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Apresentacao

Este livro ird fornecer ao aluno conhecimentos sobre Ecologia de Popu-
lagbes e de Comunidades, capacitando-o no uso de ferramentas analiticas
de modelagem de populagées e descri¢do de estruturas de comunidades.
A partir do desenvolvimento do uso da matemdtica no estudo da Ecologia,
esperamos promover um aumento na capacidade de compreensado e des-
cri¢do da natureza.

Estudaremos os fatores limitantes da distribui¢cdo e abunddancia dos or-
ganismos, a dispersdo de populagdes, os pardmetros demogrdficos, além de
métodos de estimativa do tamanho populacional e fatores envolvidos no
crescimento populacional. Posteriormente, analisaremos os componentes
estruturais e funcionais das comunidades, os padroes de diversidade em gra-
dientes, a sobreposicao e a diferenciacdo de nichos entre espécies coexistentes
e a influéncia da competicao, da predagdo e da perturbagdo na estrutura de
comunidades, finalizando com os modelos de sucessdo ecoldgica.

Assim, com a integragdo de contetdos tedricos e aplicados voltados ao de-
senvolvimento do senso critico em relacdo a temdtica ecoldgica, pretendemos
que o aluno faca parte das discussées relacionadas as politicas de conserva-
¢do da biodiversidade e ao manejo de dreas protegidas.

Nivaldo Peroni
Malva Isabel Medina Herndndez



Desenvolvimento

Regulacao Energética
Evolucao Integracdo
Comportamento Diversidade




Niveis em Ecologia e seus
conceitos

Este capitulo tem por objetivo fazer uma introdugdo ao
estudo da Ecologia. Ao 1é-lo vocé serd capaz de reconhecer
as diferengas existentes entre os vdrios niveis de organizagdo
(individuos, populagées, comunidades e ecossistemas) com
énfase na diferenga de abrangéncia da Ecologia de Popula-
¢oes e da Ecologia de Comunidades. Inicialmente sdo defi-
nidos os modos de abordagem dos estudos populacionais,
incluindo a abordagem descritiva, a abordagem funcional e
a abordagem evolutiva. Posteriormente, é apresentada uma
pequena introdugdo aos estudos de comunidades, os quais
serdo vistos em detalhes em capitulos posteriores.







1.1 Ecologia e seus niveis de organizacao

Ecologia é uma palavra que foi usada pela primeira vez em 1869,
por Ernest Haeckel. Ele definiu Ecologia como “o estudo cientifico
das interagdes entre os organismos e seu ambiente”. Posteriormen-
te, C. J. Krebs, em 1972, definiu a Ecologia como “o estudo cientifi-
co das interagdes que determinam a distribuicao e abundancia dos
organismos”. Mesmo que a palavra ambiente ndo esteja inserida
nesta definicdo, a ideia faz parte das interagédes, ja que o ambien-
te consiste nas influéncias externas exercidas sobre o organismo,
podendo ser por fatores abiéticos e bidticos. Segundo M. Begon e
colaboradores (2007), uma defini¢do atual de Ecologia remete ao
“estudo cientifico da distribuicdo e abundancia dos organismos e
das interagdes que determinam a distribuicao e abundancia”.

De uma maneira mais operacional, a Ecologia pode ser defini-
da como o estudo das interacdes que determinam a distribuicao
e a abundancia dos organismos através do tempo. Para tanto, a
Ecologia procura integrar abordagens focadas em niveis de orga-
nizac¢io diferentes, tais como o estudo de individuos, de popula-
¢oes, de comunidades e de ecossistemas. Dentre essas abordagens,
temos o estudo da Ecologia de Populacées e Comunidades, que visa
oferecer uma abordagem funcional das interagbes existentes entre
os organismos — em nivel de populagdes - e a totalidade dos fatores
fisicos e bioldgicos que os afetam e que por eles sdo afetados — em
nivel de comunidades. A partir de estudos como esse, os ecélogos
debatem sobre os fatores que determinam a coexisténcia entre es-




pécies e os motivos que levam a variagdo da riqueza de espécies
entre diferentes habitats. Além disso, tentam compreender como
as interacdes de espécies influenciam a estrutura e o funciona-
mento das comunidades.

Uma no¢ao mais elementar de individuo remete a ideia de um
organismo individual, e este é a unidade mais fundamental em
Ecologia. Porém, quando encontramos um conjunto de individu-
os, algumas propriedades particulares sdo evidenciadas e podem
ser melhor entendidas no contexto de uma populagao.

Em Ecologia, uma populagao pode ser definida como um grupo
de individuos da mesma espécie que ocupam uma determinada
area em um determinado momento do tempo e que apresentam
alta probabilidade de cruzamentos entre si, em comparagao com
a probabilidade de cruzamentos com individuos de outra popu-
lagao. Como exemplos, podemos citar a popula¢ao de borboletas
do Parque Nacional de Itatiaia no Rio de Janeiro, a populagdo de
araucarias do Parque Estadual de Sao Joaquim em Santa Catarina
ou mesmo a populacdo humana da América Latina.
Apesar de conceitualmente simples, uma populacao pode apre- - Individuos de uma
populagdo com uma

quantidade substancial de
trocas génicas, ou seja, que

sentar uma heterogeneidade interna. Nos organismos com repro- :
ducao sexuada, por exemplo, a populagdo pode ainda ser subdi-

vidida em grupos com maiores chances de cruzamento entre si. . efetivamente se entrecruzam
E . h dos de d , idad * ousdo potencialmente
sses grupos sio chamados de demes, que ¢ a menor unidade © anyecruzdves

coletiva de uma populacdo de plantas ou animais. Como os in-
dividuos de uma deme tém maiores chances de se encontrarem e
reproduzirem, podem ser chamados de uma populagao genética.
Populagdes, assim definidas, podem ser separadas de outras po-
pulagdes pela distancia, por exemplo, ou, como seria melhor dizer,
apresentam algum grau de isolamento espacial.

Em razao dessas particularidades, ha grande dificuldade em de-
terminar os limites de uma populagéo, tanto no espago como no
tempo. Alids, esses limites sdo muitas vezes vagos, e nao ¢ inco-
mum nos perguntarmos onde come¢a e onde termina uma popu-
lagao. Muitas vezes temos de considerar certo julgamento arbitra-
rio do pesquisador.



1.2 Populacao como unidade de estudo

Quando pensamos em populagdo surge a pergunta: o que é Eco-
logia de Populagdes e o que distingue o estudo de populagdes do
estudo da Ecologia de Comunidades? Nao ha respostas padroni-
zadas para essas questdes, mas basicamente procuramos nossas
respostas em trés componentes essenciais: escala, foco do estudo
e histérico.

Em Ecologia de Populagdes, a escala ¢ um ou varios grupos de
organismos relacionados taxonomicamente ou funcionalmente. E
um ramo da Ecologia especializado no tratamento do impacto nu-
mérico de interagdes ecoldgicas sobre um conjunto especifico de
individuos que ocorre numa area geografica definida. Dessa for-
ma, abundancia, distribui¢do e fatores que regulam sobrevivéncia
e reproducao sdo considerados elementos-chave na Ecologia de
Populagoes.

Podemos também pensar em trés componentes fundamentais
que devem ser considerados como foco do estudo de populagdes,
crescimento, sobrevivéncia e reproducio, além de como esses fato-
res sao afetados pelas inter-relagdes com outros organismos, atra-
vés de competicao e predacao, por exemplo.

O histdrico ou a tradicao de como se deu o desenvolvimento
dessa area da Ecologia baseia-se na conjugacao de teoria, testes
em laboratdrio e trabalhos de campo. Estes tltimos tém ganhado
destaque nos ultimos anos, em decorréncia da necessidade de dar-
mos respostas aplicadas a questdes de manejo e conservagao. Para
manejar uma populagdo, devemos compreender sua dinamica e
como as populagoes de espécies diferentes se relacionam no nivel
da comunidade e do ecossistema.

Podemos compreender o conceito de manejo em termos do
grau de influéncia humana num sistema ecoldgico. Ha agdes
humanas que incidem no controle de fatores como o favoreci-
mento de nascimentos em uma popula¢ao ou, por outro lado,
o controle do niimero de mortes. Todo cuidado deve ser toma-
do quando se pretende manejar populagdes de uma espécie.



Nio devemos esquecer que a manuten¢do de grandes areas
protegidas, onde se garante que ndo havera perturbagao seve-
ra nas populac¢oes das espécies, também pode ser uma a¢ao
de manejo, que favorece, por exemplo, a preservagao total de
amostras representativas do ecossistema para a conservagio
da diversidade biologica.

Para a compreensao de como funciona um ecossistema ¢ impor-
tante conhecermos as interagdes em nivel populacional, uma vez
que estamos considerando que os niveis de organizacdo ganham
complexidade a medida que consideramos conjuntos de individu-
os, de populagdes e de espécies.

1.2.1 Modos de abordagem no estudo de populacdes

De modo geral, na Ecologia e em particular na Ecologia de Po-
pulagdes, quando focamos no estudo de populagdes, podemos
pensar em trés modos complementares de abordagem: abordagem
descritiva; abordagem funcional, energética, ou numérica; e abor-
dagem evolutiva.

A abordagem descritiva é baseada principalmente na descri¢ao
do mundo natural, sendo um dos fundamentos de toda a ciéncia
ecologica. Estd focada na descrigdo de grupos vegetacionais e fau-
nisticos. Atualmente, ocorrem discrepancias nesta descri¢do, pois
muitos lugares do mundo tiveram seus grupos animais e vegetais
extensivamente descritos, enquanto os de outros sio muito pouco
conhecidos.

A abordagem funcional estd relacionada a dinamica energéti-
ca e também numérica dos sistemas ecoldgicos. Essa abordagem
estd focada em mecanismos que podemos considerar como cau-
sas imediatas que influenciam as dinamicas das populagoes e as
condi¢des ambientais. Nesse tipo de abordagem, estamos interes-
sados em entender basicamente como os sistemas funcionam e o
modo como operam. O interesse principal, nessa abordagem, esta
em questoes do tipo “como?”, ou seja, ha uma énfase em tentar
descrever os sistemas na sua forma de funcionamento. Pergunta-



mos, por exemplo, “como esse sistema funciona?”, “Como essas po-
pulagoes sdo afetadas pelas variagées do ambiente?”, ou “Como as
explosoes populacionais sdo causadas pelos fatores que observamos
numa escala ecolégica?”.

A terceira abordagem ¢ a evolutiva, ou da dinamica adaptati-
va em sistemas ecoldgicos, e esta focada nos mecanismos remo-
tos que explicam comportamentos de popula¢des. Nesse caso, os
efeitos de condi¢oes ambientais sdo interpretados em termos evo-
lutivos, com énfase nas consequéncias sobre a sobrevivéncia e a
reproducao dos individuos dentro das populagdes. Nesse tipo de
abordagem ¢ dada énfase para as questdes do tipo “por que?”, ou
seja, estamos interessados em descobrir quais os fatores que leva-
ram as populagdes aqueles padroes que observamos no presente.
Interessa-nos inferir sobre os aspectos evolutivos que originaram
os modos de vida atuais. Nessa abordagem, perguntamos, por
exemplo: “Por que a sele¢do natural favoreceu esse grupo de indivi-
duos dessa populagdo em particular?”, “Por que algumas populagoes
das espécies sdo mais e outras menos abundantes?”.

Podemos entdo destacar que mecanismos imediatos tratam
de como os sistemas ecologicos funcionam, e mecanismos remo-
tos tratam do motivo pelo qual eles evoluiram até chegar a um
determinado tipo de funcionamento. Essas duas abordagens sao
complementares e nos auxiliam a ter uma visdo mais completa da
complexidade que envolve o estudo de Ecologia de Populagoes e
de Comunidades.

Para se utilizar de uma abordagem evolutiva em Ecologia, é ne-
cessario integrar os principios basicos da Ecologia e de Evolugao,
sendo essencial compreender claramente as bases da Teoria Evo-
lutiva, principalmente da sele¢do natural.

Uma das bases do estudo de evolugdo estd justamente na com-
preensao dos fatores que determinam mudangas no comporta-
mento das espécies, como flutuagdes no nimero de individuos,
variacgdes na distribui¢do espacial e na tolerancia em relacao as va-
riacdes ambientais, e processos de adaptacido. Esses fatores podem
ser estudados em nivel de populagdes, enquanto outros mecanis-
mos operam em nivel de comunidades.



1.3 Conceito de comunidades e ecossistemas

Na natureza, os individuos e as populagdes de espécies nao so-
brevivem isoladamente. Eles sao sempre parte de grupos de po-
pulagdes de espécies diferentes que ocorrem juntas no espago e
no tempo e que estdo conectados uns aos outros por suas relacoes
ecologicas, formando um complexo chamado de comunidade. As-
sim, a Ecologia de Comunidades procura entender a maneira como
agrupamentos de espécies sdo distribuidos na natureza e as formas
pelas quais esses agrupamentos podem ser influenciados pelo am-
biente abidtico e pelas interagoes entre as populagdes de espécies.
Para descobrir como individuos, populacoes e comunidades fun-
cionam, devemos entender os limites aos quais esses diferentes ni-
veis de organizagdo estdo sujeitos, sob os pontos de vista da tole-
rancia e da adaptagdo.

Sabemos entdo que uma comunidade é composta por individu-
os e populacdes, mas no estudo de comunidades podemos identi-
ficar propriedades coletivas, como a diversidade de espécies ou a
biomassa da comunidade. Os organismos interagem em processos
de mutualismo, parasitismo, predacao e competi¢ao, mas as co-
munidades apresentam propriedades emergentes, que sio a soma
das propriedades dos organismos mais suas interagdes. Por esse
motivo, a natureza da comunidade ndo pode ser analisada somen-
te como a soma das suas espécies constituintes.

Uma comunidade pode ser definida em qualquer escala dentro
de uma hierarquia de habitats, dependendo do tipo de questao. Se
a comunidade for espacialmente definida, ela incluira todas as po-
pulagdes dentro de suas fronteiras. Assim, o ecélogo pode utilizar
o conhecimento das interagdes entre organismos para tentar expli-
car o comportamento e a estrutura de uma comunidade. As prin-
cipais perguntas a serem respondidas por um ecélogo de comuni-
dades sdo: Como os agrupamentos de espécies estdo distribuidos?
Como sao influenciados pelos fatores abioticos e bioticos?

Por outro lado, a ecologia de ecossistemas também estuda a
estrutura e o comportamento dos mesmos sistemas, mas com foco



nas rotas seguidas pela energia e pela matéria, que se movem
através de elementos vivos e nao vivos. Esta categoria de organi-
zagdo ¢ definida como o Ecossistema, o qual inclui a comunida-
de junto com o ambiente fisico (Figura 1.1). Um ecossistema tem
todos os componentes necessarios para funcionar e sobreviver a
longo prazo e nao é possivel tratar os componentes de forma sepa-
rada, um a um.

Os sistemas biologicos sao sistemas abertos, com entradas e sai-
das de matéria, embora possam permanecer constantes por longos
periodos de tempo. O sol é a fonte de energia fundamental para a
biosfera, mantendo a maioria dos ecossistemas. Qutras fontes de
energia sdo o vento, a chuva, as marés e os combustiveis fosseis.
A energia também flui para fora do sistema em forma de calor,
matéria organica ou contaminantes. A dgua, o ar e os nutrientes
necessarios a vida entram e saem do ecossistema, assim como os
organismos, através da imigracao e emigragao.

D
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Figura 1.1 — Diagrama funcional mostrando a relagdo entre comunidade e ecossistema. A fronteira do ecossistema
estd delimitada pelo quadrado tracejado e a comunidade se encontra dentro dele, incluindo somente a parte
bidtica. A: organismos autétrofos; H: organismos heterétrofos; S: “stock’, ou armazenamento. (Adaptado de:
ODUM; SARMIENTO, 1998).



Resumo

Neste capitulo aprendemos a reconhecer as diferengas entre va-
rios niveis de organizagdo: organismos (ou individuos), popula-
¢oes, comunidades e ecossistemas, observando diferentes formas
de focar esses niveis quando analisados dentro da teoria ecoldgica.
Reconhecemos que ndo ha limites claros e definidos no conceito
de populagdes e que os estudos nesta area dependem da escala, do
foco do estudo e da forma histdrica com que foram tratados. Pos-
teriormente, foi apresentada uma introducao ao estudo de popula-
¢des e seus modos de abordagem: descritivo, funcional e evolutivo.
Ao final do capitulo, foi feita uma pequena introdugao aos estudos
de comunidades e ecossistemas.

Leitura recomendada

KREBS, C. J. Introduction to the science of ecology. In: Ecology:
the experimental analysis of distribution and abundance. San
Francisco: Pearson, 2000.

TOWNSEND, C. R.; BEGON, M.; HARPER, J. L. A ecologia e
como estuda-la. In: .Fundamentos em ecologia. Porto
Alegre: Artmed, 2006.
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Fatores limitantes da distribuicao
e abundancia dos organismos
vivos

Neste capitulo serdo discutidos os principais fatores que li-
mitam a distribuicdo e a abunddncia de uma espécie, além das
escalas de andlise e os padroes gerais que observamos na na-
tureza. Uma pergunta bdsica que queremos desenvolver neste
capitulo é: “por que os organismos de uma espécie particular
estdo presentes em alguns locais e ausentes em outros?”.
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2.1 Introducao

A compreensdo sobre a distribuicdo e a abundancia (numero
de individuos) das espécies envolve um conjunto de fatores com-
plexos. Entre eles a historia da espécie (evolucdo), os recursos de
que essa espécie necessita para sobreviver e se reproduzir, as ta-
xas individuais de natalidade, mortalidade e migragao (Capitulo
3) e as interagdes que ocorrem entre individuos da mesma espécie
(interagdes intraespecificas) e entre espécies diferentes (interag¢oes
interespecificas).

2.2 Limites de tolerancia

Podem-se compreender os limites de tolerdncia em termos das
condi¢oes ambientais e dos recursos que influenciam o funciona-
mento dos organismos vivos. Além disso, entenda que cada fator
limitante pode ser considerado uma dimensao e, sendo assim,
diversas sdo as dimensdes que uma espécie pode enfrentar para
sobreviver e se reproduzir. Dentre os fatores limitantes, temos os
fatores abioticos, como a temperatura, a umidade, o pH, a sali-
nidade e a concentra¢do de poluentes, os quais, ao contrario dos
recursos, sdo condi¢des e por isso ndo sao consumidos ou esgo-
tados pelos organismos. Todas essas condi¢des sao fundamen-
tais para entender as tolerancias e necessidades dos organismos
quanto ao seu o nicho ecoldgico, conceito esse que sera visto no
Capitulo 6 deste livro.



Além dos limites de tolerancia as variacoes ambientais, o fun-
cionamento dos organismos vivos pode apresentar niveis 6timos
de desempenho, que podem ser entendidos como aqueles em que
o organismo tem seu melhor desempenho. Sob o ponto de vista
evolutivo, o nivel 6timo é aquele em que se esta mais adaptado, ou
seja, no qual os organismos melhor sobrevivem e deixam o maior
numero de descendentes.

Assim, é importante relacionarmos os limites de tolerancia em
termos evolutivos e reforcar os conceitos de evolugdo e selecao
natural.

2.3 Evolucao

A evolugdo é o conceito central e unificador da Biologia. Entre-
tanto, como todos os conceitos importantes, a evolugdo gera con-
trovérsias. Seus principios, as vezes, sdo mal interpretados.

A evolugao é muitas vezes compreendida como sindonimo
de progresso, o que néo é correto.

Em seu sentido mais amplo, evolu¢ao corresponde sim-
plesmente a mudanga. Evolu¢ao bioldgica é a mudanga nas
propriedades das populagdes dos organismos, que transcen-
dem o periodo de vida de um tunico individuo.

O desenvolvimento de um unico individuo desde seu nas-
cimento até sua morte, assim como todas as mudancas pelas
quais ele passa, nao é considerado evolu¢ao. Organismos in-
dividuais ndo evoluem. As mudangas evolutivas acontecem
no nivel populacional e sdo herdaveis através de material ge-
nético, de uma geragao para outra.

