetar
o deslocamento de animais e propagulos vegetais.
Segundo a Teoria de Biogeografia de Ilhas, a distancia
de uma ilha até o continente influencia diretamente
a taxa de colonizacdo da ilha (MacArthur & Wilson
1967). As ilhas mais proximas ao continente recebem
mais imigrantes e assim tem mais espécies do que
ilhas de tamanho similar, porém distantes do conti-

nente. Da mesma forma, nas areas continentais, frag-
mentos proximos a outras areas de floresta tém maior
chance de receber imigrantes do que fragmentos
muito isolados.

Entretanto, mesmo uma pequena area desflorestada
pode ter um efeito significativo sobre o deslocamento
de algumas espécies. Na Amazdnia central, muitas
espécies de passaros insetivoros desapareceram
de fragmentos e ndo voltaram a recoloniza-los
apesar de estes fragmentos estarem a apenas 80m
de distancia de outras areas de floresta (Stratford &
Stouffer 1999). Faixas desmatadas com apenas 15 a
100m de largura podem atuar como barreiras para o
deslocamento de varias espécies, incluindo espécies
de passaros de sub-bosque (Laurance et al. 2004),
de mamiferos arboreos (Gilbert & Setz 2001), de
besouros escarabeideos (Klein 1989) e de abelhas
Euglossinae (Powell & Powell 1987).

EFEITOS DE BORDA

Ha vérias evidéncias de que os efeitos de borda
sao muito importantes nas florestas fragmentadas da
Amazonia (Gascon et al. 2000, Laurance et al. 2002),
embora nas regides mais secas da bacia ou naquelas
com solos mais ricos estes efeitos sejam mais fracos
ou mesmo ausentes (Phillips et al. 2006, Vasconcelos
et al. 2006). Sob condi¢des naturais, as bordas sao
raras nestas florestas, ocorrendo apenas nas margens
de rios e ecotonos naturais como, por exemplo, em
ecoOtonos entre savanas e florestas. Entretanto, quando
estas florestas sdo fragmentadas a quantidade de
bordas aumenta dramaticamente. Estas bordas, que
sdo artificiais, formam uma transicdo abrupta entre a
floresta e a paisagem adjacente alterada (Figura 3).

Os efeitos de borda sobre as florestas fragmentadas
sdo bastante diversos e incluem alteragoes abioticas,
na abundancia das espécies e em processos ecologicos.
A distancia na qual estes efeitos penetram para o
interior dos fragmentos também ¢ bastante variavel.
Na Amazonia central, a distdncia de penetracao dos
efeitos de borda varia entre 10 e 400m, dependendo
do tipo de efeito (Laurance ez al. 2002). E importante
frisar que a importancia relativa dos efeitos de
borda vai depender também da forma do fragmento
(Laurance & Yensen 1991). Considere, por exemplo,
dois fragmentos com exatamente o mesmo tamanho,
porém um deles com formato circular e outro com
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Figura 3. Vista aérea de um fragmento de floresta ao norte de Manaus evidenciado a borda abrupta e artificial entre a floresta e a area recém
desmatada (Foto de Richard O. Bierregaard Jr.).
Figure 3. Aerial view of a forest fragment north of Manaus. Note the abrupt transition from the forest to the surrounding deforested area.
(Photograph by Richard O. Bierregaard Jr.).

formato irregular. O primeiro serd menos afetado
pelos efeitos de borda do que o segundo ja que tem
uma menor razao entre o seu perimetro € a sua area.
Nas florestas de terra-firme da Amazonia central,
um dos efeitos de borda mais proeminentes é o
aumento na taxa de mortalidade de arvores (Lovejoy
et al. 1986, Laurance et al. 1998b). Quando uma
borda ¢ criada, algumas darvores abortam suas
folhas ¢ morrem em pé, provavelmente por causa
das mudancas repentinas ¢ abruptas na temperatura
do ar e na umidade do ar e do solo (Kapos ef al.
1997), mudancas estas que devem ultrapassar as
tolerancias fisiologicas destas plantas. Além disso,
a area desmatada em torno dos fragmentos faz com
que haja um aumento na velocidade dos ventos, e
por causa disto muitas arvores da borda da floresta
acabam sendo derrubadas pelo vento (Ferreira &
Laurance 1997). Este aumento na taxa de mortalidade
de arvores proximo a borda dos fragmentos aumenta
a quantidade de clareiras e isto favorece as espécies
de plantas pioneiras (que demandam muita luz para
se estabelecer) em detrimento das espécies de arvores
nao-pioneiras, que sdo as espécies tipicas de areas nao
perturbadas (Benitez-Malvido & Martinez-Ramos
2003, Laurance et al. 2006, Michalski et al. 2007).
Por exemplo, apds o isolamento de fragmentos nas
proximidades de Manaus, observou-se um aumento
de 33 vezes na densidade de embaubas (Cecropia
sciadophylla), uma planta pioneira tipica (Laurance
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et al. 1998c). Assim, quanto mais proximo da borda
de um fragmento de floresta maior a taxa de perda de
espécies arboreas e maior a mudanga na composicao
floristica da comunidade arborea (Figura 4).

