6.1 Introducao

Todos os organismos na natureza sio encontrados em deter-
minados locais porque eles se deslocaram até 4. Isto é verda-
deiro mesmo para os mais aparentemente dos organismos sés-
seis, como ostras e drvores. Seus movimentos variam desde o
transporte passivo, que afeta muitas sementes de plantas, até
agdes aparentemente intencionais de muitos animais méveis.
Dispersiio e migragdo sdo termos utilizados para descrever os
aspectos relacionados a0 movimento dos organismos. Eles sdo
definidos para grupos de organismos, a despeito de que é o
individuo que realmente se move.

A dispersdo estd relacionada ao
distanciamento dos individuos entre si
e, por isso, é uma descri¢io apropriada
para vdrios tipos de movimentos: (i) de
sementes ou larvas de estrela-do-mar que se distanciam umas das
outras e de seus progenitores; (ii) de ratos silvestres se deslocando
de uma drea de campo para outra, geralmente deixando residen-
tes para trds e sendo equilibrados pela dispersio de outros indivi-
duos em outras diregdes; e (iii) de aves terricolas se deslocando
entre ilhas de um arquipélago (ou de afideos em uma unidade
mista de plantas) na busca de um hébitat apropriado.

A migracio é mais freqilentemente considerada como mo-
vimentos direcionais em massa de um grande niimero de indivi-
duos de uma espécie de um local para outro. O termo, portanto,
se aplica 3s cldssicas migracoes de determinados animais (enxa-
mes de gafanhotos, viagens intercontinentais das aves), mas tam-
bém a outros exemplos menos ébvios, como os movimentos de ir
e vir de animais costeiros, seguindo o ciclo das marés. Seja qual
for o caso, neste capitulo serd adequado dividir o processo de
dispersdo em trés fases: partida, movimento e chegada (South et
al., 2002) ou, em outros termos, emigragdo, transferéncia e imi-
gragdo (Ims € Yoccoz, 1997). Estas trés fases diferem (e as pergun-
tas que formulamos sobre elas também) tanto do ponto de vista
comportamental (o que desencadeia o inicio ¢ o fim do movimen-
to?, etc.) quanto do ponto de vista demogrifico (a distingZo entre
perda e ganho de individuos, etc.). A divisio em fases também

os significados de
“disperséo” e
- “migragdo”

enfatiza que a dispersdo pode se referir ao processo pelo qual os
individuos escapam do ambiente imediato dos seus pais e vizi-
nhos; por outro lado, a dispersdo muitas vezes pode também en-
volver uma grande dose de descoberta ou mesmo exploragio. E
adequado, igualmente, fazer a distingéo entre dispersdo nasal e
dispersio reprodutiva (Clobert e al., 2001). A primeira se refere
a0 movimento entte a 4rea onde o individuo nasceu e onde ocor-
re a primeira reproduggo. Este tipo s6 é encontrado em plantas. A
dispersdo reprodutiva se refere a0 movimento entre duas dreas
reprodutivas sucessivas.

6.2 Dispersoes ativa e passiva

Como a maioria das categorias bioldgicas, a distingdo entre
organismos com dispersao ativa e organismos com disperso
passiva se sobrepde em parte. A dispersdo passiva pelo vento,
por exemplo, ndo estd restrita as plantas. As aranhas jovens
que alcangam lugares mais altos e entdo liberam fios de seda
que as transporta a0 vento, ficam A mercé das correntes de ar;
ou seja, a “partida” é ativa no inicio deste processo, porém o
deslocamento em si é efetivamente passivo. Mesmo as asas de
insetos representam freqiientemente um auxilio ao que ¢ efe-
tivamente um movimento passivo (Figura 6.1).

6.2.1 Dispersao passiva: chuva de sementes

A maioria das sementes cai préximo as plantas-mie ¢ a densi-
dade delas diminui conforme se afastam da origem. Este ¢ o

caso para sementes dispersas pelo vento e para aquelas que sdo

ejetadas ativamente pelo érgdo materno (por exemplo, muitas
leguminosas). O destino final da prole dispersada é determi-
nado pela localiza¢do da planta-mie e pela relagio entre a den-
sidade de sementes ¢ a distincia da planta-mie; porém o mi-
cro-hébitat detalhado do destino € devido a0 acaso. Este tipo
de dispersdo ndo apresenta um cardter exploratdrio; a desco-
berta ¢ uma questdo de chance. Alguns animais apresentam
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este mesmo tipo de dispersio. Por exemplo, a dispersio da
maioria dos organismos habitantes de lagos ou agudes que n3o
apresentam um estdgio de v6o livre depende de estruturas re-
sistentes ao vento (como, por exemplo, gémulas de esponjas,
cistos de camardes de dgua salgada).

A densidade das sementes imediatamente abaixo da plan-
ta-mie ¢ freqiientemente baixa, alcanga um mdximo nas pro-
ximidades dela e, apés, exibe uma queda ingreme 4 medida
que a distdncia aumenta (Figura 6.2a). Nio obstante, existem
problemas prdticos imensos no estudo da dispersio de semen-
tes (ou seja, no “acompanhamento” das sementes), que se tor-
nam progressivamente insoltiveis com o aumento da distdncia
em relaggo as fontes. Greene e Calogeropoulos (2001) propu-
seram a nogao de que “a maioria das sementes percorre distin-
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(b)

FIGURA 6.1 As densidades das formas aladas do afideo Aphis fabae, na primavera, resultam, em grande parte, de seu transporte pelo vento.
(a) Os ovos de A. fabae sao encontrados sobre individuos de evonimo (spindle plants) e a sua distribuigao no Reino Unido, durante o inverno,
coincide com a das plantas (log,, da média geométrica de ovos por 100 gemas de evonimo). (b) Na primavera, no entanto, embora as
densidades mais altas se encontrem nas regides onde as plantas ocorrem, os afideos se dispersaram através do vento por todo o territério
{log,, da densidade aérea média geométrica) (segundo Compton, 2001; de Cammell et al., 1989).

cias curtas”, afirmando com isso que muitas sdo “perdidas”
durante o deslocamento. Certamente, os poucos estudos sobre

dispersdo por distincias longas sugerem que a densidade de

sementes declina muito lentamente em distincias maiores a

partir da planta-mie (Figura 6.2b), e mesmo alguns organis-

mos dispersados por distincia longa podem ser cruciais na

invasio ou recolonizagao (ver Secdo 6.3.1).