O principal cientista associado a evolu¢ao é Charles Darwin, que
sugeriu a hipodtese da evolugao por selecdo natural. Antes da teoria
de selecdo natural de Darwin, acreditava-se que os caracteres ad-
quiridos por um individuo numa geragdo poderiam ser herdados,
conforme postulou Lamarck.



Lamarck ¢ injustamente lembrado como alguém que estava er-
rado. Apesar das suas ideias sobre a heranca de caracteres adqui-
ridos terem sido rejeitadas, ele foi o primeiro cientista que deste-
midamente advogou a evolugdo. Apés Lamarck, Darwin estendeu
aos seres Vivos e a propria espécie humana a ideia de que a muta-
bilidade, e ndo a estase, ¢ a ordem natural.

2.3.1 Evolucao e selecao natural

Atualmente, a Ecologia possui poucas “leis” consistentes e uni-
ficadoras. O unico conceito que se aproxima dessa condi¢do den-
tro da Ecologia (bem como dentro de toda a Biologia) ¢ a selecdo
natural.

Apesar de ndo ser um conceito dificil, com frequéncia a sele¢ao
natural é entendida erroneamente. Um dos principais equivocos
¢ a concepcao da selecdo natural como sinonimo de evolugdo. A
evolucdo refere-se as mudangas temporais de qualquer tipo, en-
quanto que a sele¢do natural explica uma maneira em particular
com que essas mudangas acontecem. Ha outros mecanismos im-
portantes de evolugdo, dentre eles as mutagdes, que sao entendidas
como fundamentais para geracdo de diversidade genética

Diversidade genética é a variedade presente nos organismos
num grupo de estudo, por exemplo, populagdes, espécies ou gru-
pos de espécies. Ela é expressa em muitos caracteres dos organis-
mos, entre eles os padroes de coloracao de flores, as diferencas em
proteinas, enzimas e sequéncias de DNA de quase todos os orga-
nismos. Sem diversidade genética os organismos nao tém como
responder e se adaptar as mudangas do ambiente.

Outra concepgao errdnea é a de que a selecao

A selecao natural s6 pode ocorrer se
existirem os seguintes “ingredientes”:

variabilidade entre os individuos: os in-
dividuos devem ter caracteristicas que
os diferenciem;

sucesso reprodutivo, ao longo da vida,
diferente entre os individuos;

heranca genética das caracteristicas
individuais.

natural ocorre principalmente mediante diferencas
entre os indices de mortalidade dos organismos, ou
mortalidade diferencial. Entretanto, sempre que um
organismo deixa mais descendentes do que outro,
com o tempo seus genes irdo dominar o conjunto
génico daquela populagdo. Consequentemente, em
ultima analise, a selecdo natural opera somente em
funcdo do éxito reprodutivo diferencial.



Muitos sao os fatores que influenciam o éxito reprodutivo di-
ferencial e a capacidade das populacoes de tolerar certos limites
para atingir esse éxito. Vamos entdo analisar alguns fatores abioti-
cos que sdo importantes para determinar como as populagoes das

espécies se distribuem.

2.4 Fatores abioticos

2.4.1 Temperatura

A condi¢ao mais importante para a vida dos
organismos é a temperatura, e ela pode atuar
em qualquer estadio do ciclo de vida e limitar
a distribuicdao de uma espécie através de seus
efeitos na sobrevivéncia, na reprodugdo, no
crescimento e na interagdo com outras formas
de vida (competi¢do, predagdo, parasitismo e

Os efeitos da temperatura podem ser muitas
vezes indiretos, e algumas condi¢des de tem-
peratura podem favorecer a dispersao de infec-
¢oes. Um estudo de uma populacdo de milho
nos Estados Unidos, durante uma epidemia da
ferrugem-do-milho, causada pelo Helminthos-
porium maydis, mostrou que as plantas sombre-
adas por arvores proximas foram afetadas mais
fortemente, indicando que a variacao local da
temperatura teve forte influéncia na ocorréncia
da doenca dentro da populacao de milho. Veja
afigura 2.1 sobre a incidéncia da ferrugem-do-
milho. As plantas de milho mais préximas das
arvores, e portanto mais sombreadas, foram as
mais afetadas pela doenca. (Fonte: BEGON et
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Figura 2.1 — Incidéncia da ferrugem-do-milho sobre uma populagéo de milho crescendo
em distancias varidveis em relagdo as arvores que proporcionavam sombra sobre os

individuos. (Adaptado de: BEGON et al., 2007).



Figura 2.2 — Pinus americano
(Pinus taeda).

A temperatura age limitando a distribuicdo, mas qual aspecto
da temperatura é mais relevante: temperaturas maximas, tempera-
turas minimas ou temperaturas médias? A resposta é que nao ha
uma regra a ser aplicada, e a mensura¢ao mais importante depende
do mecanismo pelo qual a temperatura age e das espécies conside-
radas. Tanto plantas como animais respondem diferentemente as
mesmas variagdes ambientais durante as diversas fases do ciclo de
vida. Por tal razdo, as temperaturas médias nem sempre estao rela-
cionadas com os limites de distribuicao da espécie estudada, mes-
mo que a temperatura seja aquela condicdo critica para a espécie.

Ha um consideravel montante de trabalhos na literatura apre-
sentando os efeitos da temperatura em diversos processos fisio-
l(’)gicos, tais como a germinagao de sementes, o florescimento em
plantas e a velocidade do desenvolvimento em insetos. Nao ha
duvidas de que a temperatura afeta a fisiologia dos organismos,
entretanto a questdo formulada por uma abordagem ecologica é
se os efeitos da temperatura explicam uma parte dos limites de
distribuicao das espécies.

Para muitas espécies as distribui¢oes sao mais bem explicadas
pelos valores extremos de temperatura, em especial pelas tempera-
turas letais, que impedem a existéncia dos organismos.

Um estudo realizado nos Estados Unidos visando investigar os
efeitos da temperatura na determinacgdo dos limites de distribuicao
de uma espécie de pinheiro (Pinus taeda) (Figura 2.2) demonstrou
a sua suscetibilidade a seca de inverno. Isso ocorre porque as baixas
temperaturas congelam o solo e as raizes das plantas, impossibilitan-
do a absor¢do de agua. Dessa forma, as populagoes da espécie tém
sua distribui¢do limitada em regides com invernos mais rigorosos.

A temperatura determina padrdes globais de distribuicéo,
tais como unidades vegetais, como as tundras e florestas tropi-
cais, e grupos de espécies animais, como peixes de agua fria e
peixes de agua quente. No entanto ha uma enorme dificulda-
de em aplicar a visao global para os detalhes da distribuicao
de uma espécie em particular, ou seja, em determinar a real
influéncia da temperatura na distribuicao das espécies, indivi-



dualmente. Atualmente, devido aos efeitos das mudancas cli-
maticas, tem se discutido quais serao os efeitos do aumento da
temperatura média da Terra na distribui¢ao das espécies. Vocé
ja se perguntou sobre quais seriam as consequéncias de um au-
mento médio de 2°C na temperatura global? Pesquise e pense
sobre isso em relagdo a regido onde vocé mora.

2.4.2 Umidade, pH e salinidade

A umidade é outro fator basico que limita a distribuicdo de
plantas e de animais. Os gedgrafos reconheceram a importancia da
umidade elaborando classificacdes climaticas baseadas na distri-
buigdo da vegetagdo. O papel da umidade é mais evidente em uma
escala global, pois a maneira detalhada de agdo sobre as espécies
em escalas locais ndo é sempre clara.

A disponibilidade de agua é o fator critico dos efeitos da umi-
dade sobre as plantas, e a seca ocorre quando nao estao presentes
e disponiveis quantidades adequadas de agua. O solo pode estar
saturado de agua, mas se a dgua estiver congelada, nao sera ab-
sorvida e as plantas poderdo sofrer o efeito da seca. Muitos dos
efeitos sobre a distribui¢do atribuidos a temperatura podem estar
operando através do balanc¢o hidrico das plantas.

A umidade pode também determinar os limites de distribuicao
de algumas espécies, conforme a altitude, em areas montanhosas.
A resisténcia a seca ¢, portanto, uma importante caracteristica eco-
légica e ndo necessariamente invariavel dentro de uma espécie.

Tanto organismos de dgua doce como organismos de agua salgada
podem ser afetados em suas respectivas distribuicoes pela quimica
da dgua em que vivem. Em mar aberto, a salinidade néo é variavel e
consequentemente ndo limita os organismos marinhos, mas perto
da costa ou em estudrios de rios a dilui¢do da agua salgada por cor-
rentes de agua doce pode reduzir a salinidade para niveis criticos.

¢ uma condi¢do que pode exercer uma forte influéncia sobre a dis-
tribui¢ao e a abundéncia dos organismos. Muita aten¢ao tem sido
destinada também a trabalhos visando relacionar a distribuicao de

Acidez e alcalinidade sao
medidas numa escala de pH
que corresponde ao negativo
do log da concentragdo do
fon hidrogénio, em moles
por litro. Assim, o pH da
dgua pura é definido como
neutro e é 7, ou seja, significa
que a concentragdo de ions
de hidrogénio é de 107
(0,0000001) moles por litro.



uma determinada espécie ao pH em ambientes aquaticos. A maior
parte dos organismos vivos, por exemplo, ndo tolera pH abaixo de
3 ou acima de 9. Algumas bactérias, por outro lado, tém seus limi-
tes de tolerancia em extremos de pH. A bactéria Spirulina platensis
ocorre em lagos alcalinos com pH até 11 (Figura 2.3), e a Thioba-
cillus ferrooxidans (Figura 2.4) ocorre em residuos de processos
industriais e tolera pH igual a 1, podendo crescer em pH 0.

“@i#&ﬂ'g‘) Figura 2.3 - Spirulina

ol - platensis

Figura 2.4 — Thiobacillus
ferrooxidans .

Além disso, a influéncia do pH pode ser indireta, desfavorecen-
do uma determinada fonte alimentar para uma espécie. Normal-
mente o pH de riachos esta em torno de 7,0 (Figura 2.5), entre-
tanto ha estudos que mostram que o crescimento de fungos em
riachos que apresentam pH baixo, pH<7, é reduzido, diminuindo
as fontes alimentares para animais que se alimentam de fungos.
Assim, os efeitos negativos sao indiretos e a flora aquatica muitas
vezes ¢ inexistente ou exibe bem menos diversidade.

O pH do solo chegou a ser considerado um fator primario de
influéncia na distribui¢ao de plantas. Hoje, porém, com a amplia-
¢do do conhecimento da ecologia de plantas, pouca importancia é
a ele atribuida. Acredita-se que as plantas que apresentam pouca
tolerdncia a mudangas no pH na verdade estejam sofrendo a au-
séncia de algum nutriente do solo cuja presenca esteja relacionada
a faixas especificas do pH.



Outro fator restritivo para a distribui-
¢do dos organismos é a salinidade, o sal
transportado pelo vento pode determinar
a distribui¢do de plantas em dunas. Algu-
mas espécies podem predominar nas areas
expostas ao vento que transporta o sal, en-
quanto outras se desenvolvem melhor em
areas protegidas. As distribuicdes de tais es-
pécies podem, portanto, ser explicadas por
suas respectivas tolerdncias a salinidade.

Os efeitos do sal em plantas que vivem
em ambientes salinos (plantas haldfitas)
se assemelham aos efeitos da agua conge-
lada, ou seja, dificuldade de absorc¢do. Para
espécies vegetais a concentragao de sais na
agua do solo oferece resisténcia osmotica a
absorcao de agua. Pode-se considerar que
a salinidade é muito importante em locais
onde ha gradientes bem marcados, ou seja,
na transicao de ambientes aquaticos e ter-
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restres, e ambientes marinhos e de dgua doce. As concentragdes

salinas mais extremas ocorrem em zonas aridas, cujo movimento

da agua no solo é predominante em diregdo a superficie, onde se

acumula o sal, e desta forma influencia na capacidade das plantas

para absorver dgua. Por outro lado, algumas espécies se adaptaram

as condicdes de alta salinidade.

Algumas plantas desenvolveram mecanismos
muito eficientes para sobreviver em ambien-
tes com alta salinidade e de transicao entre
ambiente marinho e de dgua doce. A espécie
Laguncularia racemosa (Figura 2.6), que se dis-
tribui ao longo do litoral, do Amapa até Santa
Catarina, também conhecida como “mangue
amarelo’, apresenta glandulas excretoras de
cristais de sal no apice do peciolo como adap-
tacao ao ambiente salino.

Concentracdo do
ion H*(moles por I)

Acido estomacal

Bebidas carbonadas

Chuvas acidas

Neutros Maioria dos riachos
Sangue humano

Oceanos

Figura 2.5 — Escala de valores
de pH e algumas caracteristicas
associadas.

Figura 2.6 — Laguncularia racemosa.
(Fonte: <http://www.tropicos.org>).



Além da temperatura, da umidade, do pH, e da salinidade, mui-
tos outros fatores fisicos e quimicos podem limitar a distribui¢ao
de plantas e de animais.

A luz pode determinar a distribui¢do local de plantas que fo-
rem intolerantes a sombra, mas, em algumas espécies animais, a
luz é primariamente usada como um estimulo de comportamento.
A fertilidade do solo ou a estrutura do substrato podem ser im-
portantes para o crescimento de plantas em determinados tipos
extremos de solo, afetando, assim, as distribuicoes locais. A estru-
tura do substrato é importante para invertebrados marinhos que
se fixam em substratos sélidos ou fazem covas na areia e na lama.
O tamanho das particulas em sedimentos pode também afetar os
habitantes do fundo de aguas doces.

Ainda quanto ao entendimento dos fatores que influenciam a
distribuicdo de organismos, é importante salientarmos o conceito
de recursos.

2.5 Recursos

Um renomado ecélogo chamado G. David Tilman definiu re-
curso como todas as coisas consumidas por um organismo, o que
nao significa simplesmente que os recursos sdo necessariamente
“comidos”. O tatu-galinha (Dasypus novemcinctus), por exemplo,
ndo consome uma toca, mas uma toca ocupada por um organis-
mo, ou seja, usada como um recurso para prote¢do e reprodugao,
ndo esta disponivel para outro organismo. Fémeas que ja se acasa-
laram podem estar indisponiveis para novos acasalamentos, assim
como os nutrientes consumidos por um organismo arbéreo nao
estdo mais disponiveis para outros organismos. Assim, o que esta
por tras desse conceito? A ideia de que as quantidades de recursos
sao escassas e podem ser ainda mais reduzidas com a atividade
dos organismos. Vocé verd, por exemplo, no capitulo 4, que uma
populagao nao pode crescer indefinidamente, pois em algum mo-
mento os recursos de que ela necessita para suas atividades vitais
podem ser escassos, logo pode haver limites de tolerancia a escas-
sez de recursos.



Algumas consequéncias da limita¢ao de recursos sdo muito im-
portantes para entendermos como os organismos das espécies se
adaptam aos limites de tolerancia a que estdo submetidos. Assim,
pode haver competicio por recursos que sdo limitados, tanto entre
organismos da mesma espécie (competi¢do intraespecifica) como
também entre individuos de espécies diferentes (competi¢do inte-
respecifica). Esses assuntos serdo tratados com mais profundidade
em outras disciplinas do curso de Biologia.

Analisamos até aqui alguns dos principais fatores limitantes de
distribuicado, e vamos estudar agora como as populagdes das espé-
cies enfrentam seus limites de tolerancia e a dispersdo em escalas
geograficas amplas e reduzidas.

2.6 Dispersao de populacdes de espécies

No capitulo anterior foi estudada a defini¢ao de populagoes e foi
visto que essa defini¢do pode parecer um pouco fluida, ou seja, na
pratica muitas vezes ¢ dificil determinar os limites exatos de uma
popula¢ao, sendo que uma espécie pode ainda ter varias popula-
¢des ao longo de sua distribuicdo geografica. Foram vistos até agora
alguns dos principais fatores que podem determinar os limites de
tolerancia de espécies, mas agora sera visto como esses limites atu-
am em escalas geograficas amplas, por exemplo,
em termos continentais, e em escalas reduzidas,

Competicao

E uma interacéo entre
individuos, provocada por
uma necessidade comum

de um recurso e que leva a
reducdo da sobrevivéncia,
crescimento e/ou reprodugao
de pelo menos alguns dos
individuos competidores
envolvidos.

por exemplo, no espago de poucos centimetros
ou metros que organismos podem ocupar.

Ha alguns desafios muito interessantes as-
sociados ao estudo da capacidade dos organis-
mos se dispersarem, enfrentando seus limites
de tolerancia.

Primeiro, o exato perfil da distribuicao deta-
lhada é conhecido somente para poucas espé-
cies. Considerando o Brasil, por exemplo, que é
um pais muito diverso, ha muito trabalho por
fazer. Segundo, um organismo pode dispersar-
se em uma nova area sem conseguir coloniza-la

O movimento da prole (filhotes, sementes),
para longe dos pais faz parte do ciclo de vida
de praticamente todas as plantas e animais. En-
tretanto, para alguns organismos a dispersao
ocupa uma parte especifica da histéria de vida,
ou seja, alguns animais aquaticos e plantas su-
periores sdo sésseis quando adultos, mas po-
dem, nos estagios iniciais da vida, se distanciar
dos sitios de nascimento. Assim, o termo dis-
persao pode ser entendido de duas maneiras:
uma delas se refere ao ato de se dispersar, ou
seja, do movimento em si; a outra diz respeito
a compreensdo da distribuicdo espacial dos or-
ganismos individuais no espaco, por exemplo,
dentro de uma populagao.



Este tipo de representagdo
da distribuicdo geogrdfica

é chamada de “mapa de
amplitude de esbo¢o’; pois
descreve a amplitude como
uma drea irregular e alinhas
divisérias que supostamente
definem os limites de
distribui¢do conhecida da
espécie.

Fatores limitantes da distribuicao e abundancia dos organismos vivos

por causa de fatores fisicos e bioticos. Os mais espetaculares exem-
plos da distribuicdo afetada pelo transporte sdo aquelas espécies
introduzidas pelo homem, ocupando uma nova area.

Um fator muito importante que devemos considerar quanto a
distribuicdo das espécies é a escala que estamos utilizando para
analisar o que observamos na natureza. Veja o exemplo da expan-
sao da distribuicdo geografica da abelha Apis mellifera scutellata,
que é considerada uma das mais agressivas que produzem mel e
um exemplo de uma espécie com ampla distribuicao geografica.
Esta espécie foi introduzida no Brasil em 1956, no interior do esta-
do de Sao Paulo, e escapou acidentalmente do local onde cientistas
tentavam estuda-la (Figura 2.7). Diversos fatores explicam seu su-

cesso em ampliar sua distribuicao geografica, entre eles sua agres-
sividade. A escala de distribui¢do dessa espécie compreende uma
ampla area de ocorréncia, que vai do centro-norte da Argentina

2004

1994

Figura 2.7 — Expansdo da distribuicdo geogréfica
da abelha Apis mellifera scutellata nas Américas.

(Adaptado de: MORITZ et al., 2005),



até o centro dos Estados Unidos. Até o momento, as condi¢des am-
bientais, como baixas temperaturas, parecem limitar a expansao ao
norte e ao sul do continente americano, e ha muita preocupagao
com as consequéncias biologicas e econdmicas dessa expansao tao
bem-sucedida.

Nesse exemplo das abelhas pode-se ver que a escala de analise,
considerando a espécie, envolve uma amplitude grande do espago.
Mas e se um ecdlogo esta interessado em estudar uma populagao
dessa espécie numa area mais restrita? Um primeiro passo é defi-
nir os limites do estudo e pensar na escala do trabalho. Vejamos o
exemplo esquematico da Figura 2.8. Nesta figura as areas em branco
dentro dos quadrados podem conter fatores limitantes a ocupagao
dos individuos da espécie. Numa escala hipotética ampla, ou seja, no
quadrado D, os fatores limitantes agem em amplitudes grandes, mas
dentro do quadrado A, fatores locais estdo agindo na populagéo.
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Figura 2.8 — Figura hipotética dos limites de uma populacdo ou de varias populacdes de
uma espécie.

O que determina, em linhas gerais, o sucesso ou ndo da ocupa-
¢do dos espagos em branco em uma escala ampla ou restrita? O
que determinou o sucesso da Apis mellifera scutellata?