Muitas espécies animais sdo afetadas pela formagao
de bordas, algumas destas positivamente. Alguns
invertebrados, incluindo muitos térmitas e borboletas
heliéfilas, aumentam em abundancia proximo as
bordas dos fragmentos (Brown & Hutchings 1997,
Fowler et al. 1993, Souza & Brown 1994). De modo
similar, espécies de passaros que gostam de clareiras,
como alguns insetivoros-arboreos e beija-flores,
também se tornam mais abundantes proximo as
bordas (Stouffer & Bierregaard 1995b). Ja as espécies
que diminuem em abundancia sdo espécies que sdo
vulneraveis a fragmentagdo ou as mudangas nas
condi¢des microclimaticas. Nas bordas, a diminuigdo
na umidade, a maior variagdo na temperatura ¢ o
aumento na luminosidade (Kapos et al. 1997) afetam
negativamente as plantas e animais adaptados ao
interior umido e sombreado da floresta. Isto acontece
com varias espécies de besouros (Didham et al. 1998),
formigas (Carvalho & Vasconcelos 1999), borboletas
umbrdfilas (Brown & Hutchings 1997) e passaros
de sub-bosque (Stouffer & Bierregaard 1995a). A
intensidade dos efeitos de bordas pode ser influenciada
pela idade da borda. As bordas recém-criadas sdo mais
abertas e assim apresentam, entre outras caracteristicas,
mudancas mais drasticas na luminosidade, umidade
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Figura 4. Alteragdes na comunidade arborea em fungdo dos efeitos de borda em florestas da Amazonia central. (A) Numero de espécies perdidas por
ano em relacdo a distancia até a borda. (B) Mudangas na composicao floristica. Os valores representam a distancia euclidiana entre a composi¢ao
original da comunidade e a composi¢ao cerca de 15 anos apés a fragmentagdo florestal. (Modificado de Laurance ef al. 2006).

Figure 4. Changes in tree communities resulting from edge effects in central Amazonia forests. (4) Number of species lost per year as a function
of distance to the edge. (B) Changes in tree species composition with distance to the edge. The presented values represent the Euclidian distance
between the original composition of the community and the composition after 15 years of forest fragmentation. (Adapted from Laurance et al. 2006).

e temperatura (Kapos et al. 1997). Entretanto, apds
alguns anos, ¢ a medida que a vegetagdo se desenvolve
e “sela” a borda, estes mudangas microclimaticas
deixam de ser tdo pronunciadas (Kapos et al. 1997).

OS EFEITOS DO HABITAT MATRIZ

O termo “matriz” se refere a0 mosaico de habitats
modificados pelo homem, tais como pastagens,
culturas, plantagdes ou florestas em regeneracao, que
circundam os fragmentos de floresta. Muitas vezes

o tipo de matriz do entorno determina se os demais
efeitos descritos acima (efeitos de area, distancia ou
de borda) serdo mais ou menos pronunciados (Gascon
et al. 1999). Por exemplo, na Amazdnia central,
fragmentos circundados por florestas em regeneracdo
tém um microclima menos arido (Didham & Lawton
1999) e uma menor taxa de mortalidade de arvores do
que fragmentos circundados por pastagem (Mesquita
et al. 1999). O uso da borda de fragmentos por
passaros que vivem em bandos mistos € maior em
fragmentos circundados por floresta em regeneragao
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do que naqueles circundados por pastagem (Stouffer &
Bierregaard 1995a, Antongiovanni & Metzger 2005).