6.2.2 Dispersao passiva por um agente
mutualista

A incerteza de diregio na dispersio passiva pode ser reduzida
se um agente ativo estiver envolvido. As sementes de muitas
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FIGURA 6.2 (a) Densidade de sementes dis-
persadas pelo vento a partir de arvores soli-
tarias no interior de florestas. Os estudos ti-
veram uma quantidade razoavel de pontos
de amostragem, as arvores da mesma es-
pécie ndo estavam préximas e a arvore-fon-
te ndo se situava nem em clareira nem na
borda da floresta. (b) Dispersao de semen-
tes de longa distancia, pelo vento, a 1,6 km
de uma éarea-fonte florestada (segundo Gre-

espécies herbdceas possuem espinhos ou outras emergéncias
que aumentam a chance de serem transportadas passivamente
sobre o pélo dos animais. As sementes podem, entdo, ficar
concentradas em ninhos ou tocas arrumadas pelos préprios
animais. Os frutos de muitos arbustos ¢ de drvores da parte
inferior do dossel sio suculentos ¢ atrativos para as aves, sen-
do as cascas das sementes resistentes 4 digestdo no intestino.
O local onde a semente é dispersa é mais incerto, dependendo
do comportamento de defecagio da ave. Geralmente, presu-
me-se que tais associagdes sejam “mutualistas” (benéfica a
ambas as partes — ver Capitulo 13): a semente ¢ dispersa de
forma mais ou menos previsivel e o dispersor consome a polpa
como “recompensa’ ou até mesmo uma proporgio das sementes
(as que ele encontra novamente).

Existem também exemplos importantes em que os animais
s3o dispersos por um agente ativo. Por exemplo, hd muitas espé-
cies de 4caros que se dispersam de uma porgio de excrementos a
outro ou de um organismo em decomposicio a outro, ao pren-
der-se a besouros necréfagos. Geralmente, eles se prendem a um
besouro adulto recém-emergido e 0 abandonam quando este chega
a uma nova porgio de excrementos ou carniga. Esta relago, igual-
mente, é mutualista: os 4caros ganham um agente dispersor ativo
e muitas espécies deles atacam e consomem ovos de moscas, po-
tenciais competidores dos besouros.

ene e Calogeropoulos, 2001, onde os dados
originais também podem ser encontrados).

6.2.3 Descoberta e exploracao ativas

Muitos outros animais ndo podem ser considerados explorado-
res, mas eles certamente controlam sua decisdo de onde se estabe-
lecer (“parada”, ver Secdo 6.1.1) e cessam o movimento somente
quando encontram um local aceitdvel. Por exemplo, a maioria
dos afideos, mesmo em sua forma alada, tem poder de véo dema-
siadamente fraco para se opor as forgas dos ventos predominan-
tes. Porém, eles controlam sua partida do seu local de origem,
bem como controlam sua saida da corrente de vento; muitas ve-
zes eles realizam voos adicionais de pequena escala, se o seu local
encontrado ¢ insatisfatdrio. De forma andloga, as larvas de mui-
tos invertebrados de rios usam o fluxo da coluna de dgua para se
dispersar dos locais de eclosdo para micro-hébitats apropriados
(“deriva de invertebrados”) (Brittain e Eikeland, 1988). A disper-
sdo dos afideos por meio dos ventos e a dos invertebrados em
cursos d’dgua, portanto, envolvem uma “descoberta”, sobre a qual
possuem um certo controle, embora limitado.

Outros animais realizam sondagem do ambiente, visitando
muitos locais antes de retornarem ao que for mais adequado. Por
exemplo, ao contrério das suas larvas carregadas pela corrente, a
maioria dos insetos adultos de dgua doce depende do véo para se
dispersar entre corpos de dgua ou em diregdo as cabeceiras dos
rios. Eles realizam sondagem do ambiente e, se bem-sucedidos,
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descobrem locais adequados para ovopositarem: partida, mo-
vimento e parada s3o todos comportamentos ativos.

6.2.4 Dispersao clonal

Em quase todos os organismos modulares (ver Segdo 4.2.1), um
geneta se ramifica e expande suas partes ao redor de si, enquanto
cresce. Portanto, hd um consenso que uma 4rvore ou um coral
em desenvolvimento dispersa ativamente seus médulos no am-
- biente circundante, no qual realiza a sondagem. Muitas vezes, as
interconexdes de tal clone se desfazem, de modo que ele se torna
representado por algumas das partes dispersadas. Pode resultar,
por fim, que o produto de um zigoto seja representado por um
clone de idade avangada, que ¢ propagado a grandes distincias.
Estima-se que alguns clones da samambaia rizomatosa Preridium
aquilingm tenham mais de 1.400 anos e se estendam por uma

drea de cerca de 14 ha (Oinonen, 1967).