Uma forma de encontrar as respostas ¢ tentar entender se os
organismos simplesmente nao conseguem chegar aquele local por



Predacao

Interacao em que uma
espécie (predador) consome
outra espécie (presa), o que
nem sempre envolve a morte
da presa.

Parasitismo

Envolve uma interagao

em que um organismo
cresce e se alimenta ou é
abrigado sobre ou dentro

de um organismo diferente
(hospedeiro), tendo um
impacto negativo sobre este.

Espécies ausentes
devido a

Figura 2.9 — Cadeia de fatores que determinam por
que uma espécie esta ausente ou presente num
determinado local. (Adaptado de: KREBS, 2009).

Fatores limitantes da distribuicao e abundancia dos organismos vivos

dispersao ou se no local ndo ocupado ocorrem limitagoes. Uma
maneira de estudar as limitacdes de ocupagio é através de experi-
mentos de transplante de individuos para os locais onde eles nao
ocorrem e do estudo das condi¢des desses locais. Se eles consegui-
rem sobreviver e se reproduzir nos locais para onde foram trans-
plantados, é certo que a limitagdo foi de dispersdo. Porém, se o
transplante nao for bem- sucedido, é sinal que existem limitacoes
causadas pela interagdo com outras espécies ou por fatores fisicos
e quimicos combinados.

Pode-se sintetizar a abordagem de transplante de individuos,
com os problemas relacionados a distribui¢do, e podemos pensar
numa sequéncia de fatores que influenciam os organismos. Na fi-
gura 2.8 pode ser observada uma cadeia desses fatores, que ajuda
a entender como uma espécie esta ausente em um determinado
local. Para examinar qualquer problema de distribui¢ao, ecologos
vao considerando cada fator dessa cadeia, eliminando um por um
os fatores a partir do topo da cadeia.

Nessa cadeia, se uma espécie hipotética esta ausente pela sua
incapacidade de dispersar, talvez a causa seja o seu comportamen-
to em escolher uma drea para viver e se reproduzir (selecao de
habitat). Caso essa ndo seja a limitagdo, talvez as limitagdes sejam
pela interagcdo com outras espécies, e assim por diante (Figura 2.9).
Dentre essas interagdes temos a predacao e o parasitismo.




Quando estudamos Ecologia de Populagdes, estamos querendo
entender que processos podem determinar os padrdes de distribui-
¢do e abundancia, que em ultima analise podem ajudar a entender
como e por que as populagdes de uma determinada espécie se mo-
dificaram ao longo do tempo e do espago. Assim, alguns individu-
os com caracteristicas mais adaptadas a uma determinada situagao
devem deixar mais descendentes do que outros individuos que nao
tenham essas caracteristicas. Aqueles individuos com maior éxito
reprodutivo deixarao mais descendentes, possibilitando a perpe-
tuacdo de seus genes na popula¢ao. Em Ecologia de Populagdes
estamos interessados também em analisar as mudangas numéricas
que decorrem do sucesso ou nao dos organismos de uma espécie
em sobreviver e se reproduzir. Para tanto, necessitamos compreen-
der alguns pardmetros que descrevem as populagdes e a maneira
como estas crescem ou declinam, ou seja, estamos interessados em
como operam os processos demograficos.

Resumo

Neste capitulo foram estudados os principais fatores do am-
biente que podem ser limitantes para os organismos, e foi apre-
sentada uma introduc¢ao sobre a importancia de se observar essas
dimensdes em termos adaptativos em Ecologia. A temperatura, a
umidade, o pH, a salinidade e os recursos foram analisados nesse
sentido. Foram estudados um exemplo de distribui¢do ampla de
uma espécie e a importancia de se observar a escala de estudo em
Ecologia de Populagdes. Os principais fatores que afetam a disper-
sdo de organismos foram estudados no contexto de uma cadeia
de eventos que determinam por que uma espécie esta ausente ou
presente num determinado local.
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Parametros demograficos

Neste capitulo serd estudado como as populagcées aumen-
tam e diminuem em tamanho e as técnicas bdsicas de acom-
panhamento no tempo da histéria de vida de populagées. Ao
final do capitulo é esperado que o aluno domine os principais
conceitos relacionados aos parametros demogrdficos e enten-
da também que a matemdtica é um ponto forte no estudo da
Ecologia de Populagoes.
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3.1 Introducao

Agora que ja foram definidos o escopo da Ecologia de Popu-
lagoes e Comunidades e os conceitos sobre limites de tolerancia
e adaptacdo, serdo abordados neste capitulo os requisitos basicos
para responder a uma pergunta-chave:

Como analisar se uma determinada populagao esta aumentan-
do, decrescendo ou permanecendo constante ou estavel numerica-
mente ao longo do tempo?

Para responder a essa questao, alguns parametros populacionais
sao essenciais, ou seja, € necessario entender sobre:

a) distribuicéo etdria;
b) densidade populacional;
¢) distribuicao de populag¢des no tempo e no espago; e

d) natalidade e mortalidade.

3.2 Métodos de estimativa do tamanho
populacional

Os métodos de estimativa do tamanho populacional mais co-
muns levam em conta dois parametros fundamentais. O primeiro
deles é a densidade absoluta, que nada mais é que o numero de
individuos por unidade de area, ou mesmo volume.



Exemplo: Dentro de uma unidade de conservagdo existem 25
perobas (Aspidosperma polyneuron) por hectare (indicamos 25
individuos/ha).

Outra maneira de estudar o tamanho populacional é através de
indices de densidade, ou seja, valores que estimam indiretamente

a presenca de variagdes temporais e espaciais das populagdes. Por
exemplo, pode-se estimar o nimero de individuos pelo tempo de
amostragem, ou o numero de individuos por quilémetro percorri-
do, ou mesmo o numero de avistamentos ou sinais por quilémetro
percorrido.

Em um estudo feito com o jacaré-de-papo- amarelo,
Caiman latirostris, (Figura 3.1) na Ilha de Santa Catarina
foi usado um indice de densidade relativa. Nesse es-
tudo os autores realizaram uma contagem noturna do
numero de individuos em acudes e rios da Ilha avis-
tados ao longo de uma distancia percorrida em quil6-
metros. Para estimar a abundancia relativa, em cada
excursao de coleta de dados, os autores dividiram o
ndmero de jacarés observados por km percorrido na
excursao de coleta. Assim, encontraram que existem
em média 0,25 jacarés/km percorrido, ou seja, para
que alguém veja um segundo jacaré, depois de ter
avistado o primeiro, é necessario que sejam percorri-
dos quatro quilémetros.

3.2.1 Estimativa da densidade absoluta

H3a diversos métodos de estimativa da densidade absoluta. A
maneira mais trabalhosa é contar todos os individuos de uma
populacdo e neste caso é chamada de censo. Vocé deve estar se

perguntando o quanto dificil é trabalhar com toda uma populagao
de uma espécie como Homo sapiens limitada geograficamente
pelos limites politicos do Brasil, ou entdo de uma espécie vegetal
como o butia (Butia catarinensis) (Figura 3.2) do litoral do
estado de Santa Catarina, ou mesmo de popula¢des de araucarias
(Araucaria angustifolia) (Figura 3.3) ao longo do sudeste e sul do
Brasil, ou até da Bolitoglossa paraensis, uma espécie de salamandra
cujas populagdes foram muito impactadas pela expansao das

Esses indices sGo
representados da sequinte
forma: N /tempo de
amostragem, N / km
percorrido, em que N é

o numero de individuos
contados na unidade de
tempo ou espago escolhida.

Figura 3.1 — Jacaré-de-papo-amarelo
(Caiman latirostris).

Em 2010, o Instituto Brasileiro
de Geografia e Estatistica
(IBGE) realizou um censo.
Todos os brasileiros foram
entrevistados para que

o0 governo tenha dados

sobre o tamanho da
populagdo brasileira e suas
caracteristicas. Visite o site
do IBGE na internet para ver
como foi esse estudo em uma
populagdo tédo grande como
anossa.



Lembre-se das questoes de
escala do capitulo passado.
Aqui estamos tratando de
populagodes e podemos pensar
nos limites de uma unica
populagdo, de vdrias ou de
todas as populagbes de uma
mesma espécie.
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atividades agricolas ao longo da Amazonia oriental brasileira.
Imagine também as dificuldades para se estudar populagdes cuja
espécie tem uma ampla distribuicao, como o exemplo das abelhas

do capitulo 2. Assim, para resolver as limitagdes como tempo,
dinheiro e mesmo de mao de obra, podemos estudar uma parte da
popula¢ao ou de uma amostra representativa. Nesse caso usamos

técnicas de amostragem.

Figura 3.2 — Butia catarinensis.
(Foto: Leonardo K. A. Sampaio)

Figura 3.3 — Araucaria angustifolia.
(Foto: Nivaldo Peroni)




3.2.2 Amostragens

Os métodos mais comuns de amostragem no estudo de Ecologia
de Populacdes sdo de lotes de amostras, por exemplo, a contagem
de individuos arboreos dentro de lotes de amostras (parcelas) de
tamanho (area) padronizado; de transectos, por métodos baseados
em monitoramentos ao longo do tempo; e também métodos de
captura e recaptura.

Vamos nos deter em apenas um dos métodos de amostragem
conhecido como “método de captura e recaptura”. Esse método en-
volve a amostragem de marcagdo e uma amostragem de recaptura
e pode ser feita tanto com plantas como com animais. O método
mais simples foi desenvolvido por C. G. ]. Petersen em 1898 e usa-
do pela primeira vez por E C. Lincoln em 1930, motivo pelo qual é
conhecido como método Lincoln & Petersen.

Esse método envolve uma sequéncia de agdes: captura (primei-
ra amostragem), marcagdo, soltura, e recaptura (segunda amos-
tragem). O intervalo de tempo entre as duas amostragens deve
ser curto, pois assumimos no uso desse método que uma popu-
lagao é fechada, ou seja, ndo pode haver mortes, nascimentos ou
migragoes.

Assim, para calcular o tamanho da popula¢ao (N) esse método

conta com trés parametros:

M = numero de individuos marcados na primeira
amostragem;

C = numero de individuos capturados na segunda
amostragem;

R = ntimero de individuos com marcas na segunda
amostragem.

Podemos entdo compor uma formula que envolve todos esses
parametros:

N/M=C/R,logo, N=(CxM)/R
Por exemplo, suponha que queremos estimar o tamanho popu-

lacional de cutias (Dasyprocta aguti) numa area de um fragmento
florestal bem conservado.
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Um ecdlogo de populagdes, depois de instalar uma porgao de
armadilhas, capturou e marcou 16 individuos na primeira amos-
tragem (C =20). Estes foram entdo soltos no fragmento. Passa-
do algum tempo, usando a mesma por¢ao de armadilhas, uma
segunda amostragem foi feita e foram capturados 20 individuos
(C =20)e destes 20, 5 estavam com marcas (x=1) (Figura 3.4).
Logo, qual o tamanho (N) da populagado de cutias nesse fragmento
de floresta?

=

Primeira amostragem M=16, Individuos marcados e soltos
sendo que todos sao marcados

Figura 3.4 — Representacao esquemadtica

do modelo amostral usado no exemplo
hipotético das cutias. Cada quadrado em
azul-claro representa um individuo que .

foi marcado uma vez (M). Os quadrados
marcados em azul-escuro representam
aqueles que foram marcados e recapturados
na segunda amostragem (R).

Segunda amostragem, amostrados C=20
Individuos com marcas R=5



Substituindo os valores encontrados no estudo na féormula, ob-
tém-se o tamanho da populacéo:

N =(20x16)/5 =64

Logo, neste fragmento estimamos que o tamanho da populagao
de cutias seja de 64 individuos. E importante lembrar que esta esti-
mativa leva em conta algumas pressuposi¢des, ou seja, que a popu-
lagao seja fechada, como ja vimos, e que todos os animais tenham
chances iguais de serem capturados na primeira amostragem, que
a marcag¢ao nao deve afetar a chance de o animal ser recapturado,
e por fim que os animais ndo podem perder as marcagdes entre os
dois periodos amostrais.

Quando ¢ determinado o tamanho de uma populagdo, quere-
mos entender como esta popula¢do varia numericamente no tem-
po, ou seja, estamos interessados em sua dindmica demografica.

Os modelos mais simples que descrevem o crescimento popu-
lacional ao longo do tempo estdo baseados em quatro elementos
principais: natalidade, mortalidade, imigracdo e emigragdo. Vocé
vera no capitulo seguinte que, para simplificar ainda mais a com-
preensdo do crescimento populacional, as vezes consideramos
apenas a natalidade e a mortalidade em modelos de crescimento
populacional.

3.3 Fatores envolvidos no crescimento
populacional

3.3.1 Natalidade e mortalidade

Natalidade corresponde ao nimero de individuos que nascem
em uma popula¢ao, num dado tempo. Por exemplo, em uma popu-
lagao de quatis (Nasua nasua), quantos sdo os quatis que nascem
a cada ano? Analogamente, a mortalidade corresponde ao niimero
de individuos que morrem naquela popula¢ao, dentro do intervalo
de tempo definido.
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Figura 3.5 — Observe a mudanca da
populacdo ha um ano e depois do
nascimento de cinco filhotes.

A natalidade representada na Figura 3.5 ¢ de 5 filhotes por ano.
Vamos supor que no ano passado vocé tivesse registrado 10 adul-
tos e agora observa apenas 8. Assumindo que nao houve emigra-
¢do nem imigracao, podemos inferir que a mortalidade foi de 2
individuos ao ano.

Porém, uma natalidade de 5 e uma mortalidade de 2 ndo nos
dizem muita coisa sobre taxas de mudanca na populacio. As taxas
de natalidade e de mortalidade devem refletir um nimero de indi-
viduos acrescido ou diminuido, por unidade de tempo, em relagdo
ao tamanho populacional. Ou seja, quando falamos em taxas de
natalidade ou taxas de mortalidade estamos nos referindo a uma
proporgao, geralmente por individuo e por unidade de tempo.

3.3.2 Imigracao e emigracao

Analogamente a natalidade e a mortalidade, podemos consi-
derar que a populagio cresce quando individuos novos chegam a
essa populagdo por imigracao, e que a popula¢do diminui quando
individuos deixam essa populag¢do por emigragao.

Assim, na populagdo de quatis da figura anterior, se assumirmos
que hd imigracao e emigracdo, fica mais dificil dizer que dos 10



adultos, 2 morreram, pois esses 2 individuos adultos que a popula-
¢do perdeu podem nao ter morrido, mas sim emigrado para outro
local. Poderfamos assumir, ainda, que alguns individuos de fato
morreram de um ano para outro, mas varios outros emigraram e
imigraram, resultando no numero de adultos igual a 8.

Para emigragao e imigragao, também vale o mesmo raciocinio
relacionado as taxas que vimos para natalidade e mortalidade.
Apesar disso, os modelos mais simplificados de crescimento po-
pulacional ignoram os fatores imigracao e emigragao ou reduzem
os fatores imigragao e natalidade como acréscimos na populacao,
e de mortalidade e emigra¢ao como decréscimos na populagao.

Retomaremos esses conceitos no capitulo seguinte, ao estudar
os modelos de crescimento populacional. Agora estudaremos a es-
trutura etaria das populacoes.

3.4 Estrutura etaria

A histéria de vida de um organismo compreende durante seu
ciclo de vida o padrdo de crescimento, a diferenciacdo, a capaci-
dade de armazenar energia e a reprodu¢do. Quando pensamos,
por exemplo, em uma distribuigdo etaria, devemos considerar que
populacdes de ciclo longo podem ser divididas em trés periodos
ecologicos: pré-reprodutivo, reprodutivo e pos-reprodutivo. Cada
um desses periodos tem seu comprimento determinado pela sua
historia de vida e vai influenciar as taxas de natalidade e de morta-
lidade na populacéo.

3.4.1 O estudo da estrutura etaria

A determinac¢io da idade dos individuos numa populagio envol-
ve o conhecimento dos momentos de nascimento e, particularmen-
te em populagdes de plantas, é um desafio bastante complexo. No
caso de plantas, por exemplo, trés abordagens podem ser usadas:

a) Pela producédo de anéis ou mesmo cicatrizes. Ex: Palmeiras.

b) Pela contagem de anéis no xilema (brocas). Ex: Araucaria.



c) Acompanhamento de coortes logo no estabelecimento da po-
pulagdo (censos anuais).

3.4.2 Tabelas de vida no estudo de estruturas etarias

Tabelas de vida constituem-se de uma descrigdo da maneira
como as taxas de mortalidade atuam numa populagdo. A partir
delas podemos calcular probabilidades de sobrevivéncia numa de-
terminada idade, por exemplo, e convencionar que estudaremos
populagoes estruturadas por idade.

Existem trés abordagens no estudo de tabelas de vida.

A primeira delas envolve o acompanhamento de uma coorte
com o momento do nascimento conhecido. Uma coorte ¢ definida
como um grupo de individuos de mesma idade. Numa tabela, to-
dos os individuos a partir do nascimento até a morte (certificada)
sao acompanhados. Nesse caso, é denominada tabela de vida de
coorte fixa, dindmica, ou tabela de vida horizontal. Ex: espécies que
completam seu ciclo anualmente, como muitas da familia Poaceae.

Numa segunda abordagem acompanhamos ao longo do tempo
todos os individuos que morrem e nascem em uma populacao,
sendo necessario definir claramente a idade de cada um deles.
Nesse caso, temos individuos de geragdes e ciclos reprodutivos di-
ferentes, e as tabelas de vida sdo conhecidas como estaticas, verti-
cais, ou temporalmente especificas.

Num ultimo caso, mais complicado, temos dados de varias co-
ortes ao longo do tempo e com sobrevivéncia diferente para adul-
tos e juvenis.

Tabelas de vida de coorte fixa

Primeiramente, vamos estudar o modo mais simples de ciclo de
vida de um organismo, ou seja, todos nascem num determinado
momento conhecido, ndo possuem sobreposicdo de geragdes e
morrem num intervalo facil de ser estudado, por exemplo, em um
ano. Entdo, uma tabela de vida de coorte fixa registra a sobrevivén-
cia de seus membros ao longo do tempo, até o ultimo morrer.
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O método mais seguro para determinar as idades especificas de
mortalidade e de natalidade para uma populagao consiste em se-
guir o destino de um grupo de individuos, todos nascidos durante
o mesmo intervalo de tempo. Ilustraremos esse processo na Tabela
3.1, para uma espécie ficticia. Antes de construir uma tabela, deve-
mos decidir sobre a amplitude dos intervalos de idade (x). Pode-
mos definir espacos de um més para ratos, de um ano para plantas,
mas para o homem talvez o espago de uma geragdo de 25 anos seja
mais razoavel. Na Tabela 3.1, a amplitude dos intervalos de idade
para uma planta ficticia foi de dois meses.

Tabela 3.1 - Tabela de vida de uma espécie de planta ficticia

x I R,=21 xm,
0 800 1.000 250 0.313 0 0.000 0.000

1 550 0.688 175 0.318 300 0.545 0.375

2 375 0.469 204 0.544 480 1.280 0.600

3 171 0.214 107 0.626 300 1.754 0.375

4 64 0.080 46 0.719 30 0.469 0.038

5 18 0.023 18 1.000 10 0.556 0.013

6 0 0 - - - . R =1.400

A primeira coluna a esquerda fornece a idade dos individuos,
desde o nascimento até a morte. Apenas a segunda e a sexta colu-
nas (/. el ) contém dados coletados em campo. Todas as demais
colunas derivam da coluna /_.

A coluna /. sumariza os dados coletados no campo através do
mapeamento das posi¢des de 800 plantas germinadas de sementes
disseminadas em uma determinada area. A partir dessa coluna, os
valores “I " sdo calculados com base no nimero de plantas que
sobrevivem até o intervalo x, através da formula / =a,/a,. Por
exemplo, todos os 800 individuos sobrevivem até o inicio do pri-
meiro bimestre (x =1), resultando em um /, de 100%. Destes in-
dividuos, 550 sobreviveram até o segundo bimestre (x=1), o que



resulta em uma sobrevivéncia (/) de 68,8%. Podemos definir “/ ”
como o perfil da sobrevivéncia, ou a propor¢ao da coorte original
sobrevivente no intervalo de vida considerado.