A matriz tem grande influéncia sobre a conecti-
vidade dos fragmentos, ou seja, sobre o grau em
que a populacdo de um fragmento esta ligada gené-
tica e demograficamente a outras populagdes. Esta
conectividade é importante para a sobrevivéncia das
espécies, ja que um maior grau de ligagdo entre as
populagdes existentes nos remanescentes de floresta
permite que uma dada populagdo em declinio
receba imigrantes de outras populagdes e assim
nao seja extinta. Na Amazodnia central, varias espé-
cies de passaros seguidores de formiga de correicao
(Stouffer & Bierregaard 1995a, Stouffer et al. 2006),
de besouros escarabeideos (Quintero & Roslin 2005)
e de abelhas Euglossinae (Becker et al. 1991) que
tinham desaparecido logo apo6s o isolamento dos
fragmentos, conseguiram recolonizar estes mesmos
fragmentos uma vez que uma floresta secundaria se
formou na area anteriormente desmatada (Figuras
1 e 5). Também, na Amazdnia central, e possivel-
mente gracas ao abandono das areas desmatadas e
conseqiiente regeneragdo da vegetacdo florestal no
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entorno dos fragmentos, a comunidade de pequenos
mamiferos foi pouco afetada pela fragmentacao
(Malcolm 1997). Em contraste, na Venezuela, onde
fragmentos de floresta foram criados com a formacao
de uma grande represa e assim estdo circundados por
agua (sem qualquer possibilidade de contato entre
as populagdes isoladas) a comunidade de pequenos
mamiferos foi severamente alterada (Terborgh et al.
2001). Mudangas na comunidade de pequenos mami-
feros com a fragmentag@o também foram observadas
na mata Atlantica (Pardini et al. 2005) onde a matriz
¢ geralmente mais indspita e o grau de fragmentacao
florestal muito maior do que na Amazodnia.

Alguns habitats matriz s3o bem mais favoraveis
a fauna da floresta primaria do que outros. Proximo
a Manaus, as florestas secundarias dominadas
por Cecropia (Cecropiaceae) sdo mais altas e sao
floristicamente e estruturalmente bem mais diversas
que as florestas secundarias dominadas por Vismia
(Guttiferae) (Mesquita et al. 2001) e por isso sdo
mais utilizadas por espécies de passaros (Stouffer &
Bierregaard 1995a, Stouffer et al. 2006), de sapos

(Tocher 1998) e de formigas (Vasconcelos 1999) da
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Figura 5. Numero médio de espécies de besouros escarabeideos na matriz, em fragmentos florestais de diferentes tamanhos e na floresta
nao fragmentada. Os simbolos em cinza representam os dados obtidos 3-6 anos ap0s a fragmentacao florestal (quando a matriz era composta

principalmente por pastagens), enquanto aqueles em preto representam os dados obtidos 17-20 anos apos a fragmentagao (quando a matriz era

composta principalmente por florestas secundarias em regenerac¢@o). Logo apos o isolamento, os fragmentos de floresta tinham uma riqueza de

espécies de besouros significativamente menor que a floresta continua. Porém, com a regeneragao da floresta no entorno dos fragmentos houve uma
total recuperacdo da diversidade de espécies de besouros (Modificado de Quintero & Roslin 2005).

Figure 5. Mean number of scarab beetle species in the matrix, in forest fragments of different sizes, and in continuous forest. Symbols in gray
represent data obtained 3-6 years after forest fragmentation (when the matrix was mainly composed of pastures); symbols in black represent data
obtained 17-20 years after forest fragmentation (wWhen the matrix was mainly composed of regenerating secondary forests). Soon after forest isolation,
species richness of beetles in the fragments was significantly lower than than in continuous forest. However, after forest regeneration in the area

surrounding the fragments there was a completely recovery of beetle species diversity. (Adapted from Quintero & Roslin 2005).
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Figura 6. Porcentagem de espécies da floresta primaria encontradas em trés diferentes habitats matriz: pastagens, florestas secundarias dominadas por

Vismia spp., e floresta secundarias dominadas por Cecropia spp. Em geral, quanto maior a similaridade da vegetagdo entre a matriz e o fragmento,
maior a similaridade faunistica entre estes habitats (Modificado de Borges & Stouffer 1999, Tocher 1998, Vasconcelos 1999).
Figure 6. Percentage of species from primary forest found in three different matrix habitats: pasture, secondary forest dominated by Vismia spp., and

secondary forest dominated by by Cecropia spp. In general, the greater the similarity in vegetation structure between the fragment and its surrounding
matrix, the greater the faunal similarity between these habitats. (Adapted from Borges & Stouffer 1999, Tocher 1998, Vasconcelos 1999).