=“guerrilhas e

: na dispersdo clonal, podemos reconhe-
- infantaria

cer dois extremos (Lovett Doust e Lo-
vett Doust, 1982; Sackville Hamilton
et al., 1987). Em um extremo, as conexdes entre os médulos
s3o longas, e estes ficam bastante espagados. Estas formas sio
chamadas de “guerrilhas” porque elas d4o a uma planta, hi-
drdide ou coral, um cardter que lembra uma tropa de guerri-
lha. Fugitivas e oportunistas, elas estdo em constante movimen-
to, desaparecendo de alguns territérios e penetrando em ou-
tros. No outro extremo, existem as formagbes do tipo “infan-
taria”, assim denominadas em analogia aos corpos das infan-
tarias romanas, firmemente reunidas e protegidas por seus es-
cudos. Neste caso, as conexdes s3o curtas e, os médulos, fir-
memente unidos; os organismos expandem seus clones lenta-
mente, retém seu local de ocupagdo por periodos longos, e,
compactos, nio penetram rapidamente nas plantas vizinhas
nem sio facilmente penetrados por elas.

Mesmo entre as drvores, ¢ fcil observar que a maneira
com a qual as gemas sdo dispostas confere a elas uma forma de
crescimento do tipo guerrilha ou infantaria. A disposicdo densa
de médulos das partes aéreas (shoot modules) em espécies como
ciprestes (Cupressus) produz uma copa do tipo infantaria, rela-
tivamente compacta e impenetrdvel. Por outro lado, muitas
drvores latifoliadas frouxamente estruturadas (Acacia, Betula)
podem ser consideradas como copas em guerrilha, portando
gemas amplamente dispersas e partes aéreas que se misturam
com as gemas e os ramos de 4rvores vizinhas. As lianas, em
uma floresta, apresentam formas de crescimento do tipo guer-
titha por exceléncia, dispersando sua folhagem e gemas por dis-
tincias imensas, tanto vertical quanto lateralmente.

A maneira com a qual os organismos modulares disper-
sam e exibem seus mddulos afeta a sua interagdo com seus
vizinhos. Aqueles do tipo guerrilha continuamente se encon-
tram e competem com outras espécies e-genetas co-especifi-
cos. Com a estrutura em infantaria, entretanto, a maioria dos
encontros realiza-se entre médulos de um dnico geneta. Para

Em um continuum de estratégias .
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uma rouceira de graminea ou para um cipreste a competigdo
deve ocorrer muito fortemente entre partes da propria planta.

O crescimento clonal é mais efetivo, em termos de dis-
persdo, em ambientes aqudticos. Muitas plantas aqudticas se
fragmentam facilmente e as partes de um tinico clone se dis-
persam independentemente, pois ndo sio dependentes da pre-
senga de rafzes para manter suas relagdes hidricas. Os princi-
pais problemas com plantas invasoras aqudticas no mundo sio
causados por plantas que se multiplicam como clones, frag-
mentando-se e desagregando-se 4 medida que crescem: lenti-
lha-d’dgua (Lemna spp.), aguapé (Eichhornia crassipes), elodéia
(Elodea canadensis) e salvinia (Salvinia).

6.3 Padroes de distribuicao: dispersao

Os movimentos dos organismos afetam o padrio espacial da
sua distribuiggo (sua dispersdo) e podemos reconhecer trés prin-
cipais padrdes de dispersdo, embora eles igualmente formem
parte de um continuo (Figura 6.3).

A dispersio ao acaso ocorre quan-
do hd uma probabilidade igual de um
organismo ocupar qualquer ponto no
espago (independentemente da posi-
¢do de outros organismos). O resultado é que os organismos
sdo distribuidos desigualmente devido aos eventos de chance.

A dispersdo regular (também chamada wniforme, constante
ou sobredispersio) ocorre quando um individuo possui uma ten-
déncia de evitar outros, ou individuos especialmente muito pré-
ximos a outros morrem. O resultado ¢ que os individuos sdo mais
uniformemente espacados do que o esperado pela chance.

A dispersio agregada (também chamada conzagiosa, agru-
pada ou subdispersdo) ocorre quando os individuos tendem a
ser atraidos (ou sobrevivem mais) para locais particulares do
ambiente ou quando a presenga de um individuo atrai (ou d4

distribui¢bes ao
acaso, regular e
agregada

‘Ao'acaso”

Agregado

" FIGURA 6.3 Trés padrdes gerais de distribuigio espacial que podem

ser exibidos pelos organismos ao longo de seus habitats.
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origem a) um outro. O resultado permite que os individuos fi-
quem mais préximos do que o esperado pela chance.

Contudo, o modo como estes padrdes se manifestam a um
observador e a sua relevincia para a vida de outros organismos
dependem da escala espacial na qual so vistos. Considere a dis-
tribuigio de um afideo que vive em uma espécie particular de
drvore em uma floresta. Em uma escala ampla, os afideos pare-
cem estar agregados em partes particulares do mundo, isto ¢, em
matas, em comparagio a outros tipos de hdbitats. Se as amostras
forem menores, elas ainda podem estar agregadas, mas agora sobre
suas espécies arbdreas hospedeiras, em vez de drvores em geral.
Entretanto, se as amostras forem menores ainda (25 cm?, aproxi-
madamente o tamanho de uma folha) e coletadas na copa de
uma tinica drvore, os afideos deverdo revelar uma distribuicio ao
acaso. Em uma escala menor ainda (cerca de 1 cm?), poderiamos
detectar um padrio regular, uma vez que os afideos se evitam
mutuamente sobre uma mesma folha.

6.3.1 Distribuicdo em mosaico

Na prdtica, as populagdes de todas as
espécies sio distribuidas em mosaico em
alguma ordem de escala, mas ¢ impor-
tante descrever a dispersdo em escalas re-
levantes para o estilo de vida dos organismos em questdo. A este
respeito, MacArthur e Levis (1964) introduziram o conceito de
grdio ambiental. Por exemplo, o dossel de uma floresta de carva-
lhos e noguciras, do ponto de vista de uma ave, como sanhago-
escatlate (Piranga olivaceae), que forrageia indiscriminadamente
em ambas as espécies, € de grdo fino: ou seja, o ambiente se apre-
senta em mosaico, mas as aves expetimentam o hdbitat como
uma mistura de carvalhos e nogueiras. No entanto, o hdbitat é de
griio grosseiro para insetos desfolhantes, que atacam preferencial-
mente carvalhos € nogueiras: eles experimentam o hdbitat como
uma mancha a cada momento, movendo-se de uma mancha pre-
ferida para outra (Figura 6.4).