O célculo do nimero de mortos (/, ) é simples, sendo feito atra-
vés da diferenga entre /. e a_,. Assim, /. é o nimero de indi-
viduos que morrem entre um intervalo e outro de tempo. Tam-
bém ¢é calculada a porcentagem de mortalidade para cada idade
_,atravésdaformula ¢ =a, —a_,, /a, . Exemplificando,
q,=204/375=0,544, ¢q,=204/375=0,544, q,=204/375=0,544,
valores estes que representam a propor¢do de individuos com a

especifica, /

mesma idade (dois meses, quatro meses, seis meses etc.) que mor-
rem no subsequente intervalo de tempo de dois meses.

A vantagem dos valores I, ¢é que eles podem ser somados em
um intervalo de tempo. O numero de mortos nos primeiros seis
meses é, por exemplo, [ . (2! m, ).A desvantagem de tais va-
lores individuais é que eles ndo fornecem uma real dimensao da
intensidade ou da importancia da mortalidade em um intervalo
particular, uma vez que serdo tanto maiores quanto mais numero-
sos forem os individuos pertencentes a tal intervalo.

Os valores /_, por outro lado, representam boas medidas da in-
tensidade de mortalidade. No exemplo, através da coluna /_, perce-
be-se que a porcentagem da mortalidade cresce consistentemente
com um aumento na idade, o que nao é evidente observando-se
apenasacoluna /_.Osvalores /_, entretanto, apresentam a desvan-
tagem da impossibilidade de soma, g, + ¢, +¢,, € ndo nos fornece o
percentual total de mortalidade para os primeiros seis meses.

A quinta coluna (7, ) representa a fecundidade para cada idade
especifica, que no nosso exemplo representa o nimero médio de
sementes por idade individual. Tenha cuidado com a notagdo que
diferentes autores usam para representar os parametros de uma
tabela de vida. Apesar de diversos autores seguirem um determi-
nado padrao, vocé pode se deparar com notagdes diferentes, por
exemplo, (/, ) pode ser representado como (7, ).

Um ultimo parametro importante é a taxa de nascimento (/, ),
também definida como fertilidade individual ou nimero médio de
prole produzida por individuo. Cada valor de /. ¢ calculado por



B_/a_, pois assim teremos o numero médio de sementes produ-
zidas por plantas de uma idade x, dividido pelo numero de indivi-
duos dessa idade.

O pardmetro /., é muito importante para analisarmos o cresci-
mento ou ndo de uma popula¢do. Do somatdrio da multiplicagao
de /.m_ (X1 m_.) obtemos o valor de /. (taxa de reproducdo liqui-
da), ou seja, sabendo a taxa de sobrevivéncia das classes etdrias
(1) e as proporg¢des de quantos individuos nascem em média por
individuo (/. ), temos como estimar uma taxa que expressa a re-
producdo dessa populagao ao longo do tempo.

O valor de /. ¢ considerado como o numero médio de prole
produzida por individuo em cada geragao. Como numa populagao
nao separamos individuos machos de fémeas, o /. ¢ entendido
como representacdo do numero médio de prole fémea produzida
por fémea por geragdo, mesmo que saibamos que existem machos
na populagdo e que obviamente eles ndo produzem prole.

Na analise dos valores de /. podemos entao analisar como seria
um incremento nessa popula¢do a partir dos valores que obser-
vamos. Assim, com R, <1 interpretamos que ha a tendéncia de
aumento por geracao; se R, <1, ha uma tendéncia de estabilidade,
pois espera-se que a cada individuo morto seja reposto por ape-
nas um, na média, na proxima geragdo; e finalmente, para R, <1
ha uma tendéncia de reducdo ou declinio da popula¢do, pois as
taxas de fertilidade combinadas as taxas de sobrevivéncia ndo sao
capazes de fazer com que a populacdo cresca e nem se mantenha
com o mesmo numero de individuos. No exemplo da Tabela 3.1, o
valor de /. nos mostra que cada individuo produz em média 1,4
(representado na tabela como 1.400) individuos ao longo de uma
geragdo, o que indica a tendéncia de aumento nessa populagéo.

Tabela de vida estética

Em relagdo a muitos organismos, especialmente animais mdveis
e com grande longevidade, é muito dificil o acompanhamento de
todos os membros de uma coorte durante suas vidas. Entretanto,
quando é possivel determinar claramente as idades dos individu-
os (mediante, por exemplo, o desgaste dos dentes em espécies de
cervideos), podemos, em um unico momento amostral, descrever
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os numeros de sobreviventes de diferentes idades, formando assim
uma tabela de vida estatica.

A tabela de vida estatica pode ser vista como uma “foto instanta-
nea da popula¢do’, onde os dados sdo similares aos de uma tabela
de vida de coorte: uma série de diferentes nimeros de individuos
em diferentes classes etarias. Porém, a utilizacido desse modelo es-
tatico apresenta uma restricao: devemos assumir que os padroes
de mortalidade (ou sobrevivéncia) e natalidade especificos por
idade permaneceram constantes entre o nascimento dos individu-
os mais velhos e o dos mais novos, o que raramente acontece.

A Tabela 3.2 apresenta uma tabela de vida estatica de uma po-
pula¢do ficticia de roedor, cuja idade ¢ determinada pelo peso e
coloragdo da pelagem. Assim como na tabela de vida, dinamica, os
valores de sobrevivéncia (/,) e mortalidade (/, e/, ) sdo facilmen-
te calculados. Caso a fecundidade (/. ) da espécie estudada seja
conhecida, também é possivel calcularmos a fertilidade individual
(1. ) e ataxa de reproducio liquida (/_ ).

Tabela 3.2 - Tabela de vida de uma espécie ficticia de roedor

[, [, [,

x I8

1 412 1.000 37 0.090
2 375 0.910 48 0.128
3 327 0.794 79 0.242
4 248 0.602 92 0.371
5 156 0.379 88 0.564
6 68 0.165 64 0.941
7 4 0.010 1 0.250
8 0.007 3 1.000

Alguns desdobramentos da tabela de vida

Uma das razdes da utilizacdo de tabelas de vida para monitorar
propor¢oes (percentuais) por idade é que elas nos possibilitam des-
cobrir modelos e padrdes de nascimento e de mortalidade comuns
a uma série de espécies e a uma variedade de circunstancias. Isso



nos permite descobrir as propriedades comuns compartilhadas
pelas diversas populagdes, levando-nos a um entendimento mais
profundo da dindmica populacional em geral. Usando a coluna
dos valores da taxa de sobrevivéncia das classes etarias (/) no eixo
y, numa escala logaritmica, e as classes etdrias no eixo x, podemos
produzir graficos conhecidos como gréficos de curvas de sobre-
vivéncia. A Figura 3.6 ilustra trés comportamentos padronizados
que usamos para entender o comportamento da sobrevivéncia ou
da mortalidade numa populagio.

1000 Tipo |

100

Tipo ll

—_
o

Sobrevivéncia

Tipo llI

Idade

Figura 3.6 — Modelos de curvas de sobrevivéncia, representando a distribuicdo das
curvas do Tipo |, do Tipo Il e do Tipo Il

Por convengado consideramos essas trés curvas como Tipos I, II
e IIL.

A curva do “Tipo I” descreve a situagdo na qual a mortalidade
¢ concentrada no final da vida. Muitas popula¢gdes humanas no
mundo desenvolvido e de animais criados em zooldgicos apresen-
tam esse perfil de sobrevivéncia. Observe que, apesar de ser uma
curva com os valores de sobrevivéncia, podemos interpretar o per-
fil em termos da mortalidade, que neste caso é acentuada quando
a populagdo vai ficando mais velha.

Na outra curva, chamada de “Tipo II”, a probabilidade de morte
permanece constante com a idade, conduzindo a sobrevivéncia a
um declinio linear. Podemos interpretar, por sua vez, que a mor-
talidade neste caso independe da idade, ou seja, ndo é maior nas
idades mais avangadas nem menor nas idades iniciais da vida dos
organismos. Esse é um caso observado, por exemplo, em sementes
enterradas no solo de muitas popula¢oes de plantas. Apos a dis-
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persdo de sementes e seu enterramento no solo, a viabilidade das
sementes vai caindo aos poucos, de maneira constante.

Por fim, na terceira curva, ou do “Tipo III”, ha uma queda drasti-
ca na sobrevivéncia nos primeiros intervalos de idade, ou, por ou-
tro lado, uma alta mortalidade no inicio. Com o passar do tempo,
os individuos sobreviventes mantém-se vivos por longo periodo
de tempo. Uma queda suave nos indices de sobrevivéncia se ob-
serva ao final da vida da populagdo. Muitos peixes marinhos que
produzem milhdes de ovos, dos quais poucos individuos sobrevi-
vem para se transformar em adultos, exibem esse tipo de curva em
suas populagdes.

E importante destacar que determinadas espécies podem apre-
sentar mais de uma curva. Muitas espécies de gramineas, por exem-
plo, apresentam a curva de sobrevivéncia do Tipo III no estadio de
plantulas, mas, quando essas plantulas se desenvolvem e se trans-
formam em plantas adultas, a curva do Tipo II passa a prevalecer.

Na Figura 3.7 podemos observar as curvas de sobrevivéncia
para duas populagdes de cervo (Odocoileus hemionus) (Figura 3.8)
vivendo nos chaparrais da Califérnia, EUA. A populagao de alta
densidade esta numa area com manejo mantida por queimadas
controladas, enquanto que a populagdo de baixa densidade esta
numa area sem manejo, e nado queimada ha 10 anos. Observe como
as duas populagdes sdo afetadas diferentemente pelas condi¢oes a

que estao expostas e as mudancas que estas acarretam
no comportamento da sobrevivéncia de cada uma.

I Baixa densidade A andlise da curva de sobrevivéncia da populac¢do
Il Alta densidade

combinada a analise dos pardmetros da tabela de vida
permite aos ecologos de populagdes terem uma ideia
muito boa do comportamento da histéria de vida de
uma populagdo. Analisando essas informagdes po-

Figura 3.7 — Curvas de sobrevivéncia para duas
populagdes de cervo (Odocoileus hemionus) em condi¢des
de manejo e fogo (populacao de alta densidade - 64
cervos por 2,6 km?) e em condi¢des sem manejo e sem

10 fogo (populagdo de baixa densidade — 27 cervos por 2,6
km?). (Adaptado de: ODUM; BARRET, 2007).
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demos tomar decisdes, por exemplo, que
ajudem determinadas populagdes a au-
mentarem suas taxas de sobrevivéncia, favo-
recendo um numero maior de reprodugdes
bem-sucedidas, que resultem em individuos
sadios e reprodutivos. Além disso, podemos
com essas informagoes reduzir o numero de
mortes, por um cuidado maior com as fases
iniciais da vida de organismos que por al-
gum impacto antrépico, por exemplo, estdo
com suas taxas de mortalidade aumentadas.
Sob outro ponto de vista, podemos pensar

também no controle de populagdes de espé-
cies introduzidas (ou exoticas) num ambien-

Figura 3.8 — Cervo
te sem predadores e competidores especificos, que aumentaram (Odocoileus hemionus).

muito suas taxas de reproducéo tornando-se danosas ao desenvol-
vimento de popula¢des de espécies nativas.

Resumo

Neste capitulo foram estudados alguns dos parametros popula-
cionais essenciais, como a distribuigao etaria, a densidade popula-
cional, e a natalidade e mortalidade de populagdes, e os métodos
de estimativa de tamanho populacional mais comuns. Duas abor-
dagens no estudo de tabelas de vida foram ilustradas: as tabelas
de vida dindmicas - que envolvem o acompanhamento de uma
coorte com o momento do nascimento conhecido - e as tabelas
estaticas — que compreendem “fotos instantaneas” dos sobreviven-
tes em uma popula¢do. Também foram apresentados trés tipos de
curvas de sobrevivéncia formadas a partir dos desdobramentos
das tabelas de vida. A curva do “Tipo I” descreve a situagdo na qual
a mortalidade é concentrada no final do ciclo de vida. Na curva do
“Tipo II”, a probabilidade de morte permanece constante com a
idade, conduzindo a sobrevivéncia a um declinio linear. Por fim, na
terceira curva, ou do “Tipo III”, ha uma queda drastica na sobrevi-
véncia nos primeiros intervalos de idade, ou, por outro lado, uma
alta mortalidade no inicio.
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Modelos de crescimento
populacional

Neste capitulo serdo estudados os principais fatores deter-
minantes de densidade e serdo analisados dois modelos de
crescimento populacional usados para projetar o crescimento
de uma populagdo no futuro e estudar seu comportamento.
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Segundo Charles J. Krebs, um
renomado ecélogo, modelos
sdo “uma declaragao verbal ou
matemdtica de uma hipdtese”.
O que ele quer dizer com isso?
Pesquise!

4.1 Introducao

Para comegar este capitulo, precisamos entender o conceito de
estratégias biondmicas (bios = relativo a vida, nomds = regra ou
lei). As caracteristicas relativas ao crescimento e a reprodugao se-
riam bionomicas, pois definem o ciclo de vida ou um conjunto de
“regras” para reproducao e crescimento. Para estudar essas regras,
vamos entender os modelos de crescimento populacional, uma das
formas mais tradicionalmente usadas pelos ecélogos para estudar
o comportamento de popula¢des do ponto de vista numérico.

4.2 Modelos de crescimento populacional

Vocé deve ter percebido que uma parte da Ecologia de Popu-
lagdes é essencialmente quantitativa e procura descrever o que
acontece com as populagdes em termos demograficos. Para isso,
os ecologos utilizam modelos para simplificar a realidade. Por um
lado, buscam-se modelos que fagcam generalizag¢des, mas, por ou-
tro, ha uma enorme varia¢do nas estratégias de historia de vida
dos organismos.

Ha um importante ecdlogo chamado Robert Levins que em
1968 publicou um artigo em que dizia que o modelo perfeito de-
veria ser geral, realista, preciso e simples ao mesmo tempo. Ele
mesmo sabia que isso é impossivel, pois generalidade e simplicida-
de sacrificam a precisdo e o realismo de um modelo, que nada mais



¢ que uma simplificagdo da realidade, para facilitar seu entendi-
mento, e que podem gerar formulagdes que imitam um fenémeno
do mundo real.

Podemos encontrar diversos autores explicando o que vem
a ser um modelo. Ronaldo Angelini e Luiz Carlos Gomes des-
tacam no livro O artesdo de ecossistemas: construindo mode-
los com dados (ANGELINL; GOMES, 2008) que um “modelo
matematico é uma representa¢do quantitativa dos processos e
trocas que ocorrem num sistema, permitindo seu estudo sem
uma analise experimental, isto é, sem impactar o ambiente”
e que ‘0 modelo nunca contera todas as nuances do sistema
real, mas deve necessariamente possuir caracteristicas essen-
ciais do problema a ser resolvido ou descrito”.

Sabemos que, apesar de trabalharmos com modelos que ca-
recem de precisdo, esses modelos possibilitam a compreensao
de tendéncias populacionais basicas. Além disso, como veremos
adiante, eles sao uteis para entender conceitos como capacidade
suporte, regulacdo populacional, efeitos de dependéncia de densi-
dade, entre outros.

Em Ecologia ha dois tipos basicos de modelos que descrevem
matematicamente o crescimento de populagdes. Muitos alunos, ao
abrirem os livros-texto de Ecologia e se depararem com esses mo-
delos, ja pressupdem que sao modelos complicados e que dificil-
mente refletem o que ocorre na natureza. Precisamos desmitificar
a matematica por detras desses modelos, pois eles, na verdade, sdo
bastante simples.

Os dois modelos basicos que descrevem o crescimento de popu-
lagdes sdo 0 modelo exponencial e o modelo logistico.

Vamos ver a seguir como cada um deles funciona.

4.2.1 Crescimento exponencial

Esses modelos basicos assumem algumas condig¢des iniciais, ou
premissas. A primeira delas é que estamos lidando com uma tnica
populacdo, em um ambiente simples, e essa populagao esta isolada.
Outra caracteristica deste modelo de estudo de crescimento é que



consideramos que ele é independente da densidade, ou seja, con-
sideramos que os processos populacionais ndo sdo afetados pela
densidade (ou tamanho) corrente da populagao.

Nessa nossa unica popula¢io, a variavel N equivale ao tamanho
da populagdo, ou ao seu numero de individuos. O indice ¢ corres-
ponde a um dado tempo t. Portanto, N, sera o numero de indivi-
duos da populagdo no tempo t. Por exemplo, suponha que conta-
mos, no inicio do estudo, 200 individuos em uma populagio de
roedores. Voltamos ao local um ano depois e contamos 300 roedo-
res dessa populagdo. Sendo assim, N, =200 e N, =300. Geralmen-
te, os modelos iniciam considerando um ¢ = 0 (tempo inicial).

As unidades de ¢ variam conforme o organismo de estudo, sen-
do geralmente medidas em anos. Assim, ¢ é o tempo transcor-
rido apos 1 ano, ¢, é o tempo transcorrido apds 2 anos e assim
por diante. Entretanto, esse tempo pode ser medido em décadas
(por exemplo, para as tartarugas marinhas) ou em minutos (para
as bactérias ou protozoarios, por exemplo).

E importante compreender que o objetivo do modelo é prever
o tamanho futuro da populacao (N,
sente (N, ).

) a partir do tamanho pre-

+1

Lembre-se que no capitulo anterior vimos que 0s processos
populacionais envolvidos no crescimento populacional siao nas-
cimento, morte, emigra¢ao e imigracao. Assim, para prever o ta-

manho populacional em um momento futuro (N,,,) a partir do

+1

tamanho presente (N, ), poderiamos utilizar a rela¢ao abaixo:
N, =N+B-M+E-1I

Onde B =nascimentos, M =mortes, E = emigrag¢do e I =imigra-
¢do. Vamos voltar as premissas: estamos lidando com uma tnica
populacdo e essa populagdo esta isolada. Assim, tanto E quanto I
serdo iguais a zero, podendo ser eliminados da equagao, resultando
na equagao abaixo:

N, =N +B-M

Para saber a mudan¢a no tamanho da populagdo vamos entao

representar essa mudanca pela diferenga entre N, e N,:

t+1

Nt+1_Nt =B-M



Considerando que N,,, — N, expressa uma mudanca, podemos
representar essa mudanga por AN [Este simbolo (A) é aletra gre-
ga delta e lemos entdo “delta N”], que representa a mudanga no
numero de individuos. Esse simbolo A poderia ser usado também
para representar uma mudanca entre o tempo =0 e 7 =1, ou seja,
t, et , At

Considerando essas duas taxas de mudangas, ou seja, da mu-
dan¢a do numero de individuos (AN ) e da variagdo de tempo
(At), agora poderiamos calcular a taxa média de mudanca no nu-
mero de organismos por tempo, ou seja, dividir as duas taxas de
mudanca, AN/ Atz . Essa taxa resultante, entretanto, ¢ uma média,
e poderiamos nos perguntar qual seria uma taxa instantanea de
crescimento, ou seja, quando A é tdo pequeno que teoricamente
teriamos um valor de crescimento num momento qualquer da his-
toria de vida daquela populagao que estamos estudando.

Vamos considerar entdo que o crescimento da populagdo que es-
tamos querendo modelar é continuo e que queremos achar um va-
lor dentro de um momento muito pequeno de tempo: isso significa

que o intervalo de tempo entre N, e N,,, ¢ infinitamente pequeno.

t t+1

Para fazer isso matematicamente, é preciso derivar a equagao aci-
ma e substituir o simbolo A pela letra “d”, o que equivale a dizer:

dN/dt=B-M

Lé-se estritamente: a derivada de N pelo tempo ¢ é igual a
nascimentos menos mortes, porém este ¢ um termo técnico e
pouco usual. Vocé deve entender que é a maneira de represen-
tar uma taxa de mudanga, neste caso a mudanca do numero de
individuos pelo tempo. Veja neste caso como é importante ter
muito claro o que sdo, quais sdo, e quantos sao os individuos
da populagio em estudo.

Observe que dN /dt é uma maneira de expressar que ha uma
mudanca no numero de individuos por unidade de tempo.

Lembre-se que no capitulo anterior vimos a diferenga entre nu-
mero de nascimentos e taxa de natalidade, e nimero de mortes e



taxa de mortalidade. Vamos passar agora a resolver o B e o M da
equac¢ao acima. Vamos considerar que:

B=bN e M =mN

Onde b ¢ igual a taxa de natalidade instantanea, por indivi-
duo, e m ¢ igual a taxa de mortalidade instantanea, também por
individuo.

