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Apresentacao e Previsdes do Modelo

A RELACAO ESPECIES-AREA

A relagdo espécies-drea ¢ uma das poucas “leis” genuinas em ecologia: ilhas
grandes suportam mais espécies que ilhas pequenas. Este padrio se verifica na
maior parte dos conjuntos de organismos, desde as plantas vasculares das Ilhas
Britanicas, até aos répteis e anfibios do Caribe. As “ilhas” nem precisam ser
ocednicas. Peixes que vivem em lagos, mamiferos que habitam florestas em to-
pos de montanha e insetos que visitam inflorescéncias de cardo, todos mostram
uma relagio espécies-rea para as ilhas de habitat que lhes correspondem. Um
parque nacional ou uma reserva natural podem ser considerados como ilhas
rodeadas de um mar de habitat perturbado, por isso, o estudo das relacdes espé-
cies-drea pode ser relevante para a preservagio de espécies em paisagens frag-
mentadas. Este capitulo explora os detalhes da relagio entre a 4rea e o ndime )
de espécies de uma comunidade (riqueza de espécies). .

A Figura 7.1a ilustra uma relagao espécies-area tipica, relativa as espécies de
aves terrestres do Caribe. O eixo x mostra a drea da ilha e o eixo dos y mostra
o0 niamero de espécies de aves terrestres nidificantes. Vocé pode observar que &
relagdo ndo € linear: o nlimero de espécies aumenta rapidamente com a 4rea paré
ilhas pequenas e mais lentamente para ilhas grandes. Em geral nas ilhas oced-
nicas (Regra de Darlington), para duplicar o nimero de espécies precisamos
multiplicar a 4rea da ilha por dez (Darlington 1957). Para um grande nimero
de comunidades, a relacao espécies-drea pode ser descrita matematicamente por
uma simples fungdo de poténcia:

S=cA* Equ

Nesta equacio, S € o nlimero de espécies, A é a area da ilha, e z e ¢ sdo constan-
tes ajustadas que explicaremos em seguida. Se extrairmos o logaritmo (base 10)
de cada lado da equagdo, obtemos:

log(S) = log(c) + zlog(4)

Com a transformagao logaritmica a curva espécies-area vira uma linha reta onde
a constante log(c) € o intercepto e a constante z é o declive da linha, A Figur
7.1b mostra os dados das aves do Caribe representados num gréfico onde ambog
0s eixos usam uma escala logaritmica. Os dados seguem aproximadamente
linha reta, sugerindo um bom ajuste a uma funcio de poténcia.

A area de uma ilha nao € o tnico fator que afeta a riqueza de espécies, Y
Figura 7.2 mostra o efeito da distancia sobre a riqueza de espécies de aves nay
Ilhas Bismarck, no Oceano Pacifico tropical. A Nova Guiné, provavelmente,
atua como “reservatorio de origem” para este arquipélago, porque todas as esp
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Figura 7.1 (a) Relagio espécies-drea para aves terrestres nidificantes do Caribe. Cada
ponto ¢ uma ilha. Repare como o nimero de espécies aumenta rapidamente para as ilhas
uenas, mas mais lentamente para as ilhas grandes. (Dados de Gotelli & Abele 1982) (b)
presentagio logaritmica (base 10) da relagao espécies-area. Os dados em (a) foram repre-
sentados num grafico logaritmico. A linha reta log(S) = 0,957 + 0,199 log(4) representa a
?gclngde ténolz:k’a9 que melhor se ajusta aos dados. A fung@o de poténcia propriamente dita
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Figura 7.2 Efeito da distancia nas aves do arquipélago de Bismarck. O eixo dos x mostra &
distancia de cada ilha a Nova Guiné, a suposta origem de espécies. O eixo dos Yy mostra a 1
queza de espécies observada, dividida pela riqueza de espécies esperada numa ilha proxima
(<500 quilémetros da Nova Guiné) de tamanho comparavel. (Baseado em Diamond 1972,)

cies de aves que aparecem nas Ilhas Bismark aparecem também na Nova G
Neste grifico, o eixo x mostra a distincia entre cada ilha e a Nova Guiné. O e Xt
dos y mostra o quociente entre o nimero de espécies observado e 0 nimero d
espécies esperado numa ilha “proxima” (<500 km da Nova Guiné) com dar
semelhante. Veja como a riqueza relativa de espécies diminui 2 medida q

distincia ao reservatério de origem aumenta. Em geral, a riqueza de espéci
menor em comunidades de areas pequenas ou de 4reas isoladas. Nas proxim
secOes, vamos desenvolver alguns modelos que tentam explicar o efeito da 4 ¢
(mais espécies em ilhas grandes que em ilhas pequenas) e o efeito da distinel
(mais espécies em ilhas proximas que em ilhas distantes).

A HIPOTESE DA DIVERSIDADE DE HABITAT

A explicacio mais imediata para a relagio espécies-area é que as ilhas grande
tém mais tipos de habitat que as ilhas pequenas. Consegiientemente, espéei

restritas a certos tipos de habitat s6 poderdo ocorrer em ilhas grandes que tenhat
esses habitats. A relacdo espécies-drea para as aves terrestres do Caribe pod
ser explicada, em parte, por este fendmeno. As maiores ilhas da regido sio

Grandes Antilhas (Cuba, Hispaniola, Jamaica e Porto Rico). Estas ilhas incluen;
muitos tipos de habitat inicos, como as vastas extensoes de pintanos de Cuby
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¢ os pinhais de altitude da Hispaniola, que nio ocorrem em nenhuma das ilhas
menores. Especialistas de habitat, como a corruira-de-Zapata (Ferminia cerve-
rai) em Cuba, e o cruza-bico-de-asa-branca (Loxia leucoptera) na Hispaniola,
ocorrem apenas nestes habitats tinicos. Ilhas de tamanho intermédio, como Gua-
dalupe e Sta. Licia, sdo cones vulcanicos ingremes com menos habitats e menos
espécies que as ilhas das Grandes Antilhas. Algumas das ilhas menores, como
Antigua e Barbuda, sdo atdis de coral rasos. Estas sdo ilhas 4ridas com vegeta-
¢do estruturalmente simples, que suportam ainda menos espécies de aves.