A distribuigio em mosaico pode ser uma caracteristica
do ambiente fisico: ilhas circundadas por dgua, afloramentos
rochosos em pintanos, e assim por diante. Igualmente impor-
tante, a distribui¢io em mosaico pode também ser criada pe-
las atividades dos préprios organismos, pelo seu pastejo, de-
pésito de estrume, pisoteio ou deplegdo de dgua e outros re-
cursos minerais. As manchas ambientais que sdo criadas pela
atividade de organismos tém histérias de vida. Uma clareira
criada em uma floresta pela queda de uma drvore ¢ colonizada
e se desenvolve, passando a conter drvores maduras, enquanto
outras clareiras sio formadas. A morte de uma folha em uma
drea campestre é um fragmento para a colonizagio de uma
série de fungos e bactérias, formando uma sucessio de orga-
nismos, até a exaustio do recurso, mas novas folhas mortas
sdo encontradas e colonizadas, em um processo continuo.

Distribuicio em mosaico, dispersdo ¢ escala estdo intima-
mente interligadas. Uma ferramenta (til ¢ a que auxilia a distin-
guir entre escalas local e de paisagem (considerando que “local”

ambientes de grio
fino’e de grao
grosseiro

(Tempo 1 e Tempo 2
e Tempo 3...}

(Tempo 1 e Tempo 2
e Tempo 3...)

Tempo 1 Tempo 2
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Tempo 5

FIGURA 6.4 O griao de um ambiente deve ser observado a partir da
perspectiva do organismo em questdo. (a) Um organismo pequeno
ou que se move pouco provavelmente percebe o ambiente com de
grao grosseiro: ele experimenta um Unico tipo de habitat dentro de
seu ambiente por longos periodos ou talvez por toda a sua fase de
vida. (b) Um organismo maior ou que se move mais pode perceber o
mesmo ambiente como de grdo fino: ele se move freglientemente
entre tipos diferentes de habitat e os utiliza, portanto, na proporgéo
em que eles ocorrem no ambiente como um todo.

seja muito diferente para um verme e para uma ave) e entre 4is-
persio por renovagio (turnover) e dispersio por invasio (Bullock er
al., 2002). A dispersdo por renovacio em escala local descreve o
movimento para uma clareira a partir de hdbitat ocupado locali-
zado no entorno imediato dela; uma clareira também pode ser
invadida ou colonizada por individuos procedentes de outros lu-
gares da comunidade circundante. Em escala de paisagem, simi-
larmente, a dispersdo pode ser parte de uma renovagio continua
de extingfo e recolonizagao de manchas ocupdveis inseridas em
uma matriz de hdbitats desfavordveis (exemplo, ilhas em um rio:
“dindmica de metapopulagoes” — ver Secio 6.9, a seguir). A dis-
persdo pode também resultar na invasio de um hdbitat por uma
“nova’” espécie expandindo a distribuicio espacial.

6.3.2 Forgas que favorecem a agregacao (ho
espaco e ho tempo)

A explicagdo evolutiva mais simples para a distribuigdo em
mosaico das populages é que os organismos se agregam quan-
do e onde encontram recursos e condigdes favordveis A repro-
dugdo e i sobrevivéncia. Esses recursos e condigdes estdo ge-




ralmente distribuidos em manchas, tanto no espago como no
tempo. Dependendo de onde € quando essas manchas ocor-
rem, existe um custo (¢ pago em tempo evolutivo) associado 4
dispersdo até estas dreas. Entretanto, existern outras maneiras
especificas nas quais os organismos podem ganhar por se apro-
ximarem de seus vizinhos no tempo e no espago.

A teoria que identificou uma
vantagem seletiva para os individuos
: que se agregam uns com os outros foi
sugerlda por Hamilton (1971) em seu estudo “Geometria do
rebanho egoista”. Ele argumentou que o risco de um indivi-
duo ser predado pode ser diminuido se for colocado outro in-
dividuo como presa potencial entre ele e o predador. A conse-
qiiéncia de muitos individuos se comportarem assim ¢ a agre-
gagio. A “zona de perigo” para individuos de um rebanho si-
tua-se na borda, de modo que um individuo teria vantagem se
seu status social lhe permitisse uma posi¢io no centro do reba-
nho. Individuos subordinados, entio, devem ser forgados a se
posicionar nos locais de maior perigo na borda do grupo. Esse
parece ser o caso da rena (Rangifer tarandus) e do pombo ror-
caz (Columba palumbus), em que um individuo recém-chega-
do pode se juntar ao grupo, se posicionando na periferia do
mesmo e s6 se posicionando em uma zona mais protegida de-
pois que houver a interagdo social (Murton ez af., 1966). Os
individuos também podem ter vantagens em viver em grupo,
se isto ajudar a encontrar alimento, advertir-se de predadores
ou servir para repelir um predador (Pulliam e Caraco, 1984).