Assumindo que b e m sao constantes, podemos fazer as seguin-
tes relagdes, substituindo os valores de B e de M:

dN/dt=B-M ou dN/dt=(b-m)N

Essa parte da equagdo acima que estd entre parénteses (b—m )
vamos chamar de

r=b-m

O pardmetro » é também conhecido como taxa de crescimento
instantinea, ou taxa intrinseca de crescimento, ou ainda para-
metro malthusiano, ou de Malthus.

Milicientero Thomas Robert Malthus (Fi-
gura 4.1) nasceu em fevereiro de 1766,
na Inglaterra, e faleceu em 1834. Ficou
conhecido como reverendo, economis-
ta e demdgrafo, principalmente apds
ter publicado em 1798, anonimamente,
Um Ensaio sobre a Populagdo (An essay
on the principle of population). Nessa
obra ele afirmava que a populacao cres-
Cia em progressao geomeétrica, enquan-
to a producdo de alimentos aumentava
em progressao aritmética. O modelo de
crescimento exponencial descreve esse
crescimento geométrico.

Figura 4.1 — Thomas Robert
Malthus.

Esse nosso modelo, sintetizado na equagao dN /dt =rN , descre-
ve o crescimento exponencial de uma populagdo, sem limitacoes
impostas pela sua densidade ou por seu tamanho. O valor de r de-
termina se uma populagdo vai aumentar exponencialmente (» > 0),
permanecer constante (7 =0) ou diminuir até a extingdo (» <0).



De acordo com a equagdo de crescimento exponencial, as po-
pulagdes naturais crescem exponencialmente, sem limites para o
crescimento, como exempliﬁcado na Figura 4.2.

A equacdo anterior nos permite medir a taxa de crescimento
populacional, mas nao o tamanho dessa populagdo. Entretanto,
usando calculo diferencial e integral, podemos expressar a equa-
¢do de crescimento populacional também pela relacao abaixo:

N, =N,"

Onde N, é o tamanho da populacao inicial, N, ¢ o tamanho da
populagdo em um dado tempo ¢ e e ¢ uma constante, base do loga-
ritmo neperiano (aproximadamente igual a 2,717).

Nesse modelo, a populagdo cresce indefinidamente, pois ndo ha
efeito de dependéncia da densidade: isso supde que nao ha limi-
tagdo de recursos para o crescimento da populagdo e que ndo esta
ocorrendo competi¢do intraespecifica, ou seja, entre individuos da
mesma espécie dentro da populagao.

crescimento populacional.

Figura 4.3 — William Petty.

Na natureza sabe-se que ha fatores que limitam o crescimento
populacional. As populagdes ndo crescem exponencialmente, salvo
raras excegdes, tais como um intervalo de tempo em que se acom-
panha o crescimento populacional de bactérias em laboratorio.

Nuimeros N

Al Curvaemformade)
]

Tempo

Figura 4.2 — Curva de
crescimento exponencial
hipotética. (Adaptado de:

ODUM; BARRET, 2007).

William Petty (Figura 4.3), um agrimensor inglés que viveu entre 1623-1683,
ja tentava estudar parametros de populagcdes humanas. Ele fez intrigantes
estimativas. Considerando que 8 pessoas estavam na Arca de Noé, e que
elas abandonaram a arca em 2700 a.C., sequndo Petty, a populagdo em sua
época, século XVII, seria de 320.000.000. Como agrimensor estimou a area
da Terra e entdo conclui que haveria uma pessoa por hectare, 100.000m?,
no mundo. Como precursor de Malthus, ele também ndo considerava em
suas estimativas fatores que poderiam restringir o crescimento de uma popu-
lacao. Esses fatores s6 foram incluidos muitos anos depois. Volte agora para o
item seguinte e aprenda entao como fatores limitantes podem influenciar o



Pierre Francois Verhulst (1804-
1849) foi um matemdtico
belga que iniciou o uso do
termo “logistico” quando dizia
que uma populagdo cresce
continuamente, até um limite
superior. Na época, Verhulst
foi grandemente ignorado por
seus colegas e seu modelo s6
foi “redescoberto” na década
de 1920, por Raymond Pearl e
Lowell Reed.

Sabemos que as taxas de natalidade e mortalidade dependem
do tamanho da populagdo, ou seja, ha um efeito de dependéncia
de densidade. Um nuimero maior ou menor de individuos con-
vivendo num mesmo local e usando recursos em comum sofrera
influéncia nas suas taxas de natalidade e mortalidade. Assim, pre-
cisamos inserir alguma modificagdo em b e m, de modo a refletir
o fato de que a taxa de natalidade per capita deve diminuir con-
forme a populagao cresce e a taxa de mortalidade per capita deve
aumentar a medida que a populagio cresce. Vamos assumir que
essas mudancas em b e m sdo lineares.

Uma solugdo simples para resolver essas modificacdes seria
considerar que agora a nossa taxa de natalidade ¢ dada por um
fator b modificado, que chamaremos de ', e a taxa de mortalidade
modificada é dada por m’. O que modifica essas taxas sdo as cons-
tantes a e c:

b'=b—aN ¢ m'=m+cN

Onde b’ ¢ a taxa de natalidade per capita, m’ é a taxa de morta-
lidade per capita, b é a natalidade em condigdes ideais (sem efeito
do crescimento populacional), m é a mortalidade em condi¢oes
ideais, a ¢ o efeito da dependéncia de densidade sobre a natalidade,
c é o efeito da dependéncia de densidade sobre a mortalidade e o
N continua sendo igual ao tamanho da populagio.

Inserindo b'=b—aNe m'=m+cN na equagdo de crescimen-
to exponencial, podemos definir uma constante K, que ¢é igual a
(b—m)/(a+c). Nossa equagdo ficard entdo a seguinte:

dN/dt=rN(1-N/K)

Isso quer dizer que o tamanho (ou densidade) populacional au-
menta até alcangar um limite maximo, relativamente estavel, que é
conhecido como capacidade de carga, ou capacidade suporte, me-
dido pelo fator K.

Essa equagao é conhecida como equag¢ao de crescimento logisti-
co, ou equacdo de Verhulst-Pearl, e esta representada pela Figura



Curvaem formade S

Capacidade suporte maxima

Numeros N

BARRET, 2007).

Tempo

Nessa equagdo, a populagdo para de crescer quando 7 é igual a
zero ou N é igual a zero, mas também quando N =K (capacidade
suporte).

O conceito de capacidade suporte vem da Ecologia de Popula-
¢oes e é definido como a densidade populacional que representa
um equilibrio estavel. E medido por um pardmetro representado
pela letra K e representa o tamanho de uma populagdo que os re-
cursos do ambiente podem manter, sem a tendéncia de aumentar
ou diminuir.

Esse segundo modelo de crescimento populacional aplica-se
para situacdes bastante simplificadas, onde a competi¢do interes-
pecifica, ou seja, entre populagdes de espécies diferentes, e a de-
pendéncia da densidade populacional sdo os fatores
preponderantes. Para populagdes naturais, ha flu-
tuacdes populacionais imprevisiveis, pois os indi-
viduos sdo afetados por muitos outros fatores além
das interagdes entre espécies. No mundo real, o
parametro K deve corresponder muito mais a uma
faixa de valores do que a um tnico valor numérico.
Na maioria dos casos, seria de esperar que a maio-
ria das populagdes seguisse um padrao intermedi-

ario, ou seja, hora sofrendo menos limita¢oes, hora

Figura 4.4 — Curva de crescimento
logistico. (Adaptado de: ODUM;

[ Logistica (mais rapido)
Crescimento intermediario
B Logistica (mais lento)

sofrendo mais limitagdes. A Figura 4.5 ilustra esse
tipo de padrao.

Figura 4.5 — Curva de crescimento exponencial
e logistico considerando a parte sombreada

que representa a area dentro da qual recaem as
formas de crescimento da maioria das populagdes.
(Adaptado de: ODUM; BARRET, 2007).



Apesar dessas limitagdes para a aplicagdo pratica do conceito de
capacidade suporte, a sua esséncia foi absorvida pelas discussoes
sobre sustentabilidade ambiental. Algumas defini¢des de susten-
tabilidade ambiental, por exemplo, preconizam que o desenvolvi-
mento sustentavel é aquele em que a melhora na qualidade de vida
humana ndo compromete a capacidade suporte dos ecossistemas.

Resumo

Neste capitulo foram estudados dois dos modelos mais sim-
ples de crescimento populacional. No modelo de crescimento ex-
ponencial, lidamos com uma unica popula¢ao, em um ambiente
simples, e isolada. Nesse modelo assumimos que o estudo de cres-
cimento ¢ independente de densidade, ou seja, consideramos que
os processos populacionais nao sao afetados pela densidade (ou
tamanho) corrente da populagdo. Foi estudado também o modelo
de crescimento logistico. Neste caso foi analisado como se da o
comportamento do crescimento quando incluido um fator de de-
pendéncia de densidade.
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Componentes estruturais e
funcionais de comunidades

Este capitulo tem como objetivo descrever a estrutura de
comunidades através de medidas ecoldgicas como abundan-
cia de individuos, riqueza de espécies e indices de diversi-
dade. Também pretende oferecer ferramentas para medir a
semelhanga entre diferentes comunidades e mostrar a distri-
buigdo da riqueza de espécies no planeta, tanto em gradien-
tes latitudinais como altitudinais, e quais sdo os principais
fatores, incluindo os fatores bidticos e abidticos, que influen-
ciam na diversidade.
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Componentes estruturais e funcionais de comunidades

5.1 Medidas de diversidade

Como medir a diversidade de uma comunidade? Para respon-
der a essa pergunta é necessario encontrar medidas que descrevam
a grande complexidade de interagdes que existem entre os seres
vivos e que permitam comparar a enorme diversidade biolédgica.
As variagdes espaciais e temporais da diversidade de espécies esti-
mulam as pesquisas, e as medidas aparecem como indicadoras do
bom funcionamento dos ecossistemas.

A descri¢do de uma comunidade bioldgica pode ser realizada a
partir da composi¢ao taxondmica das espécies que a compdem,
produzindo uma lista de espécies. Isso pode parecer simples, mas é
uma tarefa dificil em grupos pouco conhecidos taxonomicamente,
como os insetos, entre os quais ainda ha muitas espécies desconhe-
cidas para a ciéncia.

Por exemplo, um estudo realizado no ano de
2008 com besouros escarabeineos no Parque Mu-
nicipal da Lagoa do Peri (Floriandpolis, Santa Ca-
tarina) conseguiu fazer um levantamento de 18 es-
pécies (das quais seis ainda nao foram descritas),
sendo, portanto, essas espécies as que compdem a
comunidade.

Outra forma de descrever uma comunidade
é a partir do numero de espécies que coexistem

dentro da comunidade, conceito conhecido como

Besouro escarabeineo



riqueza de espécies. Pode se pensar que contar o nimero de espé-
cies de um determinado local seja uma tarefa facil para o ecélogo,
indo a campo e fazendo uma coleta dos organismos ali presentes.
Mas, na maioria das vezes, quando ¢é realizada uma amostragem,
hd espécies que nao aparecem na amostra. Assim, para quantificar
o numero de espécies presentes em um determinado local é funda-
mental que o desenho amostral seja apropriado, com réplicas em
cada amostra, ja que o numero de espécies vai depender do nime-
ro de amostras que sao colhidas ou do tamanho do habitat que esta
sendo explorado. Como exemplo, quando foi realizado o estudo
dos escarabeineos, foi necessario colocar dez pontos de amostra-
gem ao longo de um transecto de 2 km, ou seja, dez réplicas.

Um dos métodos utilizados para saber se o nimero de coletas
realizadas em um local foi suficiente para obter um nimero de
espécies proximo ao que existe realmente consiste na observacao
das curvas de acumulagiao de espécies. A Figura 5.1 mostra duas
curvas de acumulagdo de espécies em dois habitats diferentes: co-
munidade A, com uma riqueza acumulada de sete espécies, e co-
munidade B, com trés espécies no total das dez amostras.

Como se observa na figura, o numero de espécies vai aumen-
tando a medida que mais amostras vao sendo colhidas. As espé-
cies comuns sdo provavelmente registradas em primeiro lugar, e
as espécies mais raras serdo adicionadas cada vez que aumenta o
numero de amostras. Por esses motivos, a riqueza de espécies de
diferentes comunidades deve ser compara-

da somente se for baseada em amostras do e A\

mesmo tamanho ou de igual intensidade. O
Comunidade A

pesquisador deve amostrar até que o nime-

ro de espécies alcance um valor constante,

formando um plato na curva de acumulagéo,

r T A
/ “orruruauc o

obtendo assim uma suficiéncia amostral. Essa

suficiéncia de amostragem pode ser observa-

da na comunidade B da Figura 5.1, em que na
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sétima coleta ja se atinge o total de trés espé- 0 2 4 6 8 10

cies da comunidade. Numero de réplicas
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Descrever a comunidade somente a partir Figura 5.1 - Curva de acumulacio de

do nuimero de espécies ndo leva em conta se espécies, ou curva do coletor.



as espécies estao distribuidas entre um grande numero de indivi-
duos ou entre poucos. Assim, para resolver essa questdo, os eco-
logos inventaram indices de riqueza que observam o niumero de
espécies em relacdo ao total de individuos amostrados, ou abun-
déncia total. Esses indices aumentam a medida que o nimero de
espécies ¢ maior em rela¢do ao numero total de individuos em um
habitat determinado.

indices de riqueza de espécies
indice de Margalef: D =(S—-1)/In N
indice de Menhinick: D = S /~/N

onde S é o numero de espéciese N é o nimero total de individuos.

Seguindo o exemplo dos besouros escarabeineos, as coletas rea-
lizadas dentro do parque em um ambiente conhecido como “Mor-
ro’ teve uma riqueza (S) de 16 espécies e uma abundancia (N )
de 1491 individuos, obtendo um indice de riqueza de Margalef de
2,05. Ja o ambiente “Lagoa” teve uma riqueza um pouco menor,
com 14 espécies em 1200 individuos, obtendo um indice de rique-
za de Margalef de 1,83.

Um aspecto importante da estrutura de uma comunidade ¢ ig-
norado quando a composi¢ao da comunidade é descrita simples-
mente em termos do numero de espécies presentes em relagdo a
abundéncia total de individuos: algumas espécies sao abundantes
e outras sdo raras! E conhecido na natureza que existem espécies
que tém muitos individuos (conhecidas como espécies abundan-
tes) e outras que tém poucos individuos (espécies raras). Por isso,
além da riqueza, analises complementares incluem a construgao
de diagramas de distribuicao de abundancia, com a abundéncia
relativa de cada uma das espécies, que é uma ferramenta util para
observar e comparar comunidades.

A Figura 5.2 mostra a distribuicdo de abundéancia de espécies de
besouros escarabeineos em ambas as dreas, “Morro” e “Lagoa”. Este
diagrama foi construido organizando as espécies de acordo com a
sua abundéncia, da mais abundante a mais rara, sendo possivel ob-



servar duas espécies muito abundantes, varias espécies com abun-
déncia intermediaria e finalmente varias espécies raras, com um
nimero de individuos muito pequeno.
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Figura 5.2 - Distribuicao de abundancia das espécies de besouros escarabeineos no
Parque Municipal da Lagoa do Peri em duas areas (“Morro” e “Lagoa”). Observe a grande
abundancia das duas primeiras espécies e a grande quantidade de espécies que tém
poucos individuos.

Com base na constatacdo de que em uma comunidade sempre
existem espécies mais abundantes que outras, os ecélogos constro-
em esses diagramas a partir do numero de individuos, da area co-
berta por individuos sésseis ou da biomassa com que cada espécie
contribui para a comunidade.

Os métodos que descrevem comunidades e que sdo baseados
na estrutura da comunidade, ou seja, na distribuicdo de abun-
dancia das espécies, utilizam toda a informagdo acumulada na
comunidade, sendo uma descricao matematica mais completa
dos dados. Assim, existem descritores conhecidos como indices
de diversidade, que, em geral, sdo utilizados para conjuntos de
organismos similares (taxocenose) em varias localidades que di-
ferem em alguma caracteristica ambiental. Comunidades com o
mesmo numero de espécies podem ter distribui¢des de abundan-



cia diferentes, sendo uma mais equitativa que a outra, ou seja, suas
espécies possuem abundancias similares. Comunidades com uma
equitabilidade maior sdo, portanto, mais diversas; assim, riqueza
e equitabilidade combinam-se para determinar a diversidade de
uma comunidade.

Os indices de diversidade mais utilizados incluem o indice de
Simpson e o indice de Shannon-Wiener, dos quais o de Simpson
Uma espécie rara ¢ mais sensivel a mudangas nas espécies mais abundantes e o de

que s6 tem um individuo Shannon-Wiener ¢ mais sensivel a mudangas nas espécies raras
registradoéconhecida 1"ttt ttterieittetiiesseieiersseiinenidesteen il i

v . da comunidade, sendo mais utilizado em programas de manejo e
como “singleton

conservacao.

indices de diversidade
indice de Simpson: D = l/z pi’
indice de Shannon-Wiener: H' = —z pi log, pi,

onde pi éa proporcao de individuos da i -ésima espécie.

Seguindo nosso exemplo, ap6s calcular a proporg¢ao de indivi-
duos para cada espécie em relagdo ao total de individuos coletados
em cada ambiente, é possivel calcular os indices de diversidade de
Shannon da comunidade de besouros escarabeineos do ambiente
“Morro” (H'= 2,41) e do ambiente “Lagoa” (H'= 2,16), os quais
mostram que a comunidade do primeiro ambiente é mais diversa.

O ecdélogo Whittaker, em 1972, classificou diferentes niveis de
diversidade: a diversidade Alfa (« ) é aquela que se refere a diver-
sidade local de uma comunidade; a diversidade Beta () é uma
medida da diferenc¢a (ou da semelhanca) entre comunidades de
habitats diferentes, em termos da variagao de espécies encontradas
neles; e a diversidade Gamma (y ) diz respeito a diversidade regio-
nal, incluindo a riqueza de espécies do conjunto de comunidades
que integram uma paisagem.

Assim, para medir a similaridade entre comunidades sdo uti-
lizadas medidas de similaridade, que analisam a j -diversidade.
Sao grandezas numéricas que quantificam o grau de associagdo



ou semelhanca entre pares de localidades ou entre momentos
diferentes. Essas medidas recebem o nome de indices de simila-
ridade e sdo independentes do tamanho amostral e do nimero
de espécies, aumentando desde um nimero minimo fixo (zero,
nenhuma similaridade) até um maximo (um ou cem, similarida-
de total), que representa que as duas comunidades sdo iguais. Os
indices de similaridade (ou coeficientes) podem ser binarios, in-
cluindo somente os dados de presen¢a/auséncia das espécies, sem
levar em conta a abundancia, se as espécies sdo raras ou comuns;
ou podem ser quantitativos, incluindo as medidas de abundancia
relativa das espécies.

indices de similaridade

Quantitativos:

Binarios:
i a Porcentagem de similaridade:
Coeficiente de Jaccard: S, =————
at+bc P=Y minimo(P,,B,)
2a onde:
Coeficiente de Sorensen: §, = —————
J 2a+b+c . P =% similaridade entre amostra 1 e 2;
onde:
o . ) B, =% da espécie i na amostra 1 da
* aéonumero de espécies em comum, que existem .

. ) comunidade;
em ambas as comunidades analisadas (1 e 2);

P, =% da espécie i na amostra 2 da

e béonumer aci xistem na amostr. .
b é o numero de espécies que existem na amostra comunidade.

1 e que ndo existem na amostra 2;
Esse indice varia de 0 (sem similaridade) a 100 (iguais)

» céonumero de espécies que existem na amostra L -
e é muito utilizado.

2 e que ndo existem na amostra 1.
Cada comunidade é padronizada em porcentagem,

as abundancias relativas somam 100% em cada
amostra.

Esses indices variam de O (sem similaridade) a 1
(iguais).

A similaridade, calculada pelo coeficiente de Jaccard, entre as
comunidades de besouros do nosso exemplo foi de 0,66 (ou, dito
de outra forma, foi de 66%), ja que houve 12 espécies em comum
nas duas areas ( a ), quatro espécies que s6 foram coletadas na area
“Morro” (b) e duas espécies que s6 apareceram na area “Lagoa”
(¢)(S,=12/12+4+2).

