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Apresentacao e Previsdes do Modelo

Nos Capitulos 1-3 exploramos varios modelos de crescimento populacional.
Estes modelos utilizam diferentes pressupostos: recursos ilimitados (Capitulo
1) versus capacidade de suporte finita (Capitulo 2), ou populagdio homogénea
(Capitulo 1) versus populagao com estrutura etdria (Capitulo 3). Todos eles,
no entanto, descrevem populacgoes fechadas. Em outras palavras, os modelos
descrevem populacoes que mudam de tamanho devido a nascimentos e mortes
que ocorrem localmente. Nos assumimos explicitamente que os individuos nao
se movimentam entre populagoes.

Este pressuposto da populagdo fechada é matematicamente ttil, mas nao €
biologicamente realista. Para os animais migratérios, tais como as aves canoras
que nidificam na América do Norte e invernam nos tropicos, ou os salmoes oce-
anicos que desovam em rios de dgua doce, 0 movimento sazonal de individuos é
a principal causa de alteragdes populacionais. Também existem muitas espécies
ndo migratorias que se deslocam entre populagoes. Os organismos com ciclos
de vida complexos, em particular, tendem a ter sementes ou larvas adaptadas
a0 deslocamento para novas populagoes. As ascidias descritas no Capitulo 2 sdo
um bom exemplo. Os adultos sao invertebrados que se alimentam por filtracao
permanentemente agarrados a paredes de rocha, mas as larvas se parecem com
girinos, tém vida livre e ficam a derivam na correnteza por varios dias antes da
fixagdo e metamorfose. Isso significa que os “nascimentos” numa popula¢éo lo-
cal de ascidias consistem em juvenis provenientes de muitos lugares distintos.

O movimento de individuos entre lugares pode ser denso-dependente. Nas
espécies territoriais, como a Mariquita-azul-de-garganta-negra (Dendroica caes
rulescens), nem todos os individuos conseguem estabelecer territorios e aqueles
que ndo conseguem, podem migrar em busca de dreas menos populosas. O§
modelos matematicos que ignoram a biologia do movimento de animais ou de
plantas podem perder aspectos essenciais da dinimica das populagdes.

Neste capitulo, vamos desenvolver uma classe de modelos simples que co
deram o fato de os individuos se deslocarem entre lugares, e que estes deslocas
mentos sao potencialmente importantes para a persisténcia e a sobrevivéncia
populagdes. Este capitulo explora o conceito de metapopulacdo. A metapopu
lagao pode ser vista como uma “populacao de populacoes™ (Levins 1970) -
grupo de varias populacoes locais interligadas pela emigracao e imigragao.

Para estudar metapopulagoes, precisamos introduzir duas alteracdes impo
tantes na nossa forma de pensar. A primeira esti relacionada com a forma
medir as populagdes. Nos Capitulos 1-3, nossos modelos previam o tamanho
populagao - o numero de individuos no equilibrio. Nossos modelos de metapos
pulacdo nao vao prever o tamanho da populacdo, mas sim a sua persisténcia.
Assim, a gama de valores que representam o tamanho populacional serd condens
sada em apenas dois nameros: 0 (extingdo local) e 1 (persisténcia local), Nio fas
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remos mais distin¢@o entre populacdes pequenas e grandes, ou entre populacdes
ciclicas, flutuantes ou constantes. Pelo contririo, a Gnica distingdo sera entre as
populacdes que persistem e as que se extinguem.

A segunda alteracio diz respeito a escala espacial em que estudaremos as po-
pulacdes. Nos Capitulos 1-3 enfatizamos solugdes para o tamanho populacional
de equilibrio, focalizando implicitamente as populagdes que persistem através
do tempo. Em contrapartida, na perspectiva da metapopulagdo, as populagoes
locais se extinguem freqiientemente e a escala mais apropriada para encontrar
um equilibrio € a escala regional, ou da paisagem, que inclui vérias localidades
Interligadas. Nesta escala ja ndo vamos nos preocupar com a persisténcia de
nenhuma populagio em particular. Em vez disso, construiremos um modelo que
descreve a proporgdo de localidades ocupadas por populagdes. Assim, ignora-
remos o destino das populagdes individuais para poder modelar até que ponto
s populacdes enchem a paisagem. Esta visdo de grande escala nos permitird
usar formulagdes matematicas simples, que evitam a complexidade associada a
modelagem do tamanho populacional local e da migracdo de individuos. Analo-
gamente, se estivéssemos modelando a dindmica de um pétio de estacionamento
muito movimentado, tentariamos prever quantos - € nao exatamente quais - lu-
gares estariam ocupados.