O principio do rebanho egoista, como descrito para a agre-
gagdo de organismos no espago, é também apropriado para o
aparecimento sincronizado de individuos no tempo. Um indivi-
duo que & precoce ou tardio no seu aparecimento, fora das nor-
mas da sua populagdo, pode ter um risco maior de predago, em
comparagio com aqueles individuos conformistas que participam
da “saturacio do mercado” e assim diluem seu prdprio risco. En-
tre os exemplos mais notdveis de sincronia, estio as “cigarras pe-
riédicas” (insetos), cujos adultos emergem simultaneamente apés
13 ou 17 anos de vida subterrinea como ninfas. Williams e cola-
boradores (1993) estudaram a mortalidade de populagdes de ci-
garras com perfodo de 13 anos que emergiam no noroeste do
Arkansas (EUA) em 1985. As aves consumiram quase todo o

' agregagéo e
“rebanho egoista”
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produto em pé das cigarras quando a densidade estava baixa, mas
somente 15 a 40% quando as cigarras alcangaram o pico de den-
sidade. Apds, a predagio subiu para quase 100%, 2 medida quea
densidade das cigarras decrescia novamente (Figura 6.5). Argu-
mentos equivalentes podem ser aplicados 2 muitas espécies de
drvores, especialmente em regiGes temperadas, que exibem anos
sincrénicos de produgio massiva de sementes (ver Secio 9.4).

6.3.3 Forcas que diluem a agregacao:
dispersdo dependente da densidade

Existemn também fortes pressdes seletivas que podem atuar con-
tra a agregagio no espago ou no tempo. Para algumas espécies,
um grupo de individuos pode realmente concentrar a atencio
do predador (o efeito oposto do “rebanho egoista”). Contudo,
as principais forcas que diluem a agregacdo sio certamente a
competigdo intensa sofrida pelos individuos adensados (ver
Capitulo 5) e a interferéncia direta entre os individuos, mes-
mo nio havendo escassez dos recursos. Uma conseqiiéncia

provdvel é que as maiores taxas de dispersdo ocorrerdo em di--

regdo oposta s manchas mais adensadas: dispersio por emi-
gragio dependente da densidade (Figura 6.6) (Sutherland ez
al., 2002), embora, como serd visto adiante, a dispersdo de-
pendente da densidade nfo seja uma regra geral.

De qualquer forma, contudo, os tipos de distribuiggo
sobre manchas disponiveis encontradas na natureza tendem
a reproduzir os compromissos entre forgas opostas atuando
sobre os individuos (agregacio ou nao). Como veremos nos
préximos capitulos, tais compromissos sdo convencional-
mente identificados como a distribui¢do “livre ideal” ou
outras distribuicdes tedricas (ver Segiao 9.6.3).

6.4 Padroes de migracao

6.4.1 Movimentos de marés, diarios e sazonais

Individuos de muitas espécies se movem e massa (todos) de
um hdbitat a outro e retornam repetidamente durante sua vida.
A escala de tempo envolvida nisso pode ser de horas, dias,

i

FIGURA 6.5 Mudangas na densidade de uma
populagdo de cigarras com pericdicidade de
13 anos no noroeste de Arkansas, em 1985,
e as mudangas na porcentagem ingerida por
aves (segundo Williams et al., 1993).
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FIGURA 6.6 Dispersdo dependente da densidade. (a) As taxas de disperséo de larvas do borrachudo (Simulium vittatum) recém-eclodidas
crescem com o aumento da densidade (dados de Fonseca e Hart, 1996). (b) A porcentagem de machos juvenis de gansos da Gorenldndia
(Branta leucopsis), dispersando-se de coldnias de reprodugdo em ilhas no Mar Béltico para locais onde néo hé reprodugéo, cresceu a medida
que a densidade aumentou (dados de van der Juegd, 1999) (segundo Sutherland et al., 2002).

meses ou anos. Em alguns casos, esses movimentos tém o efei-
to de manter o organismo em um mesmo tipo de ambiente.
Este ¢ o caso do movimento de caranguejos na linha de costa:
eles se movem com o avanco e a retra¢ao da maré (movimento
de marés). Em outros casos, a migracio didria pode envolver o
movimento entre dois ambientes distintos: os nichos funda-
mentais dessas espécies somente podemn ser satisfeitos pela al-
ternincia de vida em dois hdbitats distintos em cada dia. Por
exemplo, algumas algas planctdnicas, tanto marinhas quanto
de dgua doce, descem até as profundezas 2 noite, mas retor-
nam 2 superficie durante o dia. Elas acumulam fésforo e tal-
vez outros nutrientes na dgua mais profunda 4 noite, antes de
voltar a realizar fotossintese préximo A superficie durante as
horas de luz (Salonen er al., 1984). Outras espécies se agre-
gam durante um periodo de descanso e se separam quando
saem para se alimentar. Por exemplo, a maioria dos caracdis
terricolas se agrupa em micro-hdbitats dmidos durante o dia,
mas se separam a noite para buscar alimento.

Muitos organismos realizam migragbes sazonais — nova-
mente, para encontrar um hdbitat favordvel ou se beneficiar
de hdbitats diferentes, complementares. A migragdo altitudi-
nal de animais pastadores em regibes montanhosas é um exem-
plo. Uma espécie de veado-mula (Cervus elaphus) e o alce ame-
ricano (Odocoileus hemionus), por exemplo, se movem para
cima em 4reas montanhosas no verio e descem em direio aos
vales no inverno. Através da migracio sazonal, os animais es-
capam das principais mudangas no suprimento alimentar e
no clima que encontrariam, caso permanecessem no Mmesmo
local. Isto pode ser comparado com a “migragio” dos anfi-
bios (rds, sapos, tritdes) entre um hdbitat aqudtico de re-
produgdo, na primavera, e outro ambiente terrestre duran-
te o resto do ano. Os jovens (girinos) se desenvolvem na
dgua com um recurso alimentar diferente daquele que irdo
ingerir mais tarde no ambiente terricola. Depois, retorna-
rio ao mesmo hdbitat aqudtico para se acasalarem, se agre-

gando em populacdes densas durante um determinado tem- .

po, para, entdo, se separarem ¢ viverem isolados em am-
biente terricola.