A porcentagem de similaridade calculada entre as comunidades
das duas areas foi de 84,7%. Esse alto valor indica uma grande se-
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melhanc¢a na composi¢ao e na abundancia relativa das espécies de
ambas as comunidades.

5.2 Padroes de diversidade

O conhecimento da distribuicdo espacial da riqueza de espécies
é essencial para priorizar esforcos de conservagdo. Assim, entender
os padroes de diversidade no planeta ao longo de gradientes espa-
ciais é de fundamental importancia. Mas antes disso devemos nos
perguntar quantas espécies existem ou quantas espécies ja foram
descritas pela ciéncia. Atualmente, temos o registro de mais de 1
milhdo e meio de espécies, embora esse nimero represente menos
de 15% da estimativa da real riqueza existente. A maior parte des-
sa diferenca é dada pela falta de conhecimento dos invertebrados,
principalmente do grupo megadiverso dos insetos (veja a Tabela
5.1).

Tabela 5.1 — Nimero de espécies descritas por grupo taxonomico e

estimativa global. (Adaptado de: COX; MOORE, 2009).

Grupo Num?“.’ de Estimativa Porcent'agem
taxondmico espécies global conhecida do
descritas grupo
Insetos 950.000 8.000.000 12
Fungos 70.000 1.000.000 7
Aracnideos 75.000 750.000 10
Virus 5.000 500.000 5
Nematodeos 15.000 500.000 3
Bactérias 4.000 400.000 1
Plantas vasculares 250.000 300.000 83
Protozodrios 40.000 200.000 20
Algas 40.000 200.000 20
Moluscos 70.000 200.000 35
Crustaceos 40.000 150.000 27
Vertebrados 45.000 50.000 90
Total 1.604.000 12.250.000

Os fatores que afetam a riqueza de espécies no planeta podem ser
divididos em abidticos e bidticos. Entre os fatores abioticos, os
mais importantes estao relacionados a fatores geograficos como
latitude, altitude e profundidade (em ambientes aquaticos), além
de tamanho de drea e distancia da fonte de colonizagéo.



Os gradientes latitudinais apresentam um aumento na riqueza
de espécies dos polos para os tropicos, sendo este aumento obser-
vado em muitos grupos taxondmicos, tanto em habitats terrestres
como marinhos e de agua doce. Um exemplo disso pode ser obser-
vado na Figura 5.3, que mostra o gradiente latitudinal na riqueza de
espécies de borboletas “rabo-de-andorinha” em diversos continen-
tes, existindo um maior niimero de espécies nas regides tropicais e
uma gradual diminui¢do em diregao as regides polares do planeta.

Explica¢des para entender esse padrao envolvem fatores climati-
cos, ja que a temperatura e os regimes hidricos dos tropicos levam a
uma grande produgdo de biomassa, havendo um aumento da pro-
dutividade dos polos para o equador. Além disso, os regimes lumi-
nosos em areas tropicais, desde o chao até o dossel, conduzem a
uma elevada riqueza em espécies vegetais e animais. Outra explica-
¢do para o aumento de riqueza em regides tropicais envolve fatores
bioticos, de interacdo entre espécies, ja que a maior intensidade de
predac¢ao nos trépicos, com predadores mais especializados, reduz
a importincia da competi¢do e aumenta a sobreposi¢ao de nichos.

Os gradientes altitudinais apresentam, em geral, um decrésci-
mo da riqueza de espécies com o aumento da altitude, o que pode

Latitude°

0 20 40 60 80 0 20 40 60 0 20 40 60 80 100 120
Ne de espécies Ne de espécies Ne de espécies

Figura 5.3 — Riqueza de espécies de borboletas Papilionidae (conhecidas como “rabo-de-andorinha’, ou “espadinha”) ao
longo de gradientes latitudinais em varios continentes. (Adaptado de: COX; MOORE, 2009).



Mais espécies devido a maior gama de
recursos (valor maior de R)

Mais espécies porque cada uma é mais
especializada (n menor)

Mais espécies por que cada uma se sobrepde
mais com suas vizinhas (o maior)

Mais espécies por que o eixo de recursos é
explorado de modo mais completo
(comunidade mais saturada)

Figura 5.4 — Modelos de riqueza de espécies. Cada espécie
usa uma parte “n” dos recursos (“R"), sobrepondo-se a outras
" "

espécies em um grau “o”. (Adaptado de: BEGON et al., 2006).

ser explicado tanto por fatores climaticos
(diminui¢do da temperatura) como pela
disponibilidade de recursos, ja que em re-
gides elevadas as areas ocupadas pelas espé-
cies sdo menores e mais isoladas.

Os gradientes de profundidade em am-
bientes aquaticos atuam de forma seme-
lhante ao gradiente terrestre altitudinal na
mudanca da riqueza de espécies, havendo
menor quantidade de espécies nas profun-
didades do que em aguas superficiais. Em
lagos maiores, o fundo do ambiente ¢é frio,
escuro e pobre em oxigénio. Ja no ambiente
marinho, as plantas encontram-se na zona
fotica, onde podem realizar fotossintese
(cerca de 30 m), de modo que ha uma dimi-
nuicdo da riqueza com a profundidade.

Dentre os fatores bidticos que podem
influenciar a quantidade de espécies em um
determinado local, varios processos ecold-
gicos podem vir a aumentar a riqueza de
espécies, os quais podem estar relacionados
com o aumento da quantidade de recursos;
a maior especializagdo; a maior sobreposi-
¢do de nichos; ou a exploragao mais comple-
ta dos recursos. Esses modelos de aumento
de riqueza de espécies sdo apresentados na
Figura 5.4.

Outro fator bidtico importante na rique-
za de espécies dentro de uma comunidade
¢ a influéncia da heterogeneidade espacial,
ou arquitetonica, gerada pelos proprios or-
ganismos. Podemos esperar que ambientes
mais heterogéneos contenham mais espé-
cies, j4 que proporcionam uma maior va-
riedade de micro-habitats, uma gama mais
ampla de microclimas, mais refiigios contra



m Ecologia de Popula¢des e Comunidades

predadores, etc. Na pratica, ha um aumento da amplitude do re-
curso (equivalente a Figura 5.4a): quanto mais heterogéneo for o
ambiente, maior serd a quantidade de recursos distribuidos em
um mosaico de habitats.

Um exemplo do aumento de riqueza em relagdo ao aumento
da complexidade ambiental pode ser observado na Figura 5.5, que
mostra a relagdo entre o nimero de espécies de aves e o numero de
camadas da vegetacdo estratificada de uma floresta tropical umida,
com maior quantidade de espécies de aves nas areas da floresta
onde ha maior cobertura vegetal.

Outro fator que deve ser levado em conta quando observamos
o numero de espécies em um determinado local é a rela¢do en-
tre a riqueza e o tamanho da area. Esse fator é muito importante
quando pensamos no tamanho das areas que precisamos manter
para a conserva¢ao da biodiversidade, como areas de protecio e
Unidades de Conservagao.

A teoria do equilibrio de biogeografia de ilhas (MACARTHUR;
WILSON, 1967) mostra que tanto o tamanho de uma “ilha” como
o grau de isolamento exercem importantes papéis na riqueza de
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Figura 5.5 — (a) Perfil de uma floresta tropical Umida com os percentuais de cobertura dos dosséis registrados em diferentes
alturas sobre o solo. (b) Relagdo entre o nimero de espécies de aves e o nimero de camadas da vegetacao estratificada.
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espécies, podendo ser considerados “ilhas” os to-
pos das montanhas, os fragmentos de florestas, os
locais com tipos geoldgicos particulares, etc. A te-
oria prediz que o nimero de espécies existentes
em ilhas decresce de acordo com a diminui¢ao
do tamanho da drea e 0 aumento do isolamento.
O isolamento é maior quanto maior for a distancia
da ilha até o continente ou de um fragmento isola-
do de floresta até uma area fonte de espécies. Nessa
teoria existe um balanco dinamico entre migracao
e extingdo, ja que as espécies vao se extinguindo e
recolonizando as ilhas através da migracao.

A taxa de imigracgao serd elevada se uma ilha
esta vazia, ja que qualquer individuo que chegar
sera uma nova espécie. A taxa chega a zero quan-
do todas as espécies do continente (ou da fonte)
estdo presentes na ilha (Figura 5.6. a). J4 a taxa
de extin¢ao é menor quanto menor for a rique-
za, ja que quando nao ha espécies na ilha, a taxa é
proxima a zero (Figura 5.6 b). Quando aumenta a
riqueza, cresce a taxa de exting¢do, ja que aumenta
a exclusdo competitiva. Portanto, a taxa de extin-
¢do é maior em ilhas pequenas, pois as populagoes
Serao menores.

Reunindo os efeitos da imigracdo e da extingao,
a teoria de biogeografia de ilhas permite estimar
que a riqueza de espécies obtém um equilibrio
dinamico onde as curvas se sobrepdem (S") (Fi-
gura 5.6 c). Abaixo deste ponto de equilibrio S
, a riqueza aumenta, ja que a imigracdo excede a

Figura 5.6 — (a) Relagdo entre a taxa de imigracdo e a riqueza de es-
pécies em ilhas de tamanho pequeno (ou distantes) e de tamanho
grande (ou préximas ao continente). (b) Relacao entre a taxa de
extin¢do e a riqueza de espécies em ilhas de tamanho pequeno (ou
distantes) e de tamanho grande (ou préximas ao continente). (c)
Teoria de biogeografia de ilhas, mostrando os pontos de equilibrio
do niimero de espécies residentes em ilhas pequenas e grandes.
(Modificado de: TOWNSEND; BEGON; HARPER, 2006).



Sabemos que a taxa de extin¢ao é atualmente mil vezes maior que nos periodos passados da Terra. A fauna
ameacada no Brasil inclui uma enorme quantidade de espécies, de insetos a mamiferos. A principal atividade
humana que coloca as espécies em risco de extin¢do é a destruicao da natureza, que degrada e fragmenta os
habitats, aumentando assim o isolamento e diminuindo o tamanho das éreas de vida dos organismos. O desafio
da conservacao da biodiversidade é reduzir as pressdes negativas sobre as espécies e seu habitat e, com isso, au-
mentar a sua probabilidade de sobrevivéncia.



extin¢do, e acima de S™ a riqueza diminui, uma vez que a extin¢do
excede a imigragao.

As previsoes da teoria sao que a riqueza de espécies em uma ilha
se torna constante ao longo do tempo, e esta consténcia é resultado
da substituicao de espécies, com a extingao de algumas e imigracao
de outras. Assim, ilhas grandes (ou fragmentos grandes) suportam
maior riqueza, e a riqueza de espécies diminui com o grau de iso-
lamento. No caso de fragmentos de florestas, o grau de isolamento
entre areas pode diminuir consideravelmente com a presenca de
corredores ecoldgicos entre elas, provocando uma maior taxa de
imigracao e favorecendo a riqueza de espécies.

O conceito de biodiversidade procura referir e integrar toda a
imensa variedade que encontramos em organismos vivos, nos mais
diferentes niveis, incluindo os genes, que pertencem aos organis-
mos, que compdem as populagdes, que pertencem a espécies, cujos
conjuntos formam comunidades e que fazem parte dos ecossiste-
mas. Tao importante quanto esses componentes € a maneira como
eles estao organizados e como interagem. Assim, as interagoes e 0s
processos entre os organismos, as populagdes, as comunidades e os
ecossistemas fazem preservar sua estrutura.

Resumo

Neste capitulo aprendemos a diferenciar a composi¢cao de uma
comunidade e a estrutura de uma comunidade, sendo esta ultima
descrita a partir de medidas ecoldgicas, como o numero de indi-
viduos (abundancia), o numero de espécies (riqueza) e a relacao
entre ambos (indices de diversidade). Além disso, estudamos uma
forma de comparar comunidades, utilizando medidas de simila-
ridade, e observamos quais sdo os fatores que afetam a riqueza de
espécies: entre os fatores abidticos descrevemos os gradientes lati-
tudinais e altitudinais (em ambientes terrestres) e de profundidade
(em ambientes aquaticos); entre os fatores bidticos, descrevemos
como a complexidade do ambiente, criada pelos proprios organis-
mos, pode aumentar o nimero de espécies e como o tamanho da
area pode diminuir o numero de espécies que podem viver em um
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local devido a competi¢ao. Finalmente, vimos a importancia desses
fatores no desafio da conservagdo de espécies em vias de extingao.
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Conceito de nicho

Este capitulo tem por objetivo definir o nicho ecoldgico das
espécies, diferenciar os conceitos de nicho fundamental e efe-
tivo e compreender a importancia da diferenciagdo de nicho
entre espécies coexistentes, que possibilita o aumento da di-
versidade de espécies em comunidades.







6.1 Definicao e historico

O conceito de nicho ¢ um dos pilares do pensamento ecoldgico,
ja que fornece uma ideia, um conceito, que resume as tolerancias
e necessidades de um organismo. Assim, para compreender a dis-
tribuicao e a abundéancia de uma espécie devemos conhecer sua
histdria, os recursos necessarios, as suas taxas de natalidade, mor-
talidade e migracao, as relagdes intra e interespecificas e os efeitos
das condi¢des ambientais.

Elton, em 1933, utilizou inicialmente a palavra nicho para
descrever como um organismo vive, ou seja, seu modo de vida.
A expressao nicho ecologico é frequentemente mal emprega-
da, sendo confundida com o local onde o organismo vive, ou
seja, seu habitat. Na verdade, cada habitat proporciona nichos
muito diferentes para diferentes organismos. Hutchinson, em
1957, se referiu ao nicho como as maneiras pelas quais a tole-
rancia e a necessidade interagem na defini¢ao de condigdes e
recursos necessarios a um individuo ou a uma espécie, a fim de
cumprir seu modo de vida.

Por exemplo, se a temperatura limita o crescimento e a repro-
dugdo dos organismos, sendo que eles toleram faixas diferentes
de temperatura, essa faixa ¢ uma dimensdo do nicho ecoldgico
(Figura 6.1 a). Como existem muitas dimensdes do nicho de uma
espécie, o nicho real de uma espécie é multidimensional, assim
considera-se o nicho como um hipervolume n-dimensional (duas
dimensdes na Figura 6.1 b e trés dimensdes na Figura 6.1 c).
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Figura 6.1 — Nicho ecolégico de: (a) uma
dimensao (faixa de temperatura na qual
cada espécie consegue sobreviver); (b)
duas dimensdes (salinidade e temperatura);
(c) trés dimensodes (temperatura, pH e
disponibilidade de alimento). (Adaptado
de: BEGON et al., 2006).
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Temperatura

Uma espécie pode potencialmente ocorrer e persistir em um

determinado local desde que haja certas condi¢cdes dentro de li-

mites aceitaveis e, além disso, o local contenha todos os recursos

necessarios a espécie. Vale lembrar que o ambiente ndo é uniforme

nem homogéneo, sendo um mosaico de manchas de habitats. As-

sim, para uma espécie, algumas manchas sdo adequadas para viver,

e outras ndo. Consequentemente, a maioria das populagoes esta

dividida em subpopulagdes de individuos que vivem em manchas

homogéneas de habitat adequado, separadas de outras subpopula-

¢des por areas de habitats desfavoraveis.



Guilda

Grupo de espécies que
exploram de maneira
semelhante a mesma classe
de recursos ambientais.

6.2 Nicho fundamental e nicho efetivo

O nicho fundamental descreve o intervalo de condicdes e re-
cursos dentro dos quais os individuos da espécie podem persistir.
O nicho efetivo é o espectro mais limitado de condigdes e recur-
sos que permitem a permanéncia da espécie, mesmo na presenca
de competidores e predadores.

Para que uma espécie ocorra em um determinado habitat, ela
deve ser capaz de chegar ao local (imigracao e colonizagdo) e sua
ocorréncia ndo deve ser impossibilitada pela acao de individuos
de outras espécies que competem com ela ou que sio seus preda-
dores. Assim, uma espécie, em geral, tem um nicho mais amplo na
auséncia de competidores e predadores.

O principio de exclusio competitiva prevé que, se duas espé-
cies competidoras coexistem em um ambiente estavel, elas assim
procedem como resultado da diferenciacao dos nichos, ou seja, da
diferencia¢do de seus nichos efetivos.

As principais previsdes das teorias de competi¢do sao: os com-
petidores potenciais que coexistem em uma comunidade devem
exibir diferenciacdo de nicho; esta diferenciacdo de nicho deve se
manifestar como diferenciagdo morfoldgica; dentro de uma comu-
nidade é improvavel a coexisténcia de competidores com pouca
(ou sem) diferenciagdo de nicho. Assim, as distribuicdes espaciais
devem ser associadas de forma negativa.

Contudo, se nao houver diferenciagdo ou se o habitat a impe-
dir, uma das espécies competidoras eliminara ou excluirad a outra.
Portanto, a exclusdo ocorre quando o nicho efetivo do competidor
superior preenche por completo aquelas partes do nicho funda-
mental do competidor inferior que sdo fornecidas pelo habitat.

6.2.1 Evidéncias de competicao em padrdes morfoldgicos

A diferenciagao de nicho ¢ refletida na diferenciacdo morfologi-
ca entre espécies pertencentes a uma guilda.

Guildas de animais que competem fortemente ao longo de uma
unica dimensdo do nicho tendem a exibir diferengas regulares



em tamanho do corpo, que facilitam a parti¢ao de recursos entre
elas. Por exemplo, podemos observar que espécies de felinos que
coexistem na Mata Atlantica apresentam diferencas no tamanho
corporal entre as espécies, diferenciando os recursos que podem
utilizar para alimenta¢ao. Também ¢ possivel que o tamanho dos
aparatos de alimentacao varie entre espécies coexistentes, como é
amplamente conhecido entre espécies de aves, aumentando a par-
ticao de recursos.

Regra de Hutchinson (1959): razao de tamanho entre espécies
coexistentes. Hutchinson catalogou muitos exemplos de sequén-
cias de potenciais competidores, tanto de vertebrados quanto
de invertebrados, nas quais espécies adjacentes tinham razao de
peso de duas vezes entre elas. Exemplos como pombas-cucos,
mamangavas, mustelideos e mesmo fosseis de braquidpodes.

Muitos casos de particao de recursos tém sido mostrados expe-
rimentalmente, mas existem estudos em alguns grupos que mos-
tram que a particdo de recursos pode nao ser algo tdo importante
na estruturagdo das comunidades. Um importante ecélogo atual,
Strong (1982), trabalhando com besouros da familia Chrysomelidae
em ambientes tropicais, mostrou que 14 espécies coexistem como
adultos em folhas da planta Heliconia, alimentando-se do mesmo
alimento e vivendo no mesmo habitat, sem que haja qualquer evi-
déncia de segregacao. Entre as espécies nao houve comportamento
agressivo, nao ha especificidade de hospedeiro e o alimento nao ¢
limitante, mas, sim, ha preda¢ao e parasitismo!

Além disso, sabemos que os ambientes em geral sdo um mosai-
co de habitats favoraveis e desfavoraveis as espécies, e as manchas
em mosaico com frequéncia so estdo disponiveis temporariamen-
te. Assim, mesmo quando ocorre competi¢do interespecifica en-
tre duas espécies, ela nem sempre chega até a conclusao (exclusao
competitiva). Os sistemas ndo alcancam necessariamente o equi-
librio e os competidores superiores nem sempre dispdoem de tem-
po para excluir os competidores inferiores. Portanto, é necessario
considerar também como a competicdo interespecifica é influen-
ciada pelo ambiente inconstante ou imprevisivel.

Besouro crisomelideo



Figura 6.2 — Modelo de
sobreposicao de nichos entre
espécies coexistentes, em que
“d" é a distancia entre as curvas
e"“w”é o desvio padrao das
curvas. (a) nichos estreitos com
pouca sobreposicao (d>w)
indicam pequena competicdo
interespecifica; (b) nichos

mais amplos, com maior
sobreposicao (d<w), indicam
competicao intensa.