Embora a diversidade de habitats possa contribuir para a relagio espécies-
drea, ela ndo é sempre a explicacdo correta. Por um lado, muitas espécies nio
apresentam forte especializacido de habitat — como tal, o habitat pode nio ser
limitante para a distribuicdo dessas espécies. Por outro lado, existem muitos
exemplos de relacdes espécies-drea em lugares com pouca ou nenhuma variacio
de habitat. Considerando areas com habitat idéntico, o nmero de espécies conti-
nua sendo maior em ilhas grandes do que em ilhas pequenas, sugerindo que exis-
tem outras for¢as em jogo. Na préxima segdo, vamos desenvolver o “modelo de
equilibrio” da biogeografia de ilhas, introduzindo uma hipdtese alternativa para
explicar as relagdes espécies-area. Mais para o final do capitulo, descreveremos
uma terceira hipétese, o modelo de amostragem passiva, que também explica as
relacdes espécies-area.

O MODELO DE EQUILIBRIO DA BIOGEOGRAFIA DE ILHAS

0O modelo de equilibrio da biogeografia de ilhas foi popularizado por Robert
H. MacArthur (1930-1972) e Edward O. Wilson (1929- ). Por vezes, o modelo é
chamado de “modelo de equilibrio” ou “modelo de MacArthur-Wilson”. A sua
premissa basica € de que o nimero de espécies presentes numa ilha representa
um balango entre a imigragdo recorrente de novas espécies para a ilha e a extin-
¢do recorrente das espécies que 14 residem (MacArthur and Wilson 1963, 1967).
Quando as taxas de extin¢do e de imigra¢io se igualam, o numero de espécies
atinge um equilibrio. O conceito é semelhante ao de um N de equilibrio numa
populagao local (Capitulo 2) e ao de uma propor¢ao de localidades ocupadas no
¢quilibrio por uma metapopulacdo (Capitulo 4).

O modelo de equilibrio assume a disponibilidade de um reservatério fonte
e espécies que podem colonizar a ilha. Este reservatério é permanente e se
localiza em terra firme. Existem P* espécies no reservatorio e assumiremos, por
enquanto, que todas elas tém o mesmo potencial para colonizar, ou para se ex-
tinguir. Definimos a taxa de imigracio, Ly, como o nimero de novas espécies
¢olonizando a ilha por unidade de tempo. A taxa de exting¢do, i, € 0 nimero
e espécies presentes na ilha que se extinguem por unidade de tempo. A taxa

NT: Mantemos a notagho do original, usando a letra P, que designa pool, ou reservatério.
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de alteragdo no nimero de espécies na ilha (dS/dt) € a diferenca entre a taxa de
imigragao e a taxa de extingio.
Logo:

Equacdo 7.3 a zero e resolver para o nimero de espécies no equilibrio. Fi
mente, vamos modificar as curvas de extin¢do e imigracio tomando em conside
ragdo os efeitos da 4rea e do isolamento sobre a riqueza de espécies. _

A Figura 7.3 ilustra a curva de imigragio usada no modelo de equilibrio. O
eixo x mostra o nimero de espécies presentes na ilha. O eixo y mostra a taxs
méxima de imigracdo, /, ocorre quando a ilha esta vazia. A taxa de imigragag
diminui 3 medida que se acrescentam mais espécies a ilha. Isto acontece porque,
quanto mais espécies sdo acrescentadas, menos espécies novas restam no re:
vatorio de origem. Finalmente, suponha que todas as espécies do reservatorio
origem estdo presentes na ilha. Por defini¢ao, nao pode ocorrer mais imigra
por isso € que a curva de imigracao cruza o eixo dos x no ponto S=/P. Assim, |
‘curva’ de imigracdo € uma linha reta descendente, com uma taxa maxima em |
e uma taxa minima em zero, quando S=P. !

Lembre-se que uma linha reta pode ser definida pela equagdo y=a+bx, onds
a € o intercepto e b € o declive. Neste caso, o intercepto é I e o declive (subid
por avanco) € -I/P. Logo, a equagio para a taxa de imigracio é:

! 3
A =T _(F] S Expressio 7.1

hg=I-(IIP)S

Taxa de imigragdo (A)

Numero de espécies na ilha (S )

Figura 7.3 Taxa de imigragio no modelo de MacArthur-Wilson. A taxa de imigragho (nd-
mero de espécies por unidade de tempo) diminui & medida que aumenta o nimero de espé.

' cies na ilha. :
Lu—-_ Z FE——— - - — -
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Agora, vamos a taxa de extingdo, p.. Esperamos que p, aumente a medida que
S aumenta: quanto mais espécies existem na ilha, maior a taxa a que elas desa-
parecem. Esta relacdo € inevitivel porque cada espécie tem uma probabilidade
constante de desaparecimento, por isso, as espécies desaparecem a uma taxa
mais rapida quando existem mais espécies na ilha. A taxa de extin¢cdo maxima,
E, vai ocorrer quando todas as espécies do reservatorio fonte ocorrerem na ilha
(S = P). Em contrapartida, se ndo houver nenhuma espécie na ilha (§ = 0), a
taxa de extingdo tem de ser igual a zero. Logo, a curva de extin¢ao também €
uma linha reta, com o intercepto em zero e uma taxa maxima de E, que ocorre
quando S = P (Figura 7.4):