METAPOPULACOES E RISCO DE EXTINCAO

A perspectiva de metapopulacoes nos permite distinguir entre uma extingio
local, onde desaparece uma tinica populacio e uma extin¢ao regional, onde se
rdem todas as populagdes da regiao. Mesmo que as populagdes ndo estejam
terligadas pela migragao, o risco de extingdo regional tendera a ser muito me-
Hor que o risco de extingio local.

Para explorar este conceito quantitativamente, podemos definir p, como a
probabilidade de extingao local - isto €, a probabilidade de que se extinga uma
populagao de uma mancha ocupada. Esta probabilidade € um nimero que varia

gntre O e 1. Se p, = 0, a populagao persiste, mas se p, = 1, a extin¢ao € certa.
I longo prazo, todas as populagdes se extinguem, dai que a probabilidade de
Ualingio tenha de ser medida com respeito a uma determinada escala temporal.
Ni dinfdmica de metapopulagoes, esta escala costuma ser de anos ou décadas.

Suponha que p, = 0,7, para probabilidades medidas numa escala temporal
e anos. Isto significa que em um determinado ano, uma populacao tem 70% de
whince (100 x 0,7) de se extinguir e 30% de chance de persistir (1 - p, = 0.3).
Qual ¢ a chance da populagdo persistir durante dois anos? A probabilidade de
persisténcia por dois anos € igual a probabilidade de nao-extingao no primeiro
(1 = p,), multiplicada pela probabilidade de nao-extingdo no segundo ano
(p,). Assim:

Pe(l=p)0-p)=0-p,) Expressao 4.1

_—*— S e —————
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A probabilidade de uma populagio persistir por n anos (P,) é a probabilidade de
ndo-extin¢ao durante »n anos consecutivos:

p=0-p)' Bquagdo 4,

Por exemplo, se p, = 0,7en -5, p, = (1-0,7)° = 0,00243. Logo, se houver
70% de chance de uma populagdo se extinguir em um ano, a chance de persis-
téncia por cinco anos consecutivos serd de apenas 0,2%.

Agora suponha que, em vez de uma s6 populagdo, temos duas popula
idénticas, cada uma com p, = 0,7. Por enquanto, assumimos que as duas popus
lagoes sdo independentes uma da outra - a chance de extingio numa mancha né
€ afetada pela presenca ou auséncia de populagdes em outras manchas. Qual ser
a probabilidade de persisténcia regional para este par de populagdes; isto é, qual
¢ a probabilidade de que pelo menos uma das populacdes persista durante um
ano? A probabilidade de persisténcia regional por um ano (P,) é igual a 1 me 10§
a probabilidade de que ambas as manchas se extingam durante esse ano:

B=1-(p.Ya)=1-(p.Y Expressao 4.2

A probabilidade de persisténcia regional num conjunto de x manchas é a p a_f‘:j
babilidade de que nao se extingam simultaneamente todas as manchas:

P=1-(p,)"

Por isso, se tivermos 10 manchas, cada uma com p, = 0,7, a probabilidade ¢
persisténcia regional serd p,, = 1 - (0,7)'°. Em outras palavras, com 10 maj
chas, existe uma chance de 97% que pelo menos uma delas persista, embot
seja muito provavel que qualquer uma das populacoes individuais se extinga (j
= 0,7) ! A Figura 4.1 mostra como P, aumenta rapidamente a medida que §
acrescentam manchas, embora exista uma diminui¢ao geral a valores de p, mal
altos.

A Equagdo 4.2 ilustra um principio importante: a quantidade de manch
“dispersa o risco” de extingdo. Mesmo que as populagdes individuais estejd 1
condenadas a extingdo, um conjunto de populacdes pode persistir por um fer
po surpreendentemente longo. Na préxima se¢do, vamos construir modelos d
metapopulacdes em que estas populacdes locais estdo interligadas, de tal form
que as probabilidades de extingdo local e de colonizagdo local dependem {
ocupacao das manchas. :
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Probabilidade de persisténcia regional (P, )

1 1 1 1
0 0,2 0.4 0.6 0.8 1.0
Probabilidade de extingdo local (p,)

igura 4.1 Relacdo entre a probabilidade de persisténcia regional (P,), a probabilidade de
ingdo local (p,) e o nimero de populagdes (x). Note que, a medida que o nimero de po-

, Oes aumenta, a probabilidade de persisténcia regional se torna substancialmente mais
i, para uma determinada probabilidade de extingdo local.

ine um conjunto de manchas homogéneas, em que cada mancha pode ser
Weupada por uma Ginica populagdo. Tome fcomo a fragdo de lugares ocupados,
(0 ¢, a propor¢do de manchas que contém populagoes. Logo, f € um nimero
varia entre 0 e 1. Se f = 1, todos os lugares estarao ocupados por popula-
% ¢ a paisagem estard saturada. Se f = 0, todos os lugares estarao desocupa-
W ¢ a4 metapopulagdo estara regionalmente extinta.
Como € que f varia com o tempo ? f pode aumentar se houver lugares vazios
i 8o colonizados com sucesso. Considere / = taxa de imigrag@o: a propor-
#lo de lugares colonizados com sucesso por unidade de tempo” f também pode
nuir se acontecerem extingdes nos lugares ocupados. Seja E = taxa de ex-
, Ou seja, a proporgéo de lugares que se extinguem por unidade de tempo.