floresta primaria (Figura 6). Por outro lado, os dois tipos
de floresta em regeneragdo sdo bem mais adequados a
estas mesmas espécies do que uma pastagem. Em geral,
quanto maior a similaridade estrutural e microclimatica
entre o habitat matriz ¢ o habitat fragmentado,
maior a probabilidade de que espécies sensiveis a
fragmentacdo serdo capazes de usar o habitat matriz.
Num estudo de longo-prazo, Stouffer et al. (2006)
mostraram que o tipo de matriz de entorno ¢ em geral
tdo importante quanto o tamanho e o isolamento do
fragmento em explicar a abundancia local de péssaros.
Fragmentos circundados por uma faixa de apenas
100m de pastagem apresentaram uma reducao de até
95% na abundancia de passaros insetivoros, apesar da
paisagem local ser dominada por florestas primarias
ou em regeneragdo avangada (Figura 1B), o que indica
que as conseqiiéncias da fragmentagdo florestal na
Amazonia ndo podem ser descritas precisamente sem
uma consideracdo explicita das condigdes da matriz do
entorno (Stouffer et al. 2006).

CARACTERISTICAS ECOLOGICAS DAS
COMUNIDADES FRAGMENTADAS
MUDANCAS NA COMPOSICAO DE ESPECIES

Quando uma floresta ¢ fragmentada, muitas
espécies desaparecem ou se tornam mais raras,

enquanto outras nao sdo afetadas ou até se tornam
mais abundantes. Em geral as espécies que sdo mais
vulneraveis aos efeitos da fragmentacao do habitat sdo
aquelas que precisam de areas de vida bem extensas,
sdo negativamente afetadas pelos efeitos de borda,
ou ndo se adaptam ao habitat matriz. Ou seja, s@o
especialistas de floresta, que em geral tem necessidade
de grandes areas de floresta ndo perturbada. Ja
as espécies que sdo resistentes aos efeitos da
fragmentacdo geralmente tém caracteristicas opostas.
Por exemplo, a permanéncia de muitas espécies de
sapos em fragmentos de floresta na Amazdnia central,
¢ atribuida ao fato de que estas espécies demandam
areas pequenas além ser capaz de usar e até se
reproduzir nos habitats matriz (Tocher et al. 1997).
Péssaros do dossel, como as araras, requerem grandes
areas, porém como tém boa mobilidade podem se
deslocar facilmente pela paisagem modificada e assim
persistir nos fragmentos. Espécies que sdo capazes
de forragear nos habitats da matriz, podem se tornar
mais abundantes nos fragmentos que na floresta ndo
fragmentada caso a matriz tenha uma grande oferta
de recursos alimentares. Este ¢ o caso de morcegos
frugivoros que habitam fragmentos de floresta
primdria circundados por floresta em regeneracao
(Kalko 1998). De modo similar, se a fragmentagao
ocasionar a perda de grandes predadores, as espécies
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de presa podem se tornar muito abundantes nos
fragmentos. Por exemplo, a extingdo local de oncas
e outros grandes felinos pela fragmentacdo pode
acarretar mudangas na abundancia de mamiferos de
pequeno e médio porte (Jorge 2008).

A fragmentacdo pode também deixar as florestas
mais suscetiveis a invasdo por espécies exoticas ou
ndo florestais. A teoria ecoldgica sugere que habitats
de alta diversidade, como as florestas tropicais, devem
ser menos sujeitos as invasdes do que habitats de
menor diversidade (Tilman 1997). Ilhas com poucas
espécies, por exemplo, tendem a ter maior niimero
de invasdes do que as areas continentais mais ricas
em espécies (Schofield 1989). Apesar disso, varias
espécies exoticas ou generalistas foram capazes de
invadir fragmentos de floresta na Amazonia, os quais
sdo relativamente ricos em espécies. Entre as espécies
invasoras estdo borboletas heliofilas (Brown &
Hutchings 1997), palmeiras exoticas ou generalistas
(Scariot 1998), abelhas africanizadas (Dick 2001) e
alguns tipos de besouro (Klein 1989).