H,= [—J S Expressao 7.2

Agora que temos as expressdes para as taxas de imigracio e extin¢do lineares,
podemos substitui-las na Equacido 7.3 e obtemos um modelo da alteracio da
riqueza de espécies na ilha:

as _ = [i] S— [EJ S Expressdo 7.3
dt P P

O nimero de espécies na ilha atinge o equilibrio quando dS/dr é igual a zero.
Igualando a Expressao 7.3 a zero e resolvendo para S obtemos:

I+ E i
hY = =1 Expressio 7.4
E
2
=]
S ps=(EIP)S
8=
=
LB
S
o
»
o
—
P

Nuimero de espécies na ilha (S')

Flgura 7.4 Taxa de extingdo no modelo de MacArthur-Wilson. A taxa de extingio (ndmero
ile espécies extintas por unidade de tempo) aumenta & medida que se acrescentam espécies a

Alha

TR S =S, ’ i
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A
O nimero de espécies no equilibrio, §, seré:

P

3o
I+ E

de imigracdo () e extingdo (E). Graficamente, este equilibrio € indicado pele
eixo x no ponto correspondente a interse¢ao das curvas de extingao e de imi
¢ao (Figura 7.5). Na interse¢do, a taxa a qual novas espécies sao acrescentadas
na ilha é cancelada pela taxa a qual as espécies existentes na ilha vao se extin:
guindo.

Este ponto de equilibrio é estavel. Quando existirem menos espécies que §,
estaremos a esquerda do ponto de intersecdo. Nesta regiao do gréfico, a taxa de
imigragdo € maior que a taxa de extingdo, e o nimero de espécies aumenta. A
direita da intersecdo, a extingao € maior que a imigracdo, e o nimero de espécies
diminui. }

A Equagﬁo 7.4 mostra que a riqucza de espécics aumenta com o aumento |

a intersecd@o das curvas de natalidade e mortalidade denso-dependentes na noss;
derivagdo do modelo de crescimento logistico (Figura 2.1) no Capitulo 2.

A Figura 7.5 também mostra como o equilibrio € caracterizado por uma
de substitui¢do, que é medida no ponto correspondente 4 intersecdo das curvil
no eixo dos y. Esta taxa de substitui¢do, 7%, é o nimero de espécies que con
tinua chegando (ou sumindo) por unidade de tempo no equilibrio. T pode §¢
tomado como uma taxa de extingdo ou de imigra¢ao, porque as duas se igualal
no equilibrio. Com um pouco de geometria, podemos ver pela Figura 7.5 que!

—g = g Expressdo 7.
E conseqiientemente:
TP =SE Expressio 7,
Rearranjando e substituindo § de acordo com a Equag¢ado 7.4 obtemos:
(75 |
BT E Expressio
P

* NT: Por consisténcia com a notago utilizada na literatura, vamos designar a substituigho com illll'_
do inglés ‘turnover’.
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Repare como a taxa de substitui¢io no equilibrio depende apenas das taxas de
imigracao e de extingdo maximas (/ e £) e nao do tamanho do reservatorio fonte
(P). Como seria de esperar, o aumento da taxa mixima de imigraco ou de ex-
tingdo aumenta a taxa de substitui¢do no equilibrio.

Esta substitui¢do das populacdes de ilhas no equilibrio é um aspeto central do
modelo de MacArthur-Wilson. Em contraste com muitos dos modelos que estu-
damos até aqui, 0 modelo de MacArthur-Wilson nio prevé populagdes estiveis.
Pelo contrério, existe sempre colonizacio e extingao estocastica das populacoes
da ilha. A composicdo de espécies na ilha estd em permanente alteragio, embora
0 nimero total de espécies permaneca relativamente constante.

Até aqui, construimos um modelo da riqueza de espécies de uma ilha no
equilibrio, mas aindd ndo explicamos a relagdo espécies-area. Para isso, pre-
cisamos incorporar alguns pressupostos adicionais sobre a demografia das es-

Taxa

5

§ P

Numero de espécies na ilha (S)

Figura 7.5 Nimero de espécies no equilibrio, de acordo com o modelo de MacArthur-Wil-
son. A intersecao das curvas de extingdo e de imigragio determina o nimero de espécies no
equilibrio (S) e a taxa de substitui¢do no equilibrio (7).

pécies colonizadoras. O primeiro pressuposto ¢ de que o tamanho populacional
tle cada espécie € proporcional a area da ilha. Em outras palavras, a densidade
as populagdes (nimero de individuos por unidade de rea) ¢ a mesma em ilhas
(e diferentes tamanhos. O segundo pressuposto ¢ de que a probabilidade de
extingdo de uma populagdo diminui com o aumento do tamanho populacional.
liste pressuposto resulta diretamente do modelo de estocasticidade demografica
desenvolvido no Capitulo 1. Como os tamanhos populacionais serdo maiores em
ilhas grandes que em ilhas pequenas, as taxas de extingao correspondentes serao
menores nas ilhas grandes.,
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Imagme que temos uma ilha grande (4,) e uma ilha pequena (4,) que diferem
na drea, mas sao idénticas em dwermdade de habitat e distdncia ao reservatorio
de origem (Figura 7.6). Como as duas ilhas estdo a2 mesma disténcia do continen:
te e sdo colonizadas pelo mesmo reservatorio de P espécies, elas tém a mesma
curva de imigra¢do. No entanto, a taxa de extingdo maxima na ilha grande ( “i
€ menor que na ilha pequena (£,) porque os tamanhos populacionais sio maiore§
na ilha grande. Devido a este efelto da area, o nimero de espécies no equilibrig
€ maior na ilha grande e a taxa de substitui¢ao dessas espécies € mais baixa. :

Podemos também considerar o efeito da distancia modificando as curvas de
imigracdo para ilhas proximas e distantes. Suponha que duas ilhas (A, ed,) en
a mesma area e os mesmos habitats, mas diferem na distancia ao reserva OTic
fonte (Figura 7.7). Como as reas sao iguais, as duas ilhas tém a mesma cury
de extingdo. Mas a taxa de imigracdo méaxima serd mais alta na ilha proxim
(Z,,) que na ilha distante (I,). Conseqiientemente, no equilibrio, a ilha prox
terﬁ mais espécies que a ilha distante. A ilha préxima também terd uma taxa d
substituicao mais alta que a ilha distante.