NA Teenicamente, deveriamos nos referir a esta quantia como a taxa de colonizagdo, ndo de imigra-
I, 1y usaremos esta terminologia para ser consistentes com o modelo de MacArthur-Wilson, que
i desenvolvido no Capiulo 7.
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A mudanga em f € determinada pelo balango dos ganhos devidos a colonizacdo
e das perdas devidas a extingio:

Y&
dt

Existe uma analogia estreita entre a Expressdo 4.3 e nossa derivacio inicial do
modelo de crescimento exponencial no Capitulo 1 (Expressio 1.5). No modelo
de crescimento exponencial existia uma constante substitui¢io de individuos,
devido aos nascimentos e as mortes. O tamanho da populagdo (N) s6 atingia um
equilibrio se a taxa de natalidade se igualasse a taxa de mortalidade. Da mesma
forma, ao nivel da metapopulag@o, existe uma substitui¢do constante de popula-
¢oes através da colonizagao e da extingdo. A proporcdo de lugares ocupados
(f) atinge um equilibrio quando a taxa de imigragdo ¢ exatamente igual 2 taxa
de extingdo. Voltaremos a encontrar esta derivagdo no Capitulo 7, quando mo-
delarmos o nimero de espécies numa comunidade.

Agora gostariamos de descrever as fungdes de imigracio e de extingdo com
mais detalhe. A taxa de imigracao depende de dois fatores. Em primeiro lugar,
vem a probabilidade de colonizagio local, p,. Se cada lugar for colonizado
independentemente, esta probabilidade dependera apenas das condicdes fisicas e
bioldgicas dentro da mancha. Ha muitos fatores que podem afetar p;, incluindo
a area da mancha, a disponibilidade de habitats ou recursos alimentares criticos,
e a auséncia ou raridade de predadores, patdgenos e competidores.

A probabilidade de colonizagdo local também pode ser afetada por fatores
externos ao lugar. Particularmente, se os lugares estiverem interligados pela
migragao, a probabilidade de colonizacao pode depender da presenga de populas
coes em outros lugares. Em outras palavras, quando ha muitos lugares ocupados
(f alto), existem muitos individuos migrando e portanto, a probabilidade de co~
lonizag@o € mais alta do que quando existem poucos lugares ocupados (f baixo),
Desta forma, p; depende de f. Nas proximas secdes desenvolveremos modelo§
em que o p; pode ser dependente ou independente de f (Gotelli 1991).

A taxa de imigragdo depende ndo s6 de p;, mas também da disponibilidade de
lugares desocupados, medida por (1 - f). Quanto mais lugares estiverem dis-
poniveis para colonizagao, mais rdpida serd a taxa geral de imigragdo. Assim,
a taxa de imigracao € o produto da probabilidade de colonizacio local ®), pelt
fragao de lugares desocupados (1 - f):

Expressio 4.3

I=pfl—f) Expressao 4.4

A taxa de imigracao serd igual a zero em dois casos: primeiro, se a probabilidas
de de colonizagao for zero (p; = 0); e segundo, se todos os lugares da metapo~
pulagdo estiverem ocupados (f = 1).

Seguindo um raciocinio semelhante, a taxa de extingiio, £, ¢ o produto da
probabilidade de extingiio local (p,) pela fragiio de lugares ocupados ( /)
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E=p.f Expressdo 4.5

A taxa de extingdo é igual a zero se a probabilidade de extingdo for zero (p,= 0),
ou se nenhum dos lugares estiver ocupado (f = 0). Substituindo as Expressoes
4.4 e 4.5 na Expressio 4.3 obtemos um modelo geral de metapopulacdo:

E _ _ % =pQ-1)-p.f Equacio 4.3
A Equacio 4.3 é um modelo simples da dindmica de metapopulagdes, que nos
~ yervird como referéncia para o desenvolvimento de modelos alternativos. Alte-
rando alguns dos nossos pressupostos sobre 0s processos de extingao e coloniza-
¢lo, podemos gerar novos modelos de metapopulacdes que fazem diferentes pre-
visoes sobre a fragao de lugares ocupados no equilibrio (f). Antes de explorar as
yariacdes, vamos primeiro examinar os pressupostos gerais do modelo basico.