6.3 Sobreposicao e diferenciacao de nichos
entre espécies coexistentes

Os ecdlogos MacArthur e Levins, em 1967, e May, em 1973, fi-
zeram as seguintes perguntas: existe um grau minimo de diferen-
ciagdo de nichos que deva ser superado para a ocorréncia de uma
coexisténcia estavel de duas espécies? Ou, formulado de outra ma-
neira, existe um limite para a semelhanca de espécies coexisten-
tes? O modelo de sobreposi¢cao de nichos consiste em imaginar
trés espécies competindo por um recurso, sendo que cada espécie
possui seu nicho efetivo proprio representado por uma curva de
utilizagdo de recursos, como mostrado na Figura 6.2.

Espécie 1 Espécie 2 Espécie 3

Eficiéncia de utilizagcdo do recurso

Estado do recurso (p. ex., tamanho das particulas alimentares)

@ d d

Espécie1  Espécie2  Espécie3

Estado do recurso



O modelo mostra as curvas de utilizacdo do recurso das trés
espécies que coexistem competindo por um tnico recurso, em que
“d” é a distancia entre os picos de curvas adjacentes e “w” é o desvio
padrdo das curvas. A taxa de consumo de cada espécie é maxima
no centro do seu nicho e cai até zero em ambas as extremidades.
Quanto mais as curvas de utilizagdo de recursos das espécies ad-
jacentes se sobrepdem, tanto mais as espécies competem. Assim, a
coexisténcia seria possivel quando a rela¢ao distancia/desvio pa-
drao (d/w) fosse maior que 1.

Mas isso ndo é uma regra da natureza como um todo, ja que por
causa da heterogeneidade espacial, a competicao de exploragio e
a diferenciagdo de nicho ndo constituem toda a histéria quando se
trata de coexisténcia entre competidores.

A diferencia¢iao de nichos pode ser efetuada de muitas manei-
ras, incluindo a parti¢do de recursos ou a utilizagdo preferencial
dos recursos por parte de uma espécie (o que pode ser observado
quando espécies que vivem no mesmo habitat utilizam partes dife-
rentes do recurso). Além disso, os recursos utilizados por espécies
ecologicamente similares podem estar separados espacialmente
(observa-se na diferenciacao de micro-habitats ou de distribui-
¢do geografica); também a disponibilidade de recursos pode estar
separada no tempo (por exemplo, em distintas horas do dia ou
estagoes do ano) e nas condi¢des ambientais, sendo que duas es-
pécies podem utilizar os mesmos recursos, mas sua capacidade é
influenciada pelas condi¢des ambientais.

Essa diferenciagdo envolve diversas dimensdes do nicho, e as es-
pécies podem ocupar posi¢des similares ao longo de uma dimen-
sdo e diferir em outra dimensao. Isso tem sido experimentalmente
demonstrado para diversas guildas, como lagartos, morcegos, car-
nivoros, diferentes grupos de insetos, arvores, etc.

Cada espécie deve ser capaz de se manter em um intervalo es-
treito de habitats, aos quais ela esta melhor adaptada. Essa relacao
foi detalhada observando-se ilhas e regides continentais vizinhas,
comparando niveis de diversidade: as ilhas em geral tém menos
espécies, mas frequentemente tém maiores densidades, o que se
denomina liberacdo ecoldgica. Assim, populagdes em regides com

poucas espécies apresentam liberagao ecologica.

Onde ocorrem menos espécies,
cada uma delas vai ser mais
abundante e viver em mais
hdbitats, tendo um nicho
efetivo maior.



As relagoes entre os nichos das espécies proporcionam uma
medida informativa da organizagdo estrutural das comunidades.
Cada comunidade pode ser pensada como possuindo um espago
de nicho total dentro do qual os nichos de seus membros devem se
ajustar. Dentro desse espago, acrescentar ou remover espécies tém
consequéncias, ja que os nichos das espécies podem se expandir ou
comprimir. Esse é o caso das espécies invasoras, as quais provocam
uma forte desestruturagdo das comunidades devido as suas vanta-
gens competitivas, ocupando o nicho de espécies nativas, podendo
leva-las a extingdo. A expressao “oportunidade de nicho” descreve
o potencial de um ambiente em permitir que uma espécie invaso-
ra tenha sucesso, sendo que espécies cujos nichos englobam areas
com ocupa¢ao humana sao facilmente transportadas para novas
regides, onde tenderao a ser depositadas em habitats semelhantes.

A diversidade de espécies e a diversidade de nichos estdo estrei-

tamente relacionadas. Uma comunidade com maior diversidade de

espécies frequentemente tem uma maior diversidade de nichos e

maior variedade de papéis ecoldgicos

das espécies (ou func¢oes). Um exem-

Fontes da nascente Foz do rio . .
plo disso pode ser observado em ria-

chos, como no esquema mostrado na

I B B B <iphophorus variatus ) .
Figura 6.3, na qual se observa que, a
B B B roccilia mexicana medida que o rio aumenta de tama-
IO N e Gambusia regani nho, aumenta a diversidade de ni-
P W Cichlasoma cyanoguttatum chos, ha mais recursos, mais habitats
Bl W  Astyanax fasciatus e major variedade de itens alimenta-
B Dionda rasconis res, o que se reflete nas comunidades
B (ctalurus australis locais, com maior diversidade alfa.
: Il Cichlasoma steindachneri
M Peixe
[ Artrépodes I Notropis eutrensis
= eﬁgﬂégf ntas I Flexipenis vittata
M Detritos Y Gobiomorus dormitor

Figura 6.3 — Relacdo entre a diversidade de espécies e a diversidade de
nichos em um riacho do México, desde a nascente até a foz. Os peixes
apresentam um ndmero maior de papéis ecolégicos nas comunidades
mais diversas. (Modificado de: RICKLEFS, 2003).



Resumo

Neste capitulo foi explicado que o conceito de nicho ecologi-
co de uma espécie envolve as condi¢des e os recursos dentro dos
quais os individuos dessa espécie podem sobreviver, sendo cada
uma das variaveis consideradas uma dimenséao do nicho. Foi visto
que as diferengas de nicho entre espécies que vivem juntas podem
ser observadas a partir de diferencas morfoldgicas, sendo discuti-
da a influéncia da competicao na estrutura¢ao das comunidades.
Foi mostrado que a diferenciacao de nichos entre espécies pode
ocorrer por particao de recursos ou por separagdes espaciais ou
temporais entre as espécies. Finalmente, foi observado que comu-
nidades com maior diversidade de espécies frequentemente tém
uma maior diversidade de nichos, com maior variedade de fun-
¢Oes ecologicas das espécies.
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Influéncia das interacoes
entre espécies na estrutura
de comunidades

Este capitulo tem por objetivo analisar os processos
populacionais que influenciam a estrutura de comunidades,
como a competi¢do, a predagdo, o parasitismo e as
interagoes positivas como mutualismo e facilitagdo. Apds

a compreensdo das pressoes exercidas por esses fatores,
pretende-se incorporar esses conceitos nas teorias de
complexidade e estabilidade de diversas comunidades.
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7.1 Influéncia da competicao na estrutura
de comunidades

A competicao interespecifica atua de forma central na mode-
lagem de comunidades, tanto na formagao como na estruturagdo
delas. O principio de exclusio competitiva prevé que, se duas ou
mais espécies competem por recursos limitados, uma delas per-
manecera e as outras se extinguirdo. No capitulo anterior afirma-
mos que a diferenciagdo de nichos pode ser efetuada de diversas
maneiras, desde a partilha de recursos, passando pelas separagoes
espaciais e temporais, ou dependendo de certas condi¢des ambien-
tais. Na pratica, a competi¢cdo pode ser analisada através de expe-
rimentos de remo¢ao ou adi¢do de espécies em uma comunida-
de, monitorando as respostas das outras espécies. Mas atualmente
existem criticas ao papel fundamental que a competi¢ao ocuparia
na estruturagdo da comunidade. Sabemos que, mesmo quando a
competicdo é intensa, ainda assim as espécies coexistem.

A natureza de mosaico do ambiente e o comportamento de
agregacao de espécies tornam a coexisténcia possivel, sem diferen-
ciagdo de nichos. Portanto, mesmo sendo uma for¢a importante
na estruturagdo da comunidade, afetando a abundéancia relativa
das espécies, a competi¢do nao é determinante na composicao de
espécies da comunidade.




Existem visdes em relacao a organizagao e a estruturagdo de co-
munidades que ddo mais importancia a competigao e a diferencia-
¢do de nicho, enquanto outras atribuem mais importancia a forgas
como predagdo e perturbacdo (e também o parasitismo pode ter
consequéncias na comunidade). A maioria das comunidades pro-
vavelmente esta organizada por uma mistura de forgas, embora
suas importancias relativas possam variar de acordo com as con-
di¢oes abidticas.

7.2 Influéncia da predacao na estrutura de
comunidades

7.2.1 O efeito dos pastadores

A herbivoria, ou pastejo, pode promover um aumento da rique-
za de espécies em areas com pastadores, processo conhecido como
coexisténcia mediada pelo consumidor. Na auséncia do herbi-
voro, a riqueza de espécies pode diminuir devido a superioridade
competitiva de uma das espécies que eram consumidas, levando a
exclusdo competitiva de outras. Experimentos sobre a comunida-
de vegetal pastejada por bois e zebus mostram que, em pastagens
nativas, mais espécies vegetais ocorrem em niveis intermediarios
de herbivoria. Também em ambientes aquaticos esse é um proces-
so conhecido: Paine, no ano de 2002, mostrou que a exclusdo de
macro-herbivoros de um costdo rochoso, como ouri¢os-do-mar,
quitons e lapas, causou o colapso de uma comunidade composta
de varias espécies de algas macroscopicas, levando @ monocultura
de uma tunica espécie de alga, que foi dez vezes mais produtiva do
que sua equivalente pastejada.

Mas a coexisténcia mediada por consumo nao é universal: uma
revisdo reunindo 44 trabalhos sobre os efeitos do pastejo sobre a ri-
queza de espécies de plantas (em ambientes aquaticos e terrestres)
mostrou que o resultado é fortemente dependente da situagao em
que o estudo é feito, se em falta ou em abundancia de nutrientes.
O pastejo parece afetar a riqueza de espécies em direcdes opostas
em ecossistemas pobres em nutrientes, com menor riqueza de es-
pécies em altas intensidades de pastejo, ou em ecossistemas ricos,



com maior riqueza de espécies em altas intensidades de pastejo.

7.2.2 O efeito dos carnivoros

Predadores também podem reduzir a dominancia competitiva
das suas presas, produzindo uma coexisténcia mediada por preda-
¢ao e aumentando assim a riqueza de espécies da comunidade. Um
exemplo disso sdo os trabalhos realizados por Paine (1966) em zonas
entre marés, medindo o efeito da influéncia de um carnivoro de topo
sobre a estrutura das comunidades. Durante anos, foram removidas
as estrelas-do-mar (Pisaster ochraceus) de um trecho de 8 x 2 m de
um costdo rochoso, as quais eram predadoras de cracas, mexilhoes,
quitons, gastropodes pastadores e um buzio carnivoro. Mantendo
um sitio de controle préoximo de forma inalterada, foi possivel medir
as consequéncias da remog¢io do predador, as quais foram: 1. uma
espécie de craca (B. glandulase) se estabeleceu; 2. posteriormente,
uma espécie de mexilhdo passou a dominar o local; 3. com exce¢ao
de uma espécie, todas as outras espécies de algas desapareceram.

A remocdo do predador teve como consequéncia final para a
comunidade uma redu¢ao do numero de espécies, de 15 para 8
espécies. A principal influéncia da estrela-do-mar parece ser a dis-
ponibilizacdo de espago para espécies subordinadas competitiva-
mente. Ela deixa uma area livre de cracas e de mexilhdes que de
outra forma deslocariam outras espécies por meio de competicdo
por espaco. Portanto, na comunidade original ha uma coexistén-
cia mediada pelo consumidor.

Em ecossistemas terrestres, o efeito dos carnivoros também foi
estudado por Kullberg e Ekman, no ano 2000. Eles pesquisaram
as comunidades de aves em nove ilhas da Escandindvia e obser-
varam que, nas cinco ilhas onde ndo existe uma espécie de coruja
predadora, habitava somente uma espécie de chapim (Parus ater).
As ilhas que tinham a presenca da coruja apresentavam duas es-
pécies a mais de chapim. Provavelmente, P. ater, a menor espécie
em tamanho, é superior na competi¢do por exploragdo de alimen-
tos; as outras duas espécies tém vantagens por meio de interferén-
cia competitiva em sitios de forrageio, sendo menos afetadas por
predacgdo da coruja do que P. ater. Portanto, corujas reduzindo a



dominéncia competitiva do chapim sao responsaveis pela coexis-
téncia mediada por predacao.

Entretanto, mais uma vez, um aumento na riqueza de espécies
por meio de predagao ndo é universal. Diversos estudos envolven-
do aves que predam gafanhotos, roedores que predam besouros
e lagartos que predam aranhas mostram que os predadores, ge-
ralmente, reduzem a riqueza de espécies ou ndo a afetam. Como
foi visto no caso dos pastadores, a maneira pela qual a riqueza de
presas responde a predacdo dependera da intensidade da predacao
e da produtividade do ecossistema.

7.2.3 O efeito do parasitismo

Parasitos podem levar espécies hospedeiras sensiveis a extin-
¢do. Por exemplo, a extin¢ao de cerca de 50 % da fauna endémica
de aves da ilha do Havai tem sido atribuida a patdgenos de aves.

podem causar efeitos na estrutura de comunidades.

Por exemplo, em riachos, as larvas do tricoptero, possuem um
papel-chave na comunidade (KOLHER, 1992), forrageando as al-

gas e mantendo-as em niveis baixos, com consequéncias negativas

para outras espécies herbivoras dos riachos. Mas o tricoptero esta

sujeito a surtos esporadicos de um microparasito altamente espe- " Glossosoma nigrior, vista

cifico, que resultam na reducio de sua densidade durante anos. interna da larva e aparéncia
Um colapso do tricoptero provocado pelo parasito teve como con- L edema
sequéncia um aumento do recurso alimentar, o que levou a um
crescimento da abundancia de diversos herbivoros, havendo as-
sim o aumento de mais uma espécie. Aumentaram a riqueza e a
equitabilidade, portanto houve um aumento da diversidade, o que

constitui um caso de coexisténcia mediada por parasitos.

Exemplos de coexisténcia mediada por parasitos em ecossis-
temas terrestres sao muitos. Por exemplo, o parasito causador de
maldria infecta duas espécies de lagarto do género Anolis no Ca-
ribe. Uma das espécies é dominante, bem distribuida na ilha, mas
¢ mais suscetivel a infec¢ao pelo parasito, e as duas espécies de
lagarto s6 coexistem onde o parasito estd presente.

Portanto, predadores seletivos podem aumentar a riqueza de es-



Mutualismo: Interacdo
positiva reciproca entre
pares de espécies, na qual
o crescimento, reproducdo
e/ou sobrevivéncia sGo
incrementados.

Facilitagao: Interagdo positiva
na qual a presen¢a de uma
espécie altera o ambiente

de modo a melhorar o
crescimento, sobrevivéncia ou
reprodugdo de outra espécie.
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pécies em uma comunidade se a presa preferida ¢ um competidor
dominante e em situagdes em que a produtividade da comunidade
¢ alta. Predadores generalistas podem causar aumento da riqueza
por meio da promogdo de coexisténcia mediada pelo consumo. O
papel de predadores e parasitos na determina¢ao da estrutura de
comunidades pode ser menos importante onde as condigdes abid-
ticas sao mais severas.

7.3 Influéncia do mutualismo na estrutura
de comunidades

Em ambientes naturais praticamente todos os organismos es-
tao envolvidos em algum tipo de interagdo positiva. As interagdes
positivas envolvendo plantas ocupam uma posi¢ao fundamental
na organizac¢do das comunidades, devido a seu papel como produ-
tores primarios. As angiospermas estdao estimadas em 250.000 es-
pécies e 70 a 90% estao envolvidas em relagdoes mutualisticas com
animais para servicos de poliniza¢do. Além disso, se acredita que
80% das plantas terrestres tém associagdes simbioticas com mi-
corrizas para aquisicao de nutrientes. Os mecanismos através dos
quais os mutualismos influenciam na organiza¢ao das comunida-
des sdo semelhantes em habitats terrestres e marinhos.

As interagdes positivas entre dois ou mais organismos podem
ser diretas ou indiretas, com efeitos positivos no crescimento ou
reproducdo de um ou mais organismos. Ha dois tipos de intera-
¢oes que envolvem beneficios aos organismos, que possuem papel
importante na estruturac¢ao, estabilidade e diversidade de comuni-
dades: o mutualismo e a facilitagdo.

As interagdes positivas podem aumentar a diversidade e influen-
ciar a organizagdo das comunidades através de mecanismos envol-
vendo modificagcdes de habitat, aquisicdo de recursos alimentares,
dispersao e protecdo. Estas interacdes promovem a coexisténcia de
espécies competidoras através de uma retroalimenta¢do positiva
na abundancia, de maneira semelhante aos feedbacks negativos da
predacdo, ao reduzir a probabilidade de exclusao competitiva. As-
sim, rupturas de interag¢des positivas podem causar fortes declinios




no tamanho populacional de algumas espécies e até mesmo mu-
dangas na composi¢do das comunidades.

As interagdes mutualisticas influenciam nos padroes espaciais
das comunidades, permitindo a coexisténcia de organismos, au-
mentando a diversidade e regulando a organizagdo, estrutura
e fun¢do das comunidades. A facilitagdo é um componente im-
portante na sucessao ecoldgica e a perda de algum integrante das
interagdes positivas pode levar espécies a extingdo. Uma maior
compreensao das interagdes positivas pode nos permitir prever
os efeitos das perturbagdes no funcionamento das comunidades,
tanto das perturbagdes naturais como daquelas provocadas por in-
terferéncia humana.

7.4 Influéncia da perturbacao na estrutura
de comunidades

Os efeitos de animais sobre a comunidade se estendem além
dos animais envolvidos diretamente no consumo de suas presas.
Alguns animais criam perturbagdes que modificam a estrutura
fisica do ambiente. Eles sdo chamados de “engenheiros ecoldgi-
cos’, e suas atividades produzem maior heterogeneidade no local,
incluindo sitios para o estabelecimento de novos colonizadores e
para a ocorréncia de microssucessdes, provocando um aumento
na riqueza das comunidades. Exemplos disso sdo os animais fos-
soriais, ou cavadores de tineis, como minhocas, porcos-espinhos;
os construtores de monticulos, como formigas e cupins; e os car-
nivoros, modificando o solo quando se movem ou cavam, além de
criar mosaicos com seus detritos.

Existem outras influéncias indiretas, ja que algumas espécies

sdo mais fortemente entrelacadas na estrutura de uma comuni- . Uma espécie cuja remogdo
- produz um grande efeito,

....................................... como extingéo, ou forte
“espécie-chave” se referia a um predador de topo, mas atualmente " mudanga na densidade de
outra espécie.

se aceita que ocorra em outros niveis tréficos. Uma defini¢ao mais
estrita diz que uma espécie-chave ¢ uma espécie cujo impacto é
desproporcionalmente grande em rela¢do a sua abundancia (PO-
WER et al,, 1996). Dessa forma, as espécies-chave tém um papel

decisivo na conserva¢do da diversidade.



7.5 Complexidade e estabilidade de comunidades

Como ja foi discutido, as maneiras pelas quais as interagdes
entre as populagdes podem moldar as comunidades envolvem as
interagdes entre espécies do mesmo nivel tréfico (competicdo) e
as interagdes entre espécies de diferentes niveis troficos (pastejo,
predacao, parasitismo).

Assim, a influéncia de uma espécie se ramifica, de modo que
os efeitos de um carnivoro sobre sua presa herbivora podem ser
sentidos por:

1. qualquer populagao vegetal que seja consumida pelo
herbivoro;

2. por outros predadores e parasitos do herbivoro;
3. por outros consumidores da planta;

4. pelos competidores do herbivoro;

5. pelos competidores da planta;

6. e pela infinidade de espécies conectadas na teia alimentar!

7.5.1 Efeitos indiretos nas teias alimentares

Efeitos inesperados em estudos experimentais com remocgao de
uma espécie revelam a complexidade do funcionamento de uma
teia alimentar. Lembre que a importancia ecoldgica das teias ali-
mentares ja foi vista no item 4.6 do livro Introdugdo a Ecologia.
Motivos de manejo de espécies podem ser o controle biologico de
uma praga ou a erradicagdo de uma espécie exdtica invasora.