Taxa

|

I
I |

1
p S
Numero de espécies na ilha (5)

Figura 7.6 Efeito da drea no modelo de MacArthur-Wilson. Ilhas menores tém populagdes
menores, 0 que aumenta a taxa de extingdo e resulta em um menor ndmero de espécies no
equilibrio. E, ¢ a taxa de extingdo maxima para ilhas pequenas; £, € a taxa de extinglo mi
xima para 1ll'fas grandes.
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Deste modo, a riqueza de espécies numa ilha do modelo MacArthur-Wilson
¢ unicamente determinada pela geometria da ilha — a sua 4rea determina a taxa
de extin¢do e a sua distdncia, ou isolamento, determina a taxa de imigragao.
A intersecdo destas duas curvas controla o nimero e a taxa de substituicdo de
espécies no equilibrio.

Pressupostos do Modelo

Embora o modelo de equilibrio preveja padroes de riqueza de espécies, os seus
pressupostos basicos sdo ao nivel das populagdes. Os pressupostos sao os se-
guintes:

v Uma ilha é potencialmente colonizdvel por um conjunto de P espécies que
provém de um mesmo reservatorio fonte e tém probabilidades de extin¢do
e colonizacdo semelhantes. Este pressuposto implica que as espécies no
reservatorio fonte e na ilha ndo estao sofrendo alteragdes evolutivas que pos-

Taxa

)

Sd Spr' iy

Numero de espécies na ilha (5)

Figura 7.7 Efeito da distincia no modelo de MacArthur-Wilson. Ilhas distantes ou isoladas
o reservatorio fonte tém uma taxa de imigragao reduzida, que resulta em um nimero de
eupécies baixo no equilibrio. /,,€ a taxa de imigracdo mdxima para ilhas proximas; /, € a
i de imigragio méxima para ithas distantes.
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sam alterar as suas taxas de extin¢io ou de colonizagido. Assim, como mi :
modelos ecoldgicos, o modelo de equilibrio ndo incorpora mecanismos ¢
lutivos nem restri¢des historicas na previsao da riqueza de espécies.

¥ A probabilidade de colonizagdo ¢ inversamente proporcional ao isolame
ou distancia ao reservatdrio fonte. Ilhas isoladas tém curvas de imigra
mais suaves que ilhas ndo isoladas. Na auséncia de outros fatores, o
mento diminui o nimero de espécies no equilibrio (ver Problema 7.2).

v O tamanho da populagdo de uma espécie é proporcional a drea da ilha.
outras palavras, a densidade de cada populagio (mimero de individuos
ndo varia através do arquipélago. Modelos alternativos (Schoener 1976)
sumem que as interacdes competitivas sdo suficientemente importantes
que o tamanho das populacdes seja afetado ndo s6 pela drea da ilha
também pela riqueza de espécies.

¥'A probabilidade de uma populagdo se extinguir é inversamente prop
nal ao seu tamanho. Embora o modelo de equilibrio nio preveja exp
mente os tamanhos populacionais, este pressuposto incorpora a idéia
a estocasticidade demogréfica (ver Capitulo 1) aumenta a chance de e
das populagdes pequenas. Este pressuposto € o anterior asseguram
va de extin¢do mais inclinada nas ilhas pequenas do que nas ilhas g
resultando numa curva espécies-drea.

v'A colonizagdo e a extingdo de populagées locais sao independentes da
posi¢do de espécies na ilha. Em contraste com os modelos class
competicdo (Capitulo 5) e predagio (Capitulo 6), o modelo de equ
assume que a presenca de uma espécie ndo afeta a colonizacdo ou a exi
de outra. Se as extincdes sdo independentes da composicdo de espéc
comunidade da ilha é “nao-interativa”. Se as colonizacdes sdo independ
umas das outras, a comunidade da ilha ndo esta sofrendo uma transfo
sucessional, porque a ordem particular de chegada e partida das espéci
¢ importante. X

Variacoes do Modelo

CURVAS NAO-LINEARES DE IMIGRACAO E EXTINCAO

A curva linear de imigracio implica em que todas as espécies tenham o mess
mo potencial para dispersar e para colonizar ilhas. Mas suponha que algu
espécies sio muito melhor dispersoras e colonizadoras que outras. Estas estas
riam entre as primeiras espécies a colonizar uma ilha vazia, engquanto as piores
dispersoras chegariam mais tarde na seqiiéncia de colonizagbes, A dispersio



VARIACOES DO MODELO 171

diferenciada resulta numa curva de imigra¢do exponencial, com um declinio
acentuado no inicio, e uma diminui¢io mais lenta 2 medida que cresce o niimero
de espécies na comunidade (Figura 7.8).

Igualmente, a curva de extin¢do linear implica que as extingdes das espécies
sAo independentes umas das outras. Seria mais realista assumir que a competicao
aumenta a taxa de extingdo quando o namero de espécies é alto. Neste caso,
a curva de extingdo aumenta exponencialmente com S (Figura 7.8). Os livros
texto costumam apresentar o modelo de MacArthur-Wilson com estas curvas de
imigracdo e de extingdo ndo-lineares. Felizmente, as previsdes basicas do mode-
lo sdo as mesmas, seja com curvas lineares ou com curvas nao-lineares.