MUDANGAS NA ESTRUTURA TROFICA

A fragmentacao altera tanto a riqueza de espécies
quanto a abundancia relativa das espécies. Isto pode
levar a mudancas na estrutura troéfica da comunidade
se certas guildas (grupos de espécies que exploram
recursos alimentares de modo similar) forem mais
vulneraveis do que outras. Estrutura trofica refere-se
ao modo como a energia flui através dos varios
niveis troficos da comunidade (Pimm 2002). A
teoria ecoldgica sugere que os predadores sdo os
mais suscetiveis a extingdo e assim, espera-se que a
propor¢ao de espécies em diferentes niveis troficos
seja alterada com a fragmentacdo do habitat (Holt
2002). Os estudos na Amazodnia central dao apoio
parcial a esta hipotese. Os padrdes observados com
comunidades de passaros e morcegos parecem
consistentes com a visdo de que as espécies
predadoras sdao especialmente vulneraveis a
fragmentacdo. Para ambos os grupos observou-se
que em fragmentos de floresta (<10ha) ha menor
abundancia e riqueza de espécies insetivoras
de sub-bosque e maior abundancia e riqueza de
espécies frugivoras de dossel (Bierregaard &
Stouffer 1997, Kalko 1998). Os padrdes observados

para insetos sdo mais complexos e nao dao apoio a

Oecol. Bras., 13(3): 434-451, 2009

hipétese de que fragmentos devem ter uma maior
propor¢ao de espécies de niveis troficos inferiores.
A composicdo de guildas de cupins muda com a
fragmentacdo, havendo uma diminui¢do geral na
diversidade de espécies e aumento na proporcao de
comedores de serapilheira (Souza & Brown 1994).
Entre os besouros de serapilheira, ha mais espécies
predadoras e menos espécies brocadoras de madeira
em fragmentos e proximo a borda (Didham et al.
1998). Portanto, aparentemente, a fragmentacdo
florestal na Amazonia causa mudangas diversas na
estrutura tréfica das comunidades. Em alguns casos
estas mudancas sao consistentes com a idéia de que
as espécies nos niveis troficos mais altos sdo as mais
vulneraveis a fragmentagao, mas em outros nao.

MUDANGAS NOS PROCESSOS ECOLOGICOS

A fragmentagdo pode alterar muitos processos
ecologicos. Por exemplo, a taxa de polinizagdo
em plantas pode diminuir se os polinizadores
especializados desaparecem dos fragmentos. Na
Amazonia central, observou-se uma redu¢dao na
taxa de visitas por abelhas Euglossinae logo apos o
isolamento dos fragmentos (Powell & Powell 1987),
0 que pode implicar em uma temporaria redu¢do na
taxa de producao de frutos por orquideas, ja que estas
dependem inteiramente das Euglossinae para sua
polinizagdo. Arvores isoladas de Angelim (Dinizia
excelsa) em pastagens na Amazdnia t€m alta taxa
de polinizagdo apesar de seus polinizadores nativos
ndo estarem presentes nesta pastagem (Dick 2001).
Isto porque estes polinizadores s2o substituidos pelas
abelhas africanizadas que sdo muito abundantes e
voam longas distancias (Dick 2001). Apesar disso, as
arvores de Angelim ndo sobrevivem muitos anos nas
condi¢des adversas das pastagens na Amazonia.

As mudancas ecoldgicas nos fragmentos também
podem afetar a sobrevivéncia e a germinagao
de sementes. Por exemplo, plantas do género
Heliconia apresentaram menor taxa de germinacao
nos fragmentos (Figura 7), provavelmente devido
as mudangas microclimaticas proximo as bordas
e o aumento na deposi¢do de serapilheira (Bruna
1999, 2002). Além disto, a perda diferencial dos
dispersores de sementes pode ter efeitos distintos
sobre a taxa de dispersdo de espécies com sementes
grandes ou pequenas. Plantas com sementes grandes



CONSEQUENCIAS ECOLOGICAS DA FRAGMENTACAO FLORESTAL NA AMAZONIA 445

20

® 1 ano apos plantio
© 2 anos apods plantio

'S 15

o )
x |

o
|

Porcentagem de germinagao

1
()]

Fragmentos Fragmentos Floresta

de 1ha

de 10 ha  Continua

Figura 7. Porcentagem média (+ D.P) de germinagdo de sementes de Heliconia acuminata em florestas fragmentadas e nao fragmentadas.
A fragmentagdo florestal tem um efeito negativo sobre taxa de germinagdo (Modificado de Bruna 2002).