Pressupostoé do Modelo

A Equacdo 4.3 assume 0s seguintes pressupostos:

‘Manchas homogéneas. Os lugares que as populagdes ocupam ndo podem

diferir com respeito ao tamanho, qualidade do habitat, disponibilidade de re-
~ cursos, ou outros fatores que possam afetar as probabilidades de colonizacdo
~ local ou de extingao local.

¥ Auséncia de estrutura espacial. O modelo assume que as probabilidades de
~ tolonizagdo e de extingdo podem ser afetadas pela fragdo de lugares ocupa-
~dos (f), mas nao pela sua distribuicao no espaco. Num modelo de metapo-
ulagio mais realista, a probabilidade de colonizagdo de um determinado
igar dependeria da ocupacao dos lugares vizinhos e nao do frelativo a todos
08 lugares. Este tipo de modelo de “vizinhanca” pode ser estudado com
Mimulagdes ou com equacdes de difusdo, onde a dispersao de populacoes
utravés de lugares vazios é andloga a dispersido de uma gota de tinta num

'I_M: C'omo esta é uma equagao diferencial continua, tecnicamente, p; € p, nao sao probabilidades, mas
Al txas fracionais. No entanto, p; € p, s¢ comportam como probabilidades quando sio multiplicadas
i um dntervalo de tempo finito. Deveriamos acrescentar um termo de correcio a Equacio 4.3, ao

~ lingo desse intervalo de tempo, para considerar a chance de uma mancha ocupada sofrer uma extingao
Mt de recolonizagio (Ray et al. 1991). No entanto, o termo de corregio € t30 pequeno que opta-
i por usar s equagbes diferenciais continuas interpretando p; e p, como probabilidades de imigragao
e extingho.
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v'Auséncia de retardos. Como estamos descrevendo a dindmica da metapopu
lagao com uma equagao diferencial continua, assumimos que a “taxa de cres
cimento” da metapopulacdo (df/dr) responde instantaneamente as altera
de f, p;» ou p,.

v'p, e p, constantes. As probabilidades p; e p, ndo se alteram ao longo de
tempo. Embora ndo possamos afirmar com certeza quais populagdes vao
extinguir e quais lugares serdo colonizados, as probabilidades destes ev:
nao se alteram.

v'A ocorréncia regional (f) afeta a colonizacdo (p;) e a extingdo local
Exceto no modelo basico de ilha-continente (ver adiante), os modelos
metapopulagdo assumem que a migragao é suficientemente forte para afetar
dinamica local das populacdes e influenciar as probabilidades de colonizag
e/ou de extingao. Conseqientemente, p; e/ou p, sdo fungdes de f.

v'Grande niimero de manchas. No nosso modelo, se a fragio de lugares
pados se tornar infinitamente pequena, a metapopulagdo ainda pode pe
Isso significa que ndo estamos assumindo nenhum tipo de estocas

demogréfica (ver Capitulo 1) na metapopulagio devida a diminuigdo c{o_
mero de manchas. :

Variacdes do Modelo

MODELO DE ILHA-CONTINENTE

No modelo de metapopula¢io mais simples possivel, p; e p, sdo constantel.
Quando p, € constante, a probabilidade de extingdo é a mesma para todas a8
populds;oes e nao depende da propor¢ao de manchas ocupadas. Este pressupos|
¢ andlogo a uma taxa de mortalidade independente da densidade num modelo de
crescimento populacional, onde a taxa de mortalidade nao depende do tamanho
da populagdo (veja Capitulo 2). Igualmente, a probabilidade de colonizagdo pode
ser fixa. p; constante implica em uma chuva de propagulos - uma fonte congs
tante de imigrantes com potencial para colonizar qualquer lugar vazio (Figuti
4.2a). Uma populagdo “continental” grande e estdvel pode gerar uma chuva de
propagulos sobre um conjunto de “ilhas” que formam uma metapopulagio. A
chuva de propagulos também pode caracterizar algumas populagdes de plantiay
colonizaveis por bancos de sementes enterradas e com longa vida. O valor de f
no equilibrio para este modelo ilha-continente se determina igualando a Eq
¢a0 4.3 a zero e resolvendo para f:

0=p-bf-pS Expressio 4,
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pS+p.f=p Expressao 4.7

Dividindo ambos os lados da Expressao 4.7 por (p; , p,) obtemosf o valor de f
no equilibrio:

; I ) ALl
EE 1 > 6 Equacao 4.4
No modelo ilha-continente, a fracio de lugares ocupados no equilibrio resulta
(e um balango entre as probabilidades de imigracao e de extingdo. Repare que,
mesmo quando a probabilidade de extingao (p,) € muito grande e a probabilidade
(e colonizagdo (p;) € muito pequena, sempre permanecem alguns lugares ocupa-
dos na metapopulagio f > 0. Isto acontece porque a metapopulagao € continua-
mente reabastecida pela chuva de propagulos que vem do exterior.