EFEITOS DE AREA E DE DISTANCIA

No modelo de MacArthur-Wilson, tanto a drea como a distiancia afetam a ex-
tingdo e a imigragdo. Mas o modelo basico descreve apenas dois mecanismos:
o efeito da 4rea na exting@o e o efeito da distincia na imigracio (Figura 7.9).
Nas duas proximas segoes, vamos explorar brevemente o efeito da distincia so-
bre a extingdo (“efeito de resgate”) e o efeito da drea da ilha sobre a imigragio
(“efeito de alvo™). Estas modificacdes incorporam mais realismo bioldgico, mas
elas também complicam as previsoes do modelo simples de MacArthur-Wilson.
Finalmente, vamos desenvolver um modelo de “amostragem passiva” que con-
segue explicar a relagdo espécies-area sem invocar especializacdo de habitat ou
equilibrio no niimero de espécies.

Taxa

|
|
S
Numero de espécies na ilha ()

Figura 7.8 Curvas ndo-lineares de imigracio e extincdo no modelo de MacArthur-Wilson.
Iistas curvas podem refletir a influéncia das interagdes entre espécies na taxa de extin¢do, e
da capacidade de colonizagio diferenciada na taxa de imigragao. Qualitativamente, as previ-
soes deste modelo ndo-linear sio semelhantes s do modelo linear descrito no texto.

—
=
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Krea Disténcia
. Efeito
[migragao de alvo o
- Efeito
Extingiio MW de resgate

Figura 7.9 Efeitos da drea e da distincia no modelo de MacArthur-Wilson. O modelo ba-
sico (MW) considera os efeitos da drea sobre a taxa de extingao e da distincia sobre a taxa

i

de imigragdo. Extensdes do modelo basico incorporam o efeito da disténcia sobre a taxa de
extingao (efeito de resgate), ou o efeito da drea sobre a taxa de imigragao (efeito de alvo).

O EFEITO DE RESGATE

O modelo de MacArthur-Wilson assume que a distancia (ou isolamento) a
apenas a taxa de imigra¢do. No entanto, como vimos no Capitulo 4, o isolame
também pode afetar a probabilidade de extingdo. Nos modelos de metapopula
do Capitulo 4, definimos o efeito de resgate como uma redugao na probabilid
de extin¢do local associada a um aumento na propor¢ao de manchas ocup
No modelo de ilhas, podemos definir o efeito de resgate como uma redu
na probabilidade de extin¢do local em ilhas proximas relativamente & mes
probabilidade em ilhas distantes (Brown & Kodric-Brown 1977). A Figura 7.1
ilustra a alteracdo das curvas de extingdo e de imigra¢io na presenca de ui
efeito de resgate. A previsao bésica de que ilhas grandes t€m mais espécies qu
ilhas pequenas ndo € alterada pelo efeito de resgate. No entanto, 0 modelo ¢
MacArthur-Wilson original preve menos substituicao de espécies nas ilhas mal
isoladas porque elas recebem menos imigrantes. Em contrapartida, o efeito ¢
resgate pode gerar mais substituicdo em ilhas mais isoladas devido a um au
o na taxa de extin¢ao.
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Figura 7.10 O efeito de resgate promove uma redugio da taxa de extin¢io em ilhas proxi-
mas relativamente a ilhas distantes. Enquanto o modelo simples de MacArthur-Wilson prevé
substituicdo mais alta em ilhas préximas (a), o efeito de resgate pode resultar num aumento
da substitui¢ao em ilhas mais distantes (b). T, € a taxa de substituicdo em ilhas préximas;
T, € a taxa de substituicao em ilhas distantes.

O EFEITO DE ALVO

O modelo de MacArthur-Wilson considera que a drea afeta apenas a taxa de ex-
tingao. No entanto, a drea de uma ilha também pode afetar a taxa de imigragao.
Se pensarmos nas ilhas como alvos que interceptam individuos colonizadores,
¢ facil conceber que as ilhas grandes tenham taxas de imigracdo mais altas que
as ilhas pequenas (Lomolino 1990). Podemos incorporar este efeito de alvo se
assumirmos que a taxa de imigracao é mais alta nas ilhas grandes que nas ilhas
pequenas. Como na nossa anilise do efeito de resgate, esta mudanca nao altera o
padrdo do nimero de espécies em ilhas grandes e pequenas. Se o efeito de alvo
for suficientemente forte, o modelo continua prevendo uma relagio espécies-
drea, porém a substitui¢do serd maior nas ilhas grandes que nas ilhas pequenas
(Figura 7.11).

O MODELO DE AMOSTRAGEM PASSIVA

As curvas de taxas nao-lineares, efeito de resgate e efeito de alvo sdo variacoes
bastante simples do modelo de equilibrio de MacArthur-Wilson. Tal como o
modelo original, estas variacdes descrevem a riqueza de espécies como um ba-
lanco entre a imigracdo em curso e a extincdo em curso. Mas nio haverd uma
explicacao mais simples para a relacdo espécies-darea? Suponha que as ilhas
funcionam como “alvos™ passivos que acumulam individuos ao acaso. Mesmo
na auséncia de substituicio de equilibrio ou de efeitos de habitat, continuaria-
mos prevendo que as ilhas grandes acumulassem mais espécies, apenas por um
processo aleatorio.

Por analogia, € (til pensar nas ilhas como um conjunto de alvos. A érea de
cada ilha ¢ equivalente a drea de cada alvo. Cada organismo é um dardo que