Figure 7. Mean percentage of seeds of Heliconia acuminata germinating in fragmented and continuous forests. Forest fragmentation negatively
affects the rate of seed germination. (Adapted from Bruna 2002).

sdo dispersas por animais mais suscetiveis aos efeitos
da fragmentacdo do que aquelas como sementes
pequenas (Cramer ef al. 2007). Conseqiientemente,
a fragmentagdo tem pouco ou nenhum efeito sobre
a dispersdo de plantas com sementes pequenas,
enquanto que aquelas com sementes grandes sdo
fortemente afetadas (Tabarelli et al. 2004, Cramer
et al. 2007).

Em funcao de mudancas no ambiente de luz, na
abundancia de insetos e seus predadores, a fragmen-
tacdo florestal pode também afetar a herbivoria e a
incidéncia de patdgenos em plantas de sub-bsoque.
Entretanto, para plantulas, ndo se observou diferencgas
significativas na taxa de herbivoria entre fragmentos
de diferentes tamanhos (Benitez-Malvido et al. 1999).
Ja a taxa de infeccdo por patdégenos em plantulas
(Benitez-Malvido et al. 1999), assim como a herbi-
voria em arvoretas (Faveri et al. 2008) aumentaram
positivamente com o tamanho do fragmento. Embora
em relacdo a herbivoria este efeito tenha variado entre
espécies de plantas (Faveri et al. 2008), houve uma
clara tendéncia geral de menor taxa de danos para
plantas em fragmentos menores. Uma possibilidade
¢ que a fragmentagdo limite a dispersao de insetos
herbivoros especialistas o que acarretaria numa menor
abundancia destes insetos em fragmentos pequenos e
isolados (Faveri et al. 2008).

MUDANCAS NOS PROCESSOS
ECOSSISTEMICOS

Os processos do ecossistema sdo aqueles
relacionadosaoscicloshidrologicosebiogeoquimicos
e a fragmentacao florestal pode afetar estes processos
de varias maneiras. Primeiramente, a fragmentagao
tem um grande impacto sobre os estoques de carbono.
Como dito anteriormente, as taxa de mortalidade de
arvores e em particular de arvores grandes (>60 cm
diametro) aumentam dramaticamente em resposta
a fragmentacdo florestal (Laurance et al. 2000).
Isto acarreta uma perda substancial de biomassa
viva (Laurance et al. 1998a), a qual ndo ¢
compensada pelo incremento na abundancia de
lianas e de arvores pioneiras. Além disso, lianas e
arvores pioneiras tem uma densidade de madeira
menor e, portanto, menos carbono do que as arvores
ndo pioneiras, tipicas da floresta ndo perturbada
(Laurance et al. 1998a). Modelos matematicos
sugerem que a perda de biomassa em fragmentos
de florestas tropical pode produzir anualmente até
150 milhdes de toneladas métricas de emissdes de
carbono para a atmosfera além do que ¢ produzido
pelo desmatamento em si (Laurance et al. 1998d).
Tais emissdes de carbono para atmosfera contribuem
para o aquecimento global.
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A fragmentagdo também pode alterar a ciclagem do
carbono. Na floresta nao perturbada o carbono pode ser
estocado por muitos anos nas arvores, algumas das quais
podem viver varias centenas de anos (Chambers et al.
1998). Entretanto, nas florestas fragmentadas as arvores
tipicas da floresta primaria sdo substituidas por espécies
pioneiras de crescimento rapido e de baixa longevidade
(Laurance et al. 2006, Michalski et al. 2007), o que pode
acarretar um aumento no furnover do carbono.