6.4.2 Migracao de longa distancia

As mudancas mais marcantes de hd-
bitat sdo aquelas que envolvem o des-
locamento por distdncias muito longas. Muitas espécies de aves
terricolas no Hemisfério Norte se movem para regifes mais ao
norte na primavera, quando os suprimentos alimentares se tor-
nam abundantes durante o perfodo quente de verdo, e se mo-
vem para as savanas ao sul durante o outono, quando o ali-
mento se torna abundante somente apds a passagem da esta-
¢do chuvosa. Ambas sdo regides em que estagbes de saciedade
e fome se alternam. Os migrantes, com isso, contribuem para
a diversidade da fauna local. Das 589 espécies de aves {ex-
cluindo as aves marinhas) que se reproduzem na regio Pae-
lirtica (Europa e Asia temperadas), 40% passa o inverno em
outros locais (Moreau, 1952). Destas espécies que deixam a
regido no inverno, 98% se dirigem para o sul, para a Africa.
Em uma escala ainda maior, o trinta-réis do Artico (Sterna para-
disaea) a cada ano viaja das zonas de reprodugio do Artico até a
Antdrtica e retorna novamente — cerca de 10.000 mithas (16.100
km) em cada viagem (embora diferentemente de muitos outros
migrantes, eles podem se alimentar durante o percurso).

A mesma espécie pode se comportar de maneiras dife-
rentes em locais distintos. Todos os tordos europeus (Erithacus
rubeculz) deixam a Finlindia e a Suécia no inverno, mas nas
Ilbas Candrias a espécie ¢ residente durante todo o ano. Na
maioria dos paises onde a espécie se desloca, uma parte da po-
pulagio migra enquanto a outra permanece residente. Em alguns
casos, tais variagdes estdo claramente associadas a uma divergén-
cia evolutiva. Isto é vdlido para o macarico (Calidris canutus),
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uma pequena ave pernalta que se reproduz em d4reas remotas
das tundras do Artico e “hiberna” nos verdes do hemisfério sul.
No minimo cinco subespécies parecem ter divergido no final do
Pleistoceno (baseado em evidéncias genéticas do seqiienciamen-
to de DNA mitocondrial), apresentando notdveis diferencas
quanto ao padrio de distribuigio e de migragio (Figura 6.7).

A migragdo a longa distincia é igualmente uma caracte-
ristica encontrada em outros grupos. As baleias no hemisfério
sul se movem mais para o sul no verdo, para se alimentarem
nas dguas ricas em alimento da Antdrtica. No inverno, elas se
movem para o norte para se acasalarem (mas se alimentam
escassamente) em dguas tropicais e subtropicais. O caribu (Ran-
gifer tarandus) se desloca virias centenas de quildmetros a cada
ano, das florestas setentrionais até a tundra e retorna. Em to-
dos estes exermplos, o individuo que migra retorna varias vezes
dessas viagens ao longo de sua vida.

Muitas migragdes de longas dis-
tincias, entretanto, realizam apenas
um retorno durante sua vida. Eles nascem em um determina-
do hdbitat, crescem em outro local, porém retornam para se
reproduzir ¢ morrer no mesmo local de sua infincia. Enguias
e salmdes sdo exemplos cldssicos. A enguia européia (Anguilla
anguilla) se movimenta desde rios, agudes e lagos europeus,
cruza o Adantico até o Mar de Sargaco, onde acredita-se que

enguias e salmoes
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se reproduza e morra (embora adultos em desova e ovos nun-
ca tenham sido capturados l4). A enguia americana (Anguilla
rostrata) realiza uma viagem semelhante, desde as Guianas, no
sul, até o sul da Groenlindia, no norte. O salmio realiza mi-
gragdo semelhante, porém os ovos e os juvenis é que se encon-
tram em 4guas doces, enquanto os adultos amadurecem no
oceano. Estes, depois, retornam aos rios e riachos para deso-
var. Apés a desova, todos os salmées do Pacifico (Oncorbyn-
chus nerka) morrem, nio retornando ao mar. Muitos salm&es
do Adéntico (Salmo salar) também morrem apés desovar, po-
rém, alguns sobrevivem e retornam ao mar, desovando mais
uma vez quando voltam aos rios.

6.4.3 Migracao de “somente uma via”

Em algumas espécies migrantes, a viagem para um individuo
¢ de somente uma via. Na Europa, as borboletas Colias cro-
ceus, Vanessa atalanta e Vanessa cardui se reproduzem nas duas
extremnidades de suas migragdes. Os individuos, ao alcanga-

rem a Gra Bretanha no vero, se reproduzem e sua prole se
desloca para o sul, no outono, e se reproduz na regido do Me-
diterraineo — sendo que a prole destes individuos volta para o
norte no verao seguinte.

Area para reprodugdo “ <
= E ‘Ared de parada
MM Area de hibernagas

| HH Areas dé parada e de hibemagé

600 Corredores migratorios

FIGURA 6.7 Distribui¢céo global e padrio de migragéo das espécies de macaricos (Calidris spp.). As dreas em marrom s&o de reproducao; 0s
locais com listras horizontais indicam éreas de paradas, usadas apenas durante as migragdes norte-sul e sul-norte; os locais com linhas
cruzadas indicam dreas usadas tanto para paradas como para hibernagao; os locais com linhas verticais designam éreas usadas somente para
hibernagdo. A area acinzentada indica os corredores que sdo usados nas rotas migratdrias; os corredores tracejados em cinza indicam tenta-
tivas de rotas migratorias sugeridas na literatura (segundo Piersma e Davidson, 1992).
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A maioria das migra¢des ocorre sazonalmente na vida dos
individuos ou das populagdes. Elas geralmente parecem ser es-
timuladas por algum tipo de fenémeno sazonal externo (por
exemplo, a mudanga no comprimento do dia) e as vezes tam-
bém por um relégio fisiolégico interno. Elas sdo muitas vezes
precedidas por profundas mudangas fisiolégicas, como o
acdmulo de gordura no corpo. Estas migragdes representam
estratégias que evoluiram em ambientes onde eventos sazonais,
como mudangas ciclicas na temperatura ou precipitagio plu-
viométrica, s30 repetidas ano a ano. H4, contudo, um tipo de
migragio que ¢ tdtica, forcada por eventos como as superpo-
pulagbes, ndo aparentando nenhuma regularidade ou ciclo. Este
tipo de migracio ¢ mais comum em ambientes onde as chuvas
ndo sdo sazonais. S3o exemplos as migra¢es de gafanhotos em
regides 4ridas e semi-dridas, causadoras de devastagBes no am-
biente, muitas vezes trazendo também danos econémicos.