SOV a—— ——
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é langado para o conjunto de alvos aleatoriamente. Dardos de diferentes co-
res representam diferentes espécies. Suponha que jogamos um conjunto deste:
dardos nos alvos. Aleatoriamente, esperamos que os alvos maiores acumulel
mais dardos, e conseqiientemente mais cores, que 08 alvos menores. Da mesmu
forma, se os individuos colonizarem as ilhas ao acaso, as ilhas maiores deverian
acumular mais individuos e mais espécies que as ilhas menores. ]
Podemos desenvolver este modelo de amostragem passiva a partir de algun:
principios basicos de teoria das probabilidades (Coleman et al. 1982). Para ce
megar, assuma que temos um conjunto de k ilhas. Vamos usar o indice de conta
gem | para designar a i-ésima ilha. A drea da i-ésima ilha da lista € designada p
a.. Por exemplo, se a quinta ilha da nossa lista tiver uma area de 100 quild eLre
quadrados, a5=100. Igualmente, assumimos um conjunto de s espécies. Of
dice de contagem j designara a j-ésima espécie. A abundancia total da espéc
J (somada através das ilhas) serd n,. Por exemplo, se existirem um total de 3!
individuos da sexta espécie em todo o arquipélago, n,=300.
Considere que a soma das areas de todas as ilhas € igual a A4:

k p
A=Y a, Expressio 7,
=1

Em seguida, defina x, como a drea relativa da i-€ésima ilha:

a;
x'_ =—
A
(a) ® I
g g
= =
Tt
5 §
L)
Z
P

Numero de espécies na ilha (S)

Figura 7.11 O efeito de alvo promove um aumento da taxa de imigragio em ilhas gei
relativamente a ilhas pequenas. Enquanto o modelo de MacArthur-Wilson simples
substitui¢io mais alta em ilhas menores (a), o efeito de alvo pode aumentar a substi
nas ilhas grandes (b). T, € a taxa de substitigiio em ilhas pequenas; 7, € a taxa de
¢io em ilhas grandes. :
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Note que a soma destas dreas relativas € igual a 1,0:
k
Zx,. =10 Expressao 7.10
=1
X; também pode ser interpretado como a probabilidade de um individuo lancado

a0 acaso vir a interceptar uma ilha de 4rea a,. Logo, a probabilidade de um in-
dividuo ndo atingir (ou falhar) uma determinada ilha é:

P(1 falha)=1-x, Expressdo 7.11
Para a espécie j, a probabilidade de que todos os n; individuos falhem a ilha é:
P(n, falhas)=(1-x,)" Expressdo 7.12

A Expressao 7.12 nos da a probabilidade de que nenhum dos n, individuos da
espécie j caia na ilha. Portanto, a probabilidade de que pelo menos um individuo
da espécie j caia na ilha é:

P(espécie j ocorre na ilha i)=1-(1 - x,)" Expressio 7.13

Finalmente, se somarmos todas estas probabilidades para todas as espécies, ob-
lemos a riqueza de espécies esperada para a ilha i [E(S)]:

E(Sa’): Z [l ‘(1 5 xr)nj] Equagao 7.6
b J=1

Porque a riqueza de espécies esperada deveria igualar a soma das probabilidades
de ocorréncia das espécies? Suponha que a probabilidade de ocorréncia de cada
espécie era 0,5. Intuitivamente, vocé esperaria que aproximadamente metade
Uas espécies do arquipélago ocorressem na ilha. Existe uma variancia associada
Il este valor esperado (Coleman et al. 1982) mas a sua derivacio fica além do
mbito deste livro.

Tal como o modelo de MacArthur-Wilson, o modelo de amostragem passiva
prevé mais espécies nas ilhas grandes que nas pequenas. No entanto, o modelo
e MacArthur-Wilson prevé extingdo recorrente e substitui¢io das populacdes
tas ilhas, enquanto 0 modelo de amostragem passiva nio invoca substitui¢ao.
Em vez disso, o modelo de amostragem passiva prevé que uma espécie abun-
tante tenha maior chance de ocorrer numa ilha do que uma espécie com menos
Individuos. Na verdade, se uma ilha for extraordinariamente pequena, é muito
pouco provével que alguma vez 1a ocorra uma espécie rara. Assim, o modelo
tle amostragem passiva nos di maior poder preditivo sobre a composicio de
eapécies do que o modelo de MacArthur-Wilson. O modelo de amostragem
passiva ndo considera explicitamente o efeito da distincia, embora pudéssemos
estender a teoria modificando a drea relativa do alvo em funcdo da sua distancia
0o reservatorio de origem,
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Exemplos Empiricos

INSETOS EM ILHAS DE MANGUE

O mais famoso teste do modelo de equilibrio foi realizado por Edward O. Wils
son e o seu aluno, Daniel Simberloff. Estes autores estudaram os insetos qué
colonizam pequenas “ilhas” de mangue no arquipélado das Florida Keys (Sin
berloff & Wilson 1969, Wilson & Simberloff 1969). Cada ilha consistia em
uma ou varias arvores de mangue vermelho (Rhizophora mangle) crescendo e
dgua do mar pouco profunda. O reservatério de origem para estas ilhas era d
aproximadamente 250 espécies de artropodes e cada ilha suportava entre 20 e 5
espécies. Existem milhares de ilhas de mangue deste tipo nas Florida Keys, cads
uma com a sua area e a sua distancia a origem dos colonizadores.
Simberloff e Wilson escolheram seis ilhas para manipulacdo experimental |
realizaram um levantamento cuidadoso de todos os artropodes que 1 existia
no inicio do experimento. Em seguida, as ilhas foram cobertas com uma lon
e fumigadas com um inseticida, brometo de metila, para matar todos os artrd
podes. Ao longo do ano seguinte, os autores fizeram varios levantamentos

As previsdes bésicas do modelo de equilibrio foram confirmadas: na maioria da
ilhas, ap6s 250 dias o nimero de espécies tinha retornado para um nivel apre
ximadamente igual ao que precedia a defaunagao (Figura 7.12). Ilhas grandes’
proximas acumularam mais espécies que as ilhas pequenas e distantes.
Ilha 1

40

20

Numero de espécies presente

1 1 1 | 2 | | 1 1 .