" COLONIZACAO INTERNA

Agora vamos eliminar o pressuposto da chuva de propagulos e, em vez dele,
- VAmos imaginar que a tinica fonte de propagulos para a metapopulagdo € o

(a)

Hlgura 4.2 (1) Colonizagao no modelo ilha-continente. Os colonizadores de um conjunto de
Mlian sempre provém de uma grande édrea continental. Ilhas brancas representam lugares va-
#lon ¢ llhas negras representam lugares que contém populagdes. (b) Coloniza¢do no modelo
Werno. Os colonizadores ndo provém de uma fonte externa inesgotdvel, em vez disso, eles
Wi apenas de um conjunto de ilhas que se encontram presentemente ocupadas.
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conjunto de lugares ocupados (Figura 4.2b). Em outras palavras, existe uma
colonizacdo interna que resulta em:

p, =if Expressao 4.8

A constante i € uma medida do quanto aumenta a probabilidade de colonizacdo
de lugares vazios com o acréscimo de cada novo lugar ocupado. Neste modelo,
cada populagio contribui com individuos para um reservatério de propagulos,
que por sua vez podem vir a colonizar lugares desocupados. Repare que se to
as populacoes se extinguirem (f = 0), a probabilidade de colonizacdo vai p:
zero, porque nao existe nenhuma outra fonte de colonizadores. Esta condi
contrasta com o modelo de ilha-continente, onde nunca havia falta de coloni
dores gracas a populagio continental externa. .

Assumindo que as extingdes continuam independentes e substituindo a Ex-
pressao 4.8 no modelo geral (Equagao 4.3) obtemos (Levins 1970):

L G-1)-p.s Equaglo

Novamente, igualamos a equacio a zero e resolvemos para o valor de f no equi~
librio:

pf=if(l-1) Expressio 4.9
p.=i=if Expressio 4. 10

ifmtp Expressio 4,11

Dividindo ambos os lados por i obtemos:

Em contraste com as previsdes do modelo ilha-continente, ja ndo existe garanti
da persisténcia da metapopulacio (f > 0). Em vez disso, a metapopulagio §
persistird se o efeito da colonizacio interna (i) for suficientemente forte p I
compensar a probabilidade de extingdo local (p,). Se esta condigio nio for cum:
prida, a metapopulagdo se extingue (f < 0). A extingao pode se dar porque u

metapopulacao ja nao recebe o beneficio da colonizagiio externa, it
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O EFEITO DE RESGATE

Nossos dois primeiros modelos (ilha-continente e colonizagio interna) assumem
que a probabilidade de extingao ¢ independente da propor¢ao de lugares ocupa-
dos. Agora, gostariamos de considerar a possibilidade da extingdo ser afetada
por f. Como isso pode acontecer? Como anteriormente, assumimos que cada
Jugar produz um determinado excesso de propagulos que deixam o lugar de
origem e chegam a outras populagdes. Se 0s propagulos chegarem a um lugar
vazio, eles serdo colonizadores potenciais. Se as condi¢cdes forem boas, estes
propagulos podem vir a estabelecer uma populagio reprodutiva no lugar. Mas os
migrantes também podem chegar a lugares que estao ocupados e contribuir para
0 aumento da populacdo que ja estava estabelecida. Este aumento de N é o efeito
de resgate, que pode evitar a extingao da populagao protegendo-a dos efeitos da
estocasticidade demogrifica e ambiental (ver Capitulo 1). O efeito de resgate é
definido como a diminuigio que ocorre na probabilidade de extin¢ao quando au-
menta o nimero de lugares ocupados — e conseqientemente, aumenta o nimero
(e individuos disponiveis para refor¢ar os tamanhos populacionais locais.

O compromisso entre o nimero de propagulos que sai de um lugar e o nimero
(ue chega de outros lugares ndo pode ser estritamente linear. Se tal acontecesse
nunca se daria um efeito de resgate, porque a reducao de p, devida a imigracao
seria cancelada pelo aumento de p, devido & emigragdo. No entanto, o efeito da
perda de alguns individuos emigrantes sobre p, pode ser irrelevante. Na ver-
dade, se a migragao for denso-dependente, os individuos que nao migram para
outros lugares podem ter reproducao e sobrevivéncia limitadas nos seus lugares
dle origem. Um modelo explicito do efeito de resgate deveria incluir os parame-
wos N, p, e migragdo, mas podemos captar a esséncia do efeito de resgate num
modelo simples de metapopulagao se assumirmos que:

p.=e(-f) Expressdo 4.12

A lixpressio 4.12 afirma que a probabilidade de extingdo local diminui 2 me-
dida que se ocupam mais lugares. ¢ mede a forga do efeito de resgate, porque
(etermina o quanto p, diminui por cada novo lugar ocupado. Repare que se
fodos os lugares estiverem ocupados (f = 1), a probabilidade de extingao local
§ zero. Isto é irrealista, porque mesmo numa paisagem saturada deveria haver
wlgum risco de extingdo subjacente. Mas para expressar essa extin¢do subjacente
precisarfamos acrescentar mais um parametro ao modelo, 0 que o tornaria mais
womplicado. Optando pela simplicidade, vamos utilizar a Expressao 4.12. Se
Wasumirmos uma chuva de propagulos externa em combinagao com um efeito de
Jusgate, podemos substituir a Expressao 4.12 no modelo geral (Equacdo 4.3):

E o Lepienaten) Equagio 4.7

=
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Tal como antes, igualamos a Equagio 4.7 a zero e resolvemos para obter o valor
de f no equilibrio:

ef(1-f)=p,a-1) Expressao 4.13

ef =p, Expressio 4.14

Dividindo ambos os lados por e:
F_ P . 2
S= oy Equagio 4.8

Na presenca de uma chuva de propagulos e de efeito de resgate, a metapopula-
¢lo tem a sua persisténcia assegurada, tal como no modelo de ilha-continente.
Na verdade, se o parimetro de extin¢io (e) for menor que a probabilidade de
colonizacdo (p;), a metapopulagao ficard saturada no equilibrio, com todos os
lugares ocupados (f = 1).

OUTRAS VARIACOES

Uma ultima variacdo do nosso modelo de metapopulacio simples, seria a com-
binacao da colonizagdo interna com o efeito de resgate. Neste caso, a metapopu-
lagdo fica inteiramente isolada das influéncias externas; tanto a probabilidade de
extin¢do como a de colonizacao sao fungdes da proporgao de lugares ocupados.
A equacado para este modelo resulta da substituicdo da Expressao 4.8 (coloni-
zacdo interna) e da Expressdo 4.12 (efeito de resgate) na Equacao 4.3 (modelo
geral):

%ﬂf(l-f)—-ef i-7)

No entanto, se vocé tentar igualar a Equagao 4.9 a zero e resolver para f, desco-
brird que nao existe uma solucao simples. Em vez disso, o “equilibrio” depende
dos valores relativos de i e e. Se i > e, a taxa de imigracao [ if (1 - f)] serd
sempre maior que a taxa de extin¢do [ ef (1 - f)], como tal, a metapopulagdo
crescera até f = 1 (saturacdo da paisagem). Por outro lado, se ¢ > i, a taxa de
extin¢do serd maior que a taxa de imigracao e a metapopulagdo se reduzird até
J = 0. Se i e e variarem estocasticamente, a metapopulagio pode flutuar entre
esses dois pontos de equilibrio (Hanski 1982). Finalmente, se i for igual a e, f
permaneceréd constante porque a taxa de imigracdo serd sempre igual & taxa de
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Tabela 4.1 Quatro modelos de metapopulagdo (Gotelli 1991).

Extin¢do
Independente Mediada por efeito de resgate
Externa
e ‘(chuvade M _, .. df_ :
% ot SRR e R 7 = Pi(1-N)-ef(-f)
8 ;
L) el
8 interna Y fpypes = i0-D-ef0)

extingdo. Se alguma forga externa provocar uma alteracao de f, ele permanecera
constante no novo valor de equilibrio. Chamamos a isto um equilibrio neutro.

Os modelos de metapopulacio que consideramos aqui trataram a colonizagao
como sendo inteiramente interna ou externa. Da mesma forma, as extingdes
foram inteiramente independentes ou mediadas por um efeito de resgate (Tabela
4.1). Na realidade, estas quatro alternativas representam extremos de um con-
tinuo. Provavelmente, na maioria das metapopulacdes, a colonizagio resulta de
propagulos que tanto podem vir de dentro do sistema, como de uma fonte “con-
tinental” externa. Igualmente, a extin¢ao pode ser afetada pela a¢do simultanea
de forcas internas e externas. Estes fatores podem ser incorporados num modelo
de metapopulacio mais geral, onde os quatro modelos desenvolvidos neste capi-
tulo aparecem como casos particulares (Gotelli & Kelley 1993).