6.5 Dorméncia: migracdo no tempo

Um organismo ganha em fzzmess ao dispersar sua prole por
tanto tempo que possibilite que ela tenha descendentes. Simi-
larmente, um organismo aumenta seu fizness retardando sua
atividade, contanto que o retardo aumente suas chances de ter
descendentes. Isto serd o caso quando as condigbes no futuro
se apresentarem melhores do que as do presente. Assim, um
retardo no recrutamento de um individuo em uma populagio
pode ser considerado como migragdo no tempo.

Os organismos, na maioria das vezes, passam pelos pe-
riodos de retardo em um estado de dorméncia. Este estado
relativamente inativo apresenta o beneficio de conservar ener-
gia, a qual pode ser usada durante os periodos subseqiientes
ao retardo. Além disso, a fase de dorméncia de um organismo
freqiienternente é mais tolerante as condigbes adversas que
prevalecem no ambiente durante o retardo (isto é, tolerante a
seca, temperaturas extremas, pouca luminosidade e assim por
diante). A dorméncia pode ser preditiva ou subsegiiente (Miil-
ler, 1970). A dorméncia preditiva é iniciada antes das condi-
¢Bes adversas, e é muitas vezes encontrada em ambientes pre-
visiveis, sazonais. Ela ¢ geralmente referida como diapausa em
animais e como dorméncia primdria ou inata em plantas (Har-
per, 1977). Dorméncia subsegiiente ou secunddria, por outro
lado, € iniciada em resposta is condi¢des adversas.

6.5.1 Dorméncia em animais: diapausa

A diapausa tem sido mais intensamente estudada em insetos,
cujos exemplos ocorrem em todos os estdgios de desenvolvi-
mento. O gafanhoto comum do campo Chorthippus brunneus
¢ um exemplo tipico. Esta espécie anual passa por uma dia-
pausa obrigatdria em seu estdgio de ovo, que, a0 parar seu desen-
volvimento, torna-se resistente as condi¢bes de inverno rigo-
roso, capaz de matar as ninfas e os adultos. De fato, os ovos
necessitam de um longo periodo de frio antes de reiniciar o

seu desenvolvimento (cerca de cinco semanas a 0°C, ou por
um periodo um pouco mais longo a uma temperatura ligeira-
mente mais alta) (Richards e Waloff, 1954). Isto assegura que
os ovos nio sejam afetados por um curto e inesperado periodo
quente no inverno, seguido por condigdes normais frias e pe-
rigosas. Isto significa também que ocorre um aumento da sin-
croniza¢do do desenvolvimento subsegiiente da populagio
como um todo. Os gafanhotos “migram no tempo” no final
do verdo até a primavera seguinte.

A diapausa é também comum em
espécies que apresentam mais de uma
geragdo por ano. Por exemplo, a mos-
ca-das-frutas (Drosophila obscura) passa por quatro geragbes por
ano na Inglaterra, mas entra em diapausa durante apenas uma
delas (Begon, 1976). Esta diapausa facultativa compartilha ca-
racteristicas importantes com a diapausa obrigatdria: ela au-
menta a sobfevivéncia durante um periodo de inverno previsi-
velmente adverso, e ¢ experimentada por adultos de diapausa
resistente, com desenvolvimento gonadal interrompido e gran-
des quantidades de gordura abdominal estocada. Nesse caso, a
sincronizagio é conseguida nio somente durante a diapausa,
mas também antes desta. Os adultos recém-emergidos reagem
aos dias curtos do outono por meio do depésito de gordura e
da entrada no estado de diapausa; eles recomegam o desenvol-
vimento como resposta aos dias mais longos da primavera. As-
sim, como muitas outras espécies, contando com a previsibilida-
de do fotoperiodo para o desenvolvimento sazonal, D. obscura
entra em um estado de diapausa preditiva confinada aquelas ge-
ragbes que inevitavelmente passam por condi¢bes adversas.

A dorméncia subsegiiente pode evoluir em ambientes rela-
tivamente imprevisiveis. Em tais circunstincias, serd uma des-
vantagem responder s condi¢des adversas somente apés elas te-
rem aparecido, mas pode haver compensaciio pelas vantagens de:
(i) responder as condi¢es favordveis imediatamente apés elas rea-
patecerem e (ii) entrar em um estado de dorméncia somente se as
condigBes adversas realmente ocorrerem. Desse modo, os muitos
mamiferos entram em hibernaggo (apés uma fase preparatéria
obrigatéria) em resposta direta as condigBes adversas. Tendo al-
cangado a “resisténcia’ por poupar energia, por meio da diminui-
¢ao da temperatura corporal, e tendo periodicamente emergido e
monitorado seu ambiente, eles finalmente podem cessar a hiber-
nagio quando as adversidades desaparecem.

aimportancia do
fotoperiodo © "

6.5.2 Dorméncia em plantas

A dorméncia de sementes é um fenémeno amplamente difun-
dido em plantas floriferas. O embrio jovem cessa o desenvol-
vimento enquanto ainda estd ligado A planta-mie, perdendo
muito de sua 4gua e tornando-se dormente em uma condigio
de dessecagdo. Em determinadas espécies de plantas superio-
res, tais como algumas de mangue, um perfodo dormente ine-
xiste, mas isto é uma exce¢do — quase todas as sementes sdo
dormentes quando se desprendem da planta-mi3e e requerem
certos estimulos para retornar a um estado ativo (germinagao).