0 40 80 120 160 200 240 280 320 360 400
Dias ap6s a fumigagio

Figura 7.12 Recolonizagao de insetos em quatro ilhas de mangue defaunadas. O eixo doy |
indica a riqueza de espécies de cada ilha antes da fumigagdo. Ap6s 250 dias, a maioria da
ilhas atingiu uma riqueza de espécies equilibrio aproximadamente igual & riqueza inleial,
(De Simberloff & Wilson 1969)
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Talvez ainda mais relevante, os levantamentos sucessivos revelaram uma
substituicdo considerdvel na composi¢do de espécies — a previsdo essencial do
modelo de MacArthur-Wilson. A Figura 7.13 mostra parte dos dados de reco-
loniza¢do para uma das seis ilhas experimentais. Embora o mimero de espécies
tenha retornado aproximadamente a um equilibrio, a identidade das espécies
muda consideravelmente de censo para censo, com uma taxa de substituicdo
estimada em 0,67 espécies por dia.

Naio obstante, Simberloff (1976) reanalisou os dados do mangue e questionou
a idéia de que tivesse havido tanta substituicdo. O questionamento salienta a
importancia de distinguir entre extingoes locais de populacdes reprodutivas rela-
tivamente isoladas e a breve passagem de individuos em transito entre ilhas. Na
nova anilise, Simberloff excluiu dos dados todas as populacdes representadas por
apenas um ou dois individuos, por ser pouco provavel que elas representassem
populacdes reprodutivas. Ele também excluiu as populacoes que desapareciam
antes de ter passado tempo suficiente para a reproducao. A estimativa corrigida
da substitui¢ao foi de 1,5 extingdes por ano! Simberloff (1976) defende que um
teste da teoria de equilibrio requer uma definicio cuidadosa do que realmente
significa uma “colonizacdo” e que a maioria das substituicdes observadas nas
comunidades de insetos das ilhas de mangue se deu entre espécies transientes.

g
=)
3 _E Dias apds a fumigagio
g g. -
<5 =
UOrthoptera Gryllidae Cyeloptilion sp.
Cyrioxipha confusa
Orocharis sp.
Pemmaptera  Labiduridae Lahidura riparia (3]
Coleoptera  Anobiidae Cryptoranta minstun 3]
Tricorynus sp.
Anthicidae Sapintus fulvipes
Vacusis vicinus
Buprestidae Actenodes auronotata :
Chrysobothris tranquebarica
Cantharidae Chauliognathus marginatus =
Cerambycidae  Styloleptus binstus :
Curculionidac  Cryptorhymchus mimidtissinus
Pseudoacalles sp.
Lathridiidae Holoparanecus sp.
Oedemeridae  Oxacis sp.
- - - - -

.
-

-

-
. .

Figura 7.13 Registros de colonizagio e extingdo para uma ilha de mangue. Cada linha é

~ Wi espécie e cada coluna é um censo. Os registros mostrados correspondem a 16 das 90
pupécies de artrépodes que colonizaram a ilha. Os quadrados em branco indicam auséncia
il espécies; os quadrados mais escuros indicam presenca. Os quadrados com sombreado
vlaro indicam que a espécie nao foi vista, mas a sua presenca foi inferida por outros meios.
Nute o substituigio considerivel de espécies de um censo para o outro. (De Simberloff &
Wilson 1969)
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AVES NIDIFICANTES DE EASTERN WOOD

Embora as curvas de extingio e colonizag¢do (Figura 7.5) sejam a alma do mo=
delo de equilibrio, elas raramente foram medidas no campo. Entre as raras
excecoes, salienta-se um estudo de longo-termo das populacdes de aves numa
pequena parcela duma floresta de carvalhos (Williamson 1981). Desde 1947
1975, uma equipe de ornit6logos realizou censos anuais de Eastern Wood, umi
parcela de floresta de carvalhos com 16 hectares em Surrey, na Inglaterra. |
registro de extingdes e colonizagdes pode ser representado em fungao do nimero
de espécies presentes em cada ano, que variou de 27 a 36. A curva de imigragac
se ajustou as previsdes basicas do modelo de equilibrio, diminuindo de um ma
ximo estimado de 16 espécies por ano para um minimo de zero quando existian
40 espécies residentes. Isto é um pouco menos que as 44 espécies estimadas pas
o reservatorio fonte. Tal como previsto no modelo de MacArthur-Wilson, a tax
de extin¢do aumentou com S, embora houvesse tanta variagao nos dados que §
tendéncia ndo foi estatisticamente significativa (Figura 7.14). k

Tal como na analise de Simberloff (1976), uma consideracdo detalhada di
estatuto reprodutivo complica a imagem do equilibrio de espécies. Um niicleo d
14 espécies nidificou na floresta todos os anos. Um segundo grupo de 19 es pé
cies nunca chegou a estabelecer populacdes seguras. Este grupo incluiu espé
cuja reproducao nio foi confirmada (6), espécies representadas s6 por 1 ou
casais na parcela (9), e espécies com territorios maiores do que a parcela (4)
As 11 espécies restantes foram nidificantes ocasionais que sofreram extingO@
freqiientes.

O ajuste destes dados a0 modelo de MacArthur-Wilson € relativamente ar
guo. Por um lado, a existéncia de substitui¢ao de espécies e o aspecto qualitatiy
das curvas de extincdo e colonizagdo (Figura 7.14) parecem se enquadrar
requerimentos bésicos do modelo. Por outro lado, a existéncia de um ntcleo d
14 espécies que sempre nidifica na parcela nao poderia ter sido prevista pel
modelo de equilibrio. Esta estrutura de comunidade pode ser bastante tipif
- um conjunto de espécies com populagoes estdveis e persistentes € um seg
conjunto de espécies com populagdes transientes que, se extinguem e re-Col
nizam freqiientemente. Os modelos que desenvolvemos nos Capitulos 1, 2,
5 e 6 podem ser mais apropriados para as populacdes persistentes, enquail
os modelos neste capitulo e no Capitulo 4 podem ser mais apropriados para |
populagdes transientes.