Na Figura 7.1, podemos observar exemplos de intera¢des dentro
de uma teia alimentar em ilhas, com trés espécies interagindo: ga-
tos (superpredadores, ou predadores de topo, alimentando-se tan-
to dos ratos como dos filhotes das aves), ratos (predadores de ovos
das aves) e aves (presas). Quando as trés espécies estdo presentes,
podem coexistir, mas sem o predador de topo, a presa se extingue.
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Figura 7.1 — Representacao

de um modelo de interagao

em que um predador de topo
(gatos) preda mesopredadores
(ratos) e presas (aves) dentro

de uma teia alimentar em ilhas.
As trés espécies coexistem, mas
sem o predador de topo, as aves
se extinguem. (Adaptado de:
COURCHAMP et al., 1999).
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7.4.2 Cascatas troficas

As cascatas troficas ocorrem quando um predador reduz a
abundancia da sua presa, o que tem efeito cascata no nivel trofi-
co abaixo. Os efeitos na abundéncia, na biomassa e na diversidade
dos niveis troficos inferiores dependerao dos consumidores; as-
sim, os recursos das presas (em geral plantas) aumentam em abun-
déncia. Um predador de topo pode reduzir a abundancia de um
predador intermedidrio, que permite o aumento da abundancia de
um herbivoro, levando a um decréscimo na abundancia vegetal.

Em um sistema com quatro niveis troficos, sujeito a uma cascata
trofica, podemos esperar que a abundancia de predadores de topo
e de herbivoros sejam correlacionadas, assim como dos carnivoros
primarios e dos vegetais.

Qual seria entdo a importancia da estrutura das teias alimentares
sobre a dindmica, a estabilidade e a persisténcia das comunidades
naturais? Na pratica, observa-se que: o numero de niveis tréficos
e de guildas aumenta com a riqueza de espécies da comunidade; o
numero de conexdes também aumenta com a riqueza; e 0 nimero
de relagdes de alimentagao por espécie é independente da riqueza
de espécies (ou seja, o nimero de interagcdes de cada espécie) é
independente da riqueza total.

Assim, a diversidade esta associada a complexidade da
comunidade!

As cascatas troficas sdo

vistas em geral a partir do
topo, comecando do ni-
vel tréfico mais alto. Se os
predadores controlam a
abundancia dos pasteja-
dores, dizemos que esses
estao sujeitos ao contro-
le “de cima para baixo”
(“top-down”). Esse con-
trole domina em sistemas
com poderosas cascatas
tréficas. Se a abundancia
é determinada pelos re-
cursos, os predadores sao
sujeitos ao controle “de
baixo para cima” (“bot-
tom-up”), como no caso
dos detritivoros, que nao
tém controle do forne-
cimento do recurso; ou-
tro exemplo sdo os con-
sumidores de néctar e
sementes.



Elton, em 1958, a partir de observagdes tedricas e empiricas,
pensou que a maior complexidade de uma comunidade levaria
a uma maior estabilidade frente a um disturbio. J4 MacArthur
(1955) sugeriu que quanto maior o nimero de rotas de ener-
gia passando pela comunidade, menos mudariam as densida-
des das espécies em resposta a uma mudanca. Posteriormente,
o modelo de May (1972) sugere que a complexidade leva a
instabilidade.

May descreveu as teias alimentares por trés pardmetros: o nu-
Pares de espécies que d s tinci intensidade das int ~
interagem, . ., <10 de espécies, a conectdneia, e a intensidade das interages.
Ele propos que o aumento desses trés parametros faz aumentar
a instabilidade, mas cada um deles representa um aumento na

complexidade.

Complexidade versus estabilidade na pratica

O que esperamos observar na natureza sao: comunidades com-
plexas e frageis em ambientes estaveis e previsiveis; comunidades
simples e robustas em ambientes variaveis e imprevisiveis. Além
disso, podemos esperar que as perturbagdes provocadas pelo ho-
mem tenham seus efeitos mais pronunciados sobre comunidades
complexas e dinamicamente frageis de ambientes estaveis, as quais
sao relativamente pouco sujeitas as perturbacoes.

O efeito é menor sobre comunidades robustas e simples, de
ambientes variaveis, sujeitas as perturbag¢des naturais. Os am-
bientes estaveis sdo capazes de manter espécies especializadas que
nao existiriam em ambientes onde os recursos flutuassem muito.
Em ambientes estaveis as populagdes estardo sujeitas a um grau
de selecao k relativamente alto (capacidade competitiva alta, so-
brevivéncia alta, rendimento reprodutivo baixo). Essas populagoes
serdo resistentes a perturbagdes, mas uma vez perturbadas terdo
pouca capacidade de resiliéncia ou recuperacao. Em ambientes
variaveis elas estardo sujeitas a um grau de selecdo r relativamente
alto, com pouca resisténcia e resiliéncia mais alta. Esses aspectos
da estabilidade ja foram vistos no item 3.4 do livro Introdugdo a
Ecologia.



Resumo

Neste capitulo analisamos a importancia das interacdes entre espécies na estrutura de comu-
nidades, indo além das relagdes entre espécies do mesmo nivel tréfico e suas interagdes compe-
titivas e incorporando na discussdo as relagdes entre espécies de diferentes niveis troficos, em
interacdes de herbivoria, predacao e parasitismo. Assim, foi observado que a preda¢ao pode pro-
mover um aumento na riqueza de espécies de uma comunidade, ao proporcionar a coexisténcia
entre espécies do nivel trofico inferior, que na auséncia do predador poderiam provocar exclusao
competitiva. Também vimos que as interacoes positivas entre espécies podem influenciar toda a
estrutura de uma comunidade, aumentando a diversidade. Foram também estudados os efeitos
de espécies-chave dentro da comunidade, as quais estdo fortemente ligadas a outras e cuja ausén-
cia pode provocar grandes desequilibrios ecoldgicos, incluindo as cascatas tréficas em sistemas
controlados “de cima para baixo” (ao contrario dos sistemas controlados pelos recursos, ou “de
baixo para cima”). Finalmente, esses fatores foram relacionados com a complexidade e estabili-
dade das comunidades.
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Sucessao ecoldgica

Este capitulo tem por objetivo descrever os mecanismos en-
volvidos na sucessdo ecoldgica, envolvendo as respostas das
comunidades frente as perturbagoes ao longo do tempo. Pre-
tende discriminar sucessdo primdria e secunddria e apresen-
tar os principais modelos de sucessdo.







Evento discreto que remove
organismos ou interfere

na comunidade por falta

de espago ou de recursos
alimentares ou por mudangas
no ambiente fisico. As
perturbagbes sdo comuns,
podendo ter causas naturais
ou antropogénicas, como
ventos fortes, aberturas de
clareiras em florestas, etc.

8.1 Respostas das comunidades as
perturbacoes

Assim como a importancia relativa das espécies varia no espa-
o, os padroes de abundancia mudam ao longo do tempo. Uma
espécie ocorrera em um local em um momento determinado se:
for capaz de alcancar uma localidade; existir condi¢des e recursos
apropriados; ndo for impedida por competidores, predadores e/ou
parasitos.

Existem padrdes de mudan¢as em uma comunidade que acon-
tecem apos uma perturbacio.

De acordo com as relagbes competitivas exibidas pelas espé-
cies componentes, existem dois tipos de resposta das comunida-
des as perturbagdes: respostas controladas por funda¢do ou por
dominancia.

8.1.1 Comunidades controladas por fundacao

Se a comunidade é controlada por fundacéo, todas as espécies
sao boas colonizadoras e possuem a mesma capacidade compe-
titiva, portanto dentro de uma mancha aberta por uma pertur-
bagdo espera-se que ocorra uma loteria competitiva, e ndo uma
sucessao previsivel. Cada vez que um organismo morre, a clareira
é reaberta e todas as substituicdes sdo possiveis. Por esse motivo, a
riqueza de espécies sera mantida em um nivel alto.



As estratégias de vida das espécies, de
acordo com essa situagdo, sdo: reprodugdo
frequente e numerosas formas dispersoras.
As espécies competem em uma loteria por
espaco, os primeiros a chegar a um espago
livre conquistam o local, crescem e domi-
nam esse espa¢o durante todo seu periodo
de vida. Um exemplo de comunidades con-
troladas por funda¢ao sao as comunidades
de peixes recifais nos trépicos, com uma
alta riqueza de espécies onde o espaco livre
parece ser o fator limitante.

8.1.2 Comunidades controladas por dominancia

As comunidades controladas por dominancia sao aquelas em
que algumas espécies sao competitivamente superiores a ou-
tras, de modo que um colonizador inicial de uma clareira pode
ndo necessariamente se manter nela. Nesses casos, as perturbagoes
podem levar a sequéncias previsiveis de espécies que tém diferen-
tes estratégias de exploracao de recursos: espécies iniciais sao boas
colonizadoras e crescem rapidamente, enquanto espécies tardias
podem tolerar niveis baixos de recursos e crescer somente na pre-
senca de espécies iniciais, excluindo-as posteriormente por exclu-
sao competitiva.

Se a comunidade ¢ controlada por dominancia, haverd algumas
espécies competitivamente superiores a outras. As espécies opor-
tunistas ou pioneiras sao caracteristicas do processo inicial de su-
cessdo; passa 0 tempo e aparecem mais espécies (aquelas com baixa
capacidade de dispersao), que dominam o estdgio intermediario
de sucessdo, no qual coexistem espécies pioneiras e intermedia-
rias. Mais tarde, as espécies climacicas, que sao competidoras mais
eficientes, eliminam os vizinhos por exclusdo competitiva. A Figu-
ra 8.1 ilustra o modelo de sucessdo em uma clareira.

Peixes recifais
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Alta
(%]
o
(3]
2
4
v
=
a

Baixa

Logo ap6s uma perturbacao Muito tempo ap6s uma perturbagéo
Tempo
Comunidades sucessionais pioneiras e iniciais Estdgios sucessionais médios Climax

o)

Figura 8.1 — Minissucessao hipotética em uma clareira, mostrando a maior riqueza de espécies nos estagios intermediarios de
sucessao, quando coexistem espécies pioneiras e climacicas.

Defini¢do de sucessdo - As situagdes de comunidades controladas por dominancia sdo
ecoldgica: padrdode conhecidas pela expressdo “sucessdo ecolégica”. Assim, ao longo

Co/on,zagaoeextlngaode R .-.....--.A.....-..... e o0 o
da sucessdo, o valor de importancia de cada uma das espécies que

populagées de espécies
ndo sazonal, direcionado e compdem a comunidade varia ao longo do tempo, como mostrado
na Figura 8.1.

continuo em um dado local.

8.2 Modelos de sucessao

a) Facilitacao

Na visao de Clements (1936), cada estdgio na sucessao ajuda no
proximo. As espécies iniciais podem mudar o ambiente abidtico
de tal forma que facilitam o estabelecimento de espécies tardias.
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Exemplos: aumento de nitrogénio no solo através de raizes; estabi-
lizacao do solo (raizes); sombreamento; em ambientes marinhos,
algas que chegam primeiro proporcionam uma cobertura proteto-
ra para a chegada de outras espécies.

b) Inibicao

O inverso também nao é raro, espécies que alteram o ambiente
de modo a torna-lo inadequado para outras espécies. Uma espécie
pode inibir outra por predacao; por redugdo dos recursos a um ni-
vel abaixo daquele que a outra precisa para subsistir (competi¢ao);
por produgdo de quimicos nocivos; por comportamento antago-
nista. Na sucessao, as espécies climacicas inibem as espécies pionei-
ras, as quais s6 conseguem invadir apds uma perturbagdo. Alguns
exemplos sdo as plantas herbaceas, que interceptam agua corrente
superficial e crescem melhor; as cracas, que monopolizam o espa-
¢o; e os pinheiros, que inibem o crescimento de outras espécies.

¢) Tolerancia

Os primeiros colonizadores ndo inibem nem promovem a che-
gada de espécies tardias. Uma espécie pode invadir um novo habi-
tat e se estabelecer de forma independente da presenga ou auséncia
de outras espécies, dependendo somente da sua propria capacida-
de de dispersao e das condigdes abioticas. Na sucessdo, os estagios
iniciais sao dominados por espécies de ciclo de vida curto, que se
estabelecem rapidamente.

8.3 Sucessao primaria e secundaria

Sucessao primaria

A sequéncia de espécies ¢ denominada de su-
cessdo primaria se a area exposta ndo havia sido
previamente influenciada por comunidades. Como
exemplos, podemos citar: o escorrimento de lava,
crateras apds impactos de meteoros, substratos ex-
postos apds o derretimento de geleiras e dunas re-
centemente formadas.

Dunas



Clareira dentro de uma floresta tropical

Supde-se que espécies sucessionais iniciais em dunas facilitem
espécies tardias pela adi¢do de matéria orgéanica ao solo e pelo au-
mento da disponibilidade de umidade e nitrogénio. Entretanto,
experimentos adicionando sementes e transplantando plantulas
mostram que ha espécies tardias capazes de germinar em dunas
jovens. Assim, o sucesso de colonizagdo é restrito principalmente
pela limitagdo na dispersdo de sementes e pela predagio de se-
mentes por roedores. Dessa forma, a sucessdo em dunas pode ser
descrita em termos de dinamicas transitérias de colonizagao e des-
locamento competitivo, e ndo como resultado de facilitagdo por
espécies iniciais seguidas por deslocamento competitivo.

Sucessao secundadria

A sequéncia de espécies é denominada de sucessdo secundaria
nos casos em que a vegetacao de uma drea foi parcial ou completa-
mente removida, mas permanecem solos bem desenvolvidos, com
sementes e esporos.

Exemplos deste tipo de sucessdo sdo: perda localizada de arvo-
res devido a doengas, ventos fortes, fogo ou tombamento; aban-
dono apés cultivo em propriedades rurais (também chamada de
sucessao em campos abandonados).

Apos a perturbagdo, as espécies colonizam e muitos elementos
da comunidade anterior podem se estabelecer na area perturba-
da. Isso inclui o desenvolvimento de sementes dormentes, ovos ou
estagios larvares resistentes, adultos que sobreviveram aos danos.
Mas a maior fonte de colonizadores é a dispersao, com espécies

provenientes de areas vizinhas.

A escala espacial dos fragmentos varia com o tipo
de disturbio, criando mosaicos com fragmentos de
diferentes estagios de recuperagio.

8.3.1 Conceito de climax

A sucessdao chega a um fim? Se os individuos
que morrem sao substituidos por individuos jovens
da mesma espécie, ocorrera um equilibrio estavel.



Clements (1916) defendeu o climax unico, sendo o ponto fi-
nal de qualquer sucessao (monoclimax). Posteriormente Tans-
ley (1939) defendeu que o climax poderia ser determinado por
uma combinagao de fatores; clima, solo, topografia, fogo (po-
liclimax). Whittaker (1953) construiu a hipotese de padroes
de climax, que implicam na continuidade de tipos de climax,
variando ao longo de gradientes ambientais.

A ideia de que comunidades atinjam um climax é questionavel
se levarmos em consideracao que comunidades florestais ainda es-
tdo se recuperando da ultima glaciagao!

8.3.2 Dinamica de manchas

Ideias recentes propdem uma dindmica de manchas. Uma flo-
resta (ou um campo, etc.), quando atinge uma estrutura de co-
munidade relativamente estavel, ¢ um mosaico de sucessdoes em
miniatura. Continuamente arvores caem, abrindo clareiras, nas
quais uma nova sucessao se inicia. Por isso, faz mais sentido con-
siderar padrdes de composi¢cdo da comunidade no espago e no
tempo. Sabemos que as populagdes se agrupam em comunidades,
que vivem em manchas de habitat adequado, separadas de outras
comunidades por areas de habitats desfavoraveis, existindo fluxo
génico entre elas por dispersdo e migracdo, o que constitui a base
da teoria de metacomunidades.

formando um continuum. As comunidades podem estar proximas
a um ou outro extremo, mas na realidade as espécies ou as man-
chas podem estar controladas por dominancia ou funda¢ao dentro
da mesma comunidade. Nenhuma comunidade é um sistema ho-
mogéneo e temporalmente invaridvel.

Quando observamos muitas manchas em diferentes fases su-
cessionais, vemos comunidades muito ricas em espécies. Essa é a
mensagem emergente da dindmica de manchas e de sua corres-
pondente em escalas maiores: a ecologia da paisagem.

Conjunto de comunidades
locais ligadas por disperséo
de muitas espécies que
potencialmente interagem.



Primeira espécie a colonizar
clareiras, estabelece-se e se
reproduz.

Caracteristicas das espécies envolvidas na sucessao

As plantas iniciais do processo de sucessao (pioneiras) apresen-
tam alta fecundidade, boa capacidade de dispersao, crescimento
rapido (quando os recursos sdo abundantes), crescimento lento
(quando os recursos sao escassos), baixa sobrevivéncia (quando
0S recursos sdo escassos), ou seja, caracteristicas das histdrias de
vida das espécies r-selecionadas. As espécies tardias apresentam
caracteristicas opostas (k-selecionadas), alta capacidade de cres-
cer, sobreviver e competir quando os recursos sao escassos.

Mecanismos biolégicos envolvidos na sucessao

Um dos mecanismos envolvidos no processo sucessional é o
balan¢o competicao-colonizag¢do. As espécies iniciais persistem
porque sua capacidade de dispersdo e sua fecundidade sdo altas,
permitindo colonizagio e estabelecimento em locais recentemente
perturbados, antes da chegada de espécies tardias.

Os requerimentos de nicho também afetam a sucessio, ja que
o crescimento rapido em condig¢des de alta disponibilidade de re-
cursos possibilita a exclusdo competitiva de espécies tardias, mes-
mo que cheguem ao mesmo tempo.

Além disso, os herbivoros que reduzem a produgao de sementes
provavelmente reduzem a densidade de competidores dominan-
tes. Experimentos de intera¢ao com inimigos naturais mostram
que, apos a remocao experimental de predadores de sementes, ha
espécies que podem excluir competitivamente as espécies iniciais
de forma mais rapida.

Interagdes entre competicao e heterogeneidade espacial

As clareiras sdo espagos desocupados, que ocorrem de maneira
imprevisivel em muitos ambientes. Na recolonizagdo, a primeira
espécie ndo necessariamente é a mais capacitada para excluir as
outras espécies a longo prazo. Dessa forma, é possivel a coexistén-
cia de uma espécie “fugitiva” com uma espécie altamente compe-

titiva, a qual costuma ser mais lenta para invadir, mas é um compe-
tidor superior, excluindo posteriormente da drea a espécie fugitiva.

Também pode acontecer na colonizagdo de um espago desocu-



pado que os individuos de uma espécie cheguem antes dos indi-
viduos da outra espécie, o que pode ser suficiente para deslocar o
equilibrio competitivo em favor da primeira espécie. Se a apro-
priacao do espaco for feita em clareiras diferentes por espécies di-
ferentes, a coexisténcia de espécies é possivel. Portanto é erroneo
pensar que o resultado da competicao é sempre determinado pelas
capacidades competitivas inerentes das espécies envolvidas.

Resumo

Neste capitulo descrevemos as respostas das comunidades fren-
te as perturbagdes ocorridas no ambiente. Vimos que existem
comunidades fortemente controladas por “fundagao”, cujas espé-
cies sdo boas colonizadoras e possuem capacidades competitivas
semelhantes, e comunidades controladas por “dominancia”, nas
quais algumas espécies sdo superiores a outras em termos com-
petitivos em algum momento da sucessdo, existindo espécies pio-
neiras, espécies de estagios intermedidrios e espécies climdacicas.
Vimos que a riqueza de espécies em geral aumenta com o tempo
de sucessao, mas que os estagios sucessionais intermedidrios tém
um grande nimero de espécies, ja que apresentam tanto espécies
que conseguiram colonizar recentemente as areas como espécies
pioneiras que ainda ndo foram excluidas competitivamente. Foi
discutida a teoria da dinamica de manchas, a qual sugere que a
comunidade é sempre um mosaico de sucessoes, levando em con-
ta que a composicdo de espécies muda tanto espacialmente como
temporalmente.
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