As derivagdes que apresentamos aqui mostram apenas a superficie da mode-
lagem de metapopulacdes (Hanski & Gilpin 1991). Existem modelos de meta-
populagdo que prevéem N diretamente, em vez de considerar s6 a presenga ou
auséncia de populagdes. Também existem modelos de metapopulagao que consi-
deram pares de espécies, como dois competidores, ou um predador e sua presa.
Iim alguns casos, pode-se observar a coexisténcia regional de espécies que nao
podem coexistir localmente em populagdes fechadas. Noutros casos, a sujeicao
de populagdes locais a presenca de predadores ou de competidores pode levar a
extingdes que ndo ocorreriam de outra forma. No Capitulo 7, regressaremos a
consideragdo de sistemas “abertos” quando modelarmos a colonizagdo de uma
ilha por toda uma comunidade de espécies. Por agora, vamos retornar a nossos
modelos simples de populagdes locais e incorporar os efeitos da competicao
(Capitulo 5) e da predacao (Capitulo 6).
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Exemplos Empiricos

A BORBOLETA-DE-SAO-FRANCISCO

As populacoes da borboleta-de-Sao-Francisco (Euphydryas editha bayensis)
ocorrem em manchas discretas que parecem organizadas numa grande metapo-
pulacdo. Esta borboleta ¢ relativamente especializada no seu habitat; as borbole-
tas adultas emergem na primavera e as fémeas preferem por seus ovos em uma
planta de banana-da-terra anual, Plantago erecta. A planta hospedeira serve de
alimento as larvas, que se alimentam por uma ou duas semanas e depois entram
na diapausa de verdo, um estado de repouso. As larvas voltam a se alimentar
durante os meses frios e chuvosos de dezembro a fevereiro e depois deste peri-
odo constroem casulos. P. erecta cresce nos prados do Norte da Califérnia em
afloramentos rochosos de solos serpentinos, que servem de potenciais lugares
para populagdes dessa espécie (Figura 4.3). As populagdes de borboleta-de-Sao-
Francisco estdo sendo estudadas nesta area ao longo de mais de 30 anos (Ehrlich
et al. 1975).

Flutuagdes no estado de tempo podem perturbar a sincronia dos ciclos de
vida da borboleta e da sua planta hospedeira, provocando extingdes locais. Por
exemplo, € sabido que pelo menos trés populacdes de borboletas se extinguiram
ap0s a forte seca de 1975-1977 (Murphy & Ehrlich 1980). Algumas populagdes
muito pequenas registradas em 1986 podem representar recolonizaces recentes
de lugares vazios (Harrison et al. 1988). A localidade de Morgan Hill é uma
grande mancha de solo serpentino que suporta uma populacdo de centenas ou
milhares de borboletas. Devido & grande drea e a diversidade topogréfica da
localidade, esta populagdo sobreviveu a seca e provavelmente serviu de fonte de
colonizadores para manchas vazias.

Em muitos aspectos, a metapopulacio de borboletas-de-Sio-Francisco se as-
semelha a0 modelo de ilha-continente, onde existe uma fonte de colonizadores
persistente e externa. Embora nossos modelos de metapopulacdo simples assu-
mam que todas as manchas sdo idénticas, claramente, nio é esse o caso da bor-
boleta-de-Sao-Francisco. As populagdes ocorrem com maior probabilidade em
lugares proximos da populagao de Morgan Hill, com grandes 4reas de vertente
fresca voltada a Norte e com altas densidades da planta hospedeira (Harrison et
al. 1988). Para efeitos de conservacdo, a preservagio da populacdo de Morgan
Hill deve ser essencial, porque ela fornece colonizadores para outros lugares.

Por defini¢do, os estudos de metapopulagdes requerem acesso a grandes ex-
tensoes de terra. Embora virios pesquisadores tenham estudado a metapopu-
lacao de borboletas-de-Sao-Francisco ao longo de varios anos, deixou de ser
possivel recolher informagoes sobre muitas das manchas menores. As atitudes
dos fazendeiros no Oeste dos Estados Unidos mudaram; muitos deles j4 ndo
permitem a entrada de bi6logos nas suas propriedades para monitorar as bor-




EXEMPLOS EMPIRICOS | 97

‘Q <+— Extinta em 1976, recolonizada em 1988

& «— Colonizada em 1986

Morgan Hill

e I..'l::- - - ~
‘ -
S e
I 10 km I

Figura 4.3 Distribuicdo de prados em solos serpentinos no Condado de Santa
Clara, Califérnia. Estas manchas de habitat funcionam como potenciais lugares de
populacoes da borboleta-de-Sao-Francisco (Euphydryas editha bayensis). A grande
populagao de borboletas na localidade de Morgan Hill provavelmente serve como
um reservatorio continuo de colonizadores para outras manchas menores, tal como
no modelo de ilha-continente. (Baseado em Harrison et al. 1988.)

boletas (S. Harrison, comunicacdo pessoal). Alguns fazendeiros temem que a
tlescoberta de uma espécie ameagada na sua fazenda elimine seus direitos sobre
il propriedade.