AVES NIDIFICANTES NAS ILHAS DO LAGO PYMATUNING

Embora o modelo de amostragem passiva tenha sido concebido hi mais de
anos (Arrhenius 1921), ele s6 recebeu maior atengdo a partir do inicio dos§
80. Coleman et al. (1982) desenvolveram previsdes matemdticas do modelo:
amostragem passiva e testaram estas previsoes com dados de aves nidificant
em ilhas. Os autores realizaram censos detalhados de ninhos e territorios




EXEMPLOS EMPIRICOS

Extingdes

Imigragdes

L,

P, 1
25 30 35 40 45
Numero de espécies nidificando

Figura 7.14 Taxas de extingéo e de imigracdo (espécies por ano) para aves nidificantes em
Eastern Wood. A curva de imigragio desceu significativamente com o aumento do nimero
de espécies, mas a curva de extingdo mostrou s6 uma fraca relagao positiva com a riqueza
de espécies. A seta indica 44 espécies, a estimativa de riqueza para o reservatorio de ori-
gem. Compare com as Figuras 7.3 e 7.4. (De Williamson 1981)

aves em um conjunto de ilhas no Lago Pymatuning, na fronteira entre o Ohio e
i Pennsylvania. Originalmente estas ilhas eram topos de colina, at€ a criag@o de
uma represa em 1932. As ilhas retiveram a sua vegetagao de floresta caducifélia
¢ 0 arquipélago suporta um conjunto de aproximadamente 36 espécies de aves
terrestres nidificantes.

Coleman et al. (1982) conheciam a 4rea de cada ilha e assim puderam estimar
4 abundancia de cada espécie nas ilhas. Eles usaram estes dados para prever a ri-
(ueza de espécies nas ilhas, de acordo com 0 modelo de amostragem passiva. Na
Figura 7.5, a linha continua mostra a riqueza de espécies prevista e um intervalo
de confianca baseado no modelo de amostragem passiva. A riqueza de espécies
se ajustou bastante bem a esta previsao na maioria das ilhas. Na realidade, a pre-
visiio da riqueza de espécies nas ilhas pelo modelo de amostragem passiva ficou
mais proxima dos valores observados que a previsao da fungdo de poténcia.

UUma desvantagem do modelo de amostragem passiva € que ele requer es-
timativas da abundancia de todas as espécies em todas as ilhas e estas podem
ser dificeis de obter. Uma segunda desvantagem € que a analogia dos alvos
¢ conceitualmente simples, mas biologicamente pouco realista. O sucesso da
colonizagiio é afetado por muitos outros fatores além da drea da ilha, incluindo

———
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condigdes meteorolégicas e correntes aquaticas, migracdes sazonais, recursol
alimentares e a presenca de outras espécies que possam atuar como predad_
ou competidoras.

Para concluir, a relacdo espécies-drea representa um dos poucos padroes g
rais em ecologia, mas a sua causa continua elusiva. As explicacdes da hipéte!
de diversidade de habitat, do modelo de MacArthur-Wilson e do modelo ¢
amostragem passiva ndo sio mutuamente exclusivas - cada uma delas pod
contribuir para a relagio espécies-drea. Sao necessarios mais dados sobre divel
sidade de habitat, substituicdo de espécies e estrutura do reservatorio de orig
para entender melhor a contribuicdo relativa de cada explicacao para a
espécies-drea.
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Figura 7.15 Valores observados e esperados para a riqueza de espécies de aves terrest
nidificantes em ilhas do Lago Pymatuning. O eixo dos x mostra o logaritmo da frea
ilha em proporgio da drea total. A linha continua mostra a riqueza de espécies esy
as linhas a tracejado delimitam o intervalo de confianga baseado no modelo de
passiva. Cada circulo indica um valor de riqueza de espécies observada para uma {1
Pg]éez ;10 bom ajuste entre os dados observados e as previsoes do modelo. (De Cole
\ :
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PROBLEMAS

Problemas

7.1 A funcdo de poténcia que melhor se ajusta aos dados das aves terrestres do
Caribe, na Figura 7.1, tem por constantes ¢ = 8,759 e z = 0,113. A ilha
de Granada tem uma area de aproximadamente 310 quilometros quadrados
e suporta 17 espécies de aves terrestres.

a. Qual € o nimero de espécies previsto pela fun¢do de poténcia?

b. Suponha que metade da area da ilha desaparece numa erupg¢ao vulcanica.
Com base na funcao de poténcia, quantas espécies deveriam permanecer
na itha?

7.2 Sua colega regressa do Pacifico Sul com dados sobre lagartos em ilhas.
“Veja bem”, diz ela, “meus dados mostram que tem mais espécies de lagar-
tos em ilhas pequenas que em ilhas grandes. Isso refuta o modelo de equili-
brio de MacArthur-Wilson!” Usando um conjunto apropriado de curvas de
extingdo e de imigracao, mostre como o modelo de MacArthur-Wilson pode
prever a ocorréncia de mais espécies numa ilha pequena (4,) que numa ilha
grande (A,).

7.3 Suponha que uma ilha em equilibrio de MacArthur-Wilson suporta 75 es-
pécies provenientes de um reservatorio fonte com 100 espécies. A taxa de
extingdo méaxima (E) € de 10 extin¢des por ano. Calcule a taxa de imigragao
maxima (/). Se o I duplicar, qual serd a nova riqueza de equilibrio e a nova
taxa de substituicao?

7.4 Aqui estdo alguns dados hipotéticos sobre a abundincia de seis espécies de
cactos em quatro pequenas ilhas desérticas:

Ilha 1 llha2 ilha3 Iliha 4
(110 ha) (100ha) (10ha) (5ha)
T PRy S Ry

CactoB 1 0 0 0
CactoC 4 2 3 1
CactoD s 0 2 2
Cacto E 1 0 1 0
CactoF 1 0 0 3

Caleule o nimero de espécies esperado em cada ilha, de acordo com o
modelo de amostragem passiva. Os valores esperados sdo proximos dos
numeros de espécies observados?

Mroblema avangado