O aumento na quantidade de plantas pioneiras
proximo as bordas afeta a dindmica da produgdo
e decomposicao da serapilheira (Didham 1998,
Vasconcelos & Laurance 2005, Vasconcelos &
Luizdo 2004). A taxa de produgdo de serapilheira
¢ bem maior nas bordas dos fragmentos de floresta
(Figura 8), em parte devido a menor longevidade e ao
crescimento acelerado das folhas das plantas pioneiras
que dominam as bordas dos fragmentos de floresta
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Figura 8. Efeitos da distancia até a borda da floresta sobre a producéo (A) e a decomposigao da serapilheira (B). A produgao de serapilheira é
significativamente maior proximo a borda (< 100m) do que no interior da floresta (> 250m da borda). Como a taxa de decomposi¢@o nio ¢é afetada
pela distancia até a borda, ha um acumulo de serapilheira proximo a borda dos fragmentos de floresta (Modificado de Rubinstein & Vasconcelos 2005,
Vasconcelos & Luizdo 2004).

Figure 8. Edge effects on (A) the production and (B) decomposition of leaf-litter. Litter production is significantly greater near to the border (<100m)
than further away from the border (>250m). As decomposition is not affected by the edge effect, litter tends to accumulate near the borders of the
fragments. (Adapted from Rubinstein & Vasconcelos 2005, Vasconcelos & Luizdo 2004).
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(Vasconcelos & Luizao 2004). Em contraste, a taxa
de decomposi¢do de serapilheira ¢ independente da
distancia da borda (Rubinstein & Vasconcelos 2005)
ou pode mesmo até diminuir proximo a borda de
florestas (especialmente naquelas dominadas por
Cecropia sciadophylla cujas folhas s3o de lenta
decomposicdo; Vasconcelos & Laurance 2005).
Com isto, ha um maior acimulo de serapilheira nas
bordas dos fragmentos, o que pode tornar as florestas
fragmentadas mais susceptiveis a incéndios.

CONCLUSOES E SUGESTOES PARA
FUTURO ESTUDOS

Os estudos disponiveis indicam que a fragmentagao
florestal causa uma diversidade de efeitos, alterando o
tamanho e a dindmica das populagdes, a composi¢ao
e a dinamica das comunidades, as interagdes troficas
e 0s processos ecossistémicos. Todos estes efeitos
tendem a ser mais abruptos nos fragmentos de menor
tamanho (<100ha), que sao aqueles que predominam
em paisagens fragmentadas hd mais tempo como,
por exemplo, no dominio Mata Atlantica (Ranta et
al. 1998). Nesse sentido, medidas que diminuam a
taxa de desmatamento na ainda relativamente pouco
fragmentada paisagem amazonica sdo urgentes.

A grande maioria do nosso conhecimento sobre as
conseqiiéncias ecologicas da fragmentagdo florestal
na Amazonia provém de uma unica area, a do Projeto
Dinamica Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF)
ao norte de Manaus. Assim, estudos adicionais em
outras partes da bacia sdo fundamentais, especial-
mente considerando que os fragmentos estudados pelo
PDBFF estao circundados por uma floresta em rege-
neragdo (ou seja, por uma matriz permeavel aos orga-
nismos florestais) o que acabou por permitir a recolo-
nizacdo de muitas espécies que haviam desaparecido
dos fragmentos logo apods o seu isolamento (Stouffer
et al. 2009). Além disso, os fragmentos do PDBFF
estdo protegidos da agdo de cacadores e do fogo. Por
isto € bem provavel que, em muitos casos, estejamos
subestimando os efeitos da fragmentacao florestal na
Amazonia ja que tanto a ca¢a quanto o fogo podem
agir de forma sinérgica com a fragmentagao (Laurance
& Cochrane 2001, Peres 2001). Também sdo neces-
sarios mais estudos de longo prazo e/ou que facam
uso de fragmentos isolados ha muitas décadas (e.g.
Vasconcelos et al. 2006). Sabemos que para alguns
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grupos taxondmicos hd uma rapida perda de espécies
logo apo6s a fragmentagdo, mas pouco sabemos como
estas taxas variam com o tempo desde o isolamento
(e.g. Stouffer et al. 2009) e menos ainda se eventu-
almente um novo equilibrio nas taxas de extingdo e
colonizacdo sera alcangado (Laurance 2002). Final-
mente, praticamente nada sabemos sobre efetiva-
mente quantas espécies serdo perdidas dos fragmentos
em longo prazo. Uma vez que a extingdo de muitas
espécies pode ocorrer apenas muitas geragdes depois
da fragmentacdo, a perda destas espécies pode repre-
sentar, como definido por Tilman ef al. (1994), uma
“divida”, ou seja um custo ecologico futuro decorrente
da destruigdo presente dos habitats.
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