BESOUROS CARABIDEOS EM BREJOS DA HOLANDA

Nem todas as populagdes ocorrem em manchas bem definidas, como no caso da
horboleta-de-Sao-Francisco. As populagdes podem se organizar em metapopu-
lighes mesmo na auséncia de manchas de habitat. Um conjunto de populagoes
“(le besouros carabideos do Norte da Holanda, foi monitorado com armadilhas de
pitfall durante mais de 35 anos (den Boer 1981). Marcagéo radioativa revelou
ue a maioria dos individuos se desloca muito pouco. Por exemplo, 90% dos
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individuos da espécie Pterostichus versicolor se moveram menos de 100 metros
por dia. Consegiientemente, mesmo que dois lugares estejam separados por uma
distincia relativamente curta, eles podem conter subpopulacdes diferentes co-
nectadas pela migragéo.
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Figura 4.4 (a) Dinimica de metapopulago do besouro terrestre Prerostichus versicolor
em brejos do Norte da Holanda. Cada simbolo representa o percurso de uma populacao na
irea de estudo. Note a grande variedade de dinimicas populacionais e a relativa raridade
de extingdes locais. As linhas interrompidas indicam intervalos sem amostragem. Linhas
que tocam o eixo dos x indicam extingdes locais. Em qualquer intervalo de tempo, sempre
tem alguma populaco crescendo e fornecendo migrantes que evitam a extingdo de outras
populacdes em declinio. (b) Dinimica de metapopulagdo do besouro terrestre Calathus me-
lanocephalus em brejos do Norte da Holanda. Ao contrério de P. versicolor, as popul 5
de C. melanocephalus tendem a flutuar em sincronia. Conseqiientemente, nao existem areas
“fonte” para resgatar as populagoes em declinio, fazendo com que as extingdes locais sejam
mais freqiientes. (Baseado em den Boer 1981.)
i
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A Figura 4.4a mostra o tamanho de 19 populacoes de P. versicolor que foram
estudadas durante 21 anos. Embora as populagdes tenham flutuado de forma
assincronica, ndo se registrou praticamente nenhuma extingao durante o periodo
de estudo. Isto aconteceu porque, a qualquer momento, havia sempre algumas
popula¢des aumentando e servindo de populagdes fonte que evitavam a extingao
de outras populacdes em declinio, ou populagdes sumidouro. Em contraparti-
da, as flutuacdes da espécie Calathus melanocephalus durante o mesmo periodo
foram muito mais sincronizadas (Figura 4.4b). Conseqiientemente, por vezes as
condi¢oes eram uniformemente ruins para todas as populagoes. Nestas ocasioes,
nio existiam populacdes fonte e entdo as populagdes se extinguiram com muito
mais freqiiéncia. Como cada populacio de C. melanocephalus se comportava de
forma semelhante, o risco de extin¢ao era alto. No caso de P. versicolor, como
cada populacao se comportava de forma diferente, a metapopulagao efetivamen-
te distribuia o risco de extin¢do. Continuamos sem entender porque a dindmica
populacional destes dois besouros € tio diferente, mas esta claro que a estrutura
da metapopulacao afeta a probabilidade de extin¢do local e talvez a persisténcia
da metapopulagdo em longo prazo.
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Problemas

4.1 Vocé estd estudando uma espécie de formiga-ledo linda e rara. As popula-
¢oes da formiga-ledo ocorrem num conjunto de ilhas e numa rea continental
adjacente que serve permanentemente como origem de colonizadores. Pode
assumir que o continente € a tnica fonte de colonizadores e que as extincoes
nas ilhas ocorrem independentemente umas das outras.

a. Considerando p, = 0,2 e p, = 0,4, calcule a propor¢do de ilhas ocupadas
no equilibrio.

*b. Um empreendedor pretende pavimentar toda a drea continental para cons-
truir um condominio fechado. Para apaziguar os ambientalistas da regiao
ele promete proteger as ilhas como uma “reserva natural da formiga- -
ledo”. Assumindo que p, = 0,4 e i = 0,2, preveja o destino das popula-
¢oes das ilhas ap6s a eliminagao da populacdo continental.

4.2 Uma populagdo de 100 ras, ameagada, ocupa um fnico lago. Uma das
propostas para conservar esta populagdo consiste em subdividi-la em trés
populagdes de 33 ras, colocando cada uma num lago diferente. Com base
em seus estudos de demografia, vocé sabe que ao reduzir uma populacdo de
100 para 33 ras vocé aumentard o risco anual de extingao de 10% para 50%.
No curto prazo, qual serd a melhor estratégia, manter uma populacio tnica.
ou dividi-la em trés?

*#4.3 Imagine uma metapopula¢do com chuva de propagulos e efeito de resgate.
Os parémetros sdo p; = 0,3 e ¢ = 0,5. Quarenta por cento dos lugares estao.
ocupados. A metapopulacdo esta se expandindo ou se contraindo?

* Problema avangado
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