A dorméncia em plantas, contudo, nio é restrita s se-
mentes. Por exemplo, 4 medida que cresce, a ciperdcea da areia
Carex arenaria tende a acumular gemas dormentes ao longo
do seu rizoma predominantemente linear. Essas gemas podem
permanecer vivas, porém dormentes, por longo tempo apds as

artes aéreas (com as quais elas foram produzidas) terem mor-
rido. Nobel e colaboradores (1979) encontraram para esta es-
pécie 400-500 gemas por m?. Elas desempenham um papel
andlogo ao do banco de sementes produzido por outras espécies.

De fato, o hdbito de deciduidade, amplamente difundi-
do entre as plantas, ¢ uma forma de dorméncia exibida por
muitas drvores e arbustos perenes. Em determinados perfo-
dos, geralmente com temperaturas baixas e niveis luminosos
baixos, os individuos estabelecidos perdem as folhas e redu-
' zem a atividade metabélica.

dorméncias . .
inatas, forcadas e Trés tipos de dorméncia tm sido
: induzidas distinguidos:

1. A dorméncia inata ¢ um estado em que hd uma necessida-
de absoluta de um estimulo externo especial para reativar
o processo de crescimento e desenvolvimento. O estimulo
pode ser a presenca de 4gua, temperatura baixa, luz, foto-
periodo ou um balan¢o apropriado de radiagbes verme-
lho-préximo e vermelho-distante. As plintulas de tais es-
pécies tendem a surgir em manifestagbes subitas de germi-
nagio quase simultinea. A deciduidade é também um
exemplo de dorméncia inata.

2. A dorméncia for¢ada é um estado imposto por condigbes
externas (ou seja, ela é uma dorméncia subseqiiente). Por
exemplo, a vara-de-ouro do Missouri (Solidago missourien-
5is) entra em um estado de dorméncia quando atacada pelo
besouro 7Trirhabda canadensis. Oito clones, identificados
por marcadores genéticos, foram acompanhados antes, du-
rante e apés um periodo de desfolhacio severa. Os clones,
que variaram de 60 a 350 m? em dimensio e de 700 a
20.000 rizomas, ndo conscguiram crescer acima do solo
(ou seja, ficaram dormentes) na estagdo seguinte ao desfo-
lhamento e aparentemente morreram. Porém, eles reapa-
receram 1 a 10 anos apds terem desaparecido, e seis dos
oito ressurgiram vigorosamente em uma Unica estagdo
(Figura 6.8). Geralmente, a prole de uma tinica planta com
dorméncia forcada pode ser dispersa durante anos, déca-
das ou mesmo séculos. Sementes de Chenopodium album,
coletadas de escavagbes arqueoldgicas, s mostraram vid-
veis com 1.700 anos de idade (@dum, 1965).

3. Dorméncia induzida é um estado produzido em uma se-
mente durante um periodo de dorméncia forgada, em que
ela adquire alguma nova necessidade antes de poder germi-
nar. As sementes de muitas ervas-daninhas em culturas agri-
colas germinam sem um estimulo luminoso, quando libe-
radas da planta-mie; porém, ap6s um periodo de dormén-
cia forgada, elas precisam de exposicio 4 luz para germinar.
Durante muito tempo, foi um enigma o fato de amostras
de solo trazidas para o laboratério gerarem prontamente
enormes quantidades de plintulas, embora essas sementes
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FIGURA 6.8 Os ciclos de oito clones da vara-de-ouro do Missouri
(Solidago missouriensis) (linhas de a-h). Para cada clone, a drea an-
tes da desfolhagdo (m?) e o nimero estimado de rametas sdo mostra-
dos a esquerda. Os painéis mostram um registro de 15 anos da pre-
senga (sombreado) e auséncia de rametas em cada territério de clo-
ne. As cabecas de setas indicam o inicio da dorméncia, produzida por
uma erupgao e desfolhagdo de Trirhabda canadensis. A reocupagao,
por rametas de pés-dorméncia, de segmentos inteiros ou parciais dos
territérios originais dos clones é expressa como porcentagem do ter-
ritério original de cada clone (segundo Morrow e Olfelt, 2003).

nio conseguissem germinar no campo. Wesson e Wareing
(1969) tiveram uma idéia inovadora ao coletar amostras de
solo do campo i noite € levd-las ao laboratdrio no escuro. As
amostras expostas 2 luz produziram uma grande quantidade
de plantulas. Este tipo de dorméncia induzida € responsdvel
pelo acimulo de grandes populagbes de sementes no solo. Na
natureza, elas germinam somente quando sao levadas 4 su-
perficie do solo por minhocas ou animais que fazem tocas, ou
por exposicio 4 luz apds a queda de uma drvore.

A dorméncia em sementes pode ser induzida por radia-
¢do que contém uma razio relativamente alta de comprimen-
tos de onda de vermelho-distante (730 nm) para vermelho-
préximo (aproximadamente 660 nm), uma composigio es-
pectral caracteristica de luz filtrada na passagem pela folha-
gem do dossel. Na natureza, isto deve ter o efeito de reter em
estado latente as sementes sensiveis mantidas no solo sob um
dossel, liberando-as para a germinagio somente quando desa-
parccer a cobertura vegetal sobre elas.

Muitas das espécies de plantas que possuem sementes
resistentes e que persistem no solo sdo anuais ou bienais. Essas
espécies sdo principalmente herbdceas — oportunistas 2 espera
(literalmente) de uma clareira. Elas ndo dispdem de caracte-
risticas que as dispersem extensivamente no espago. AAs sementes
de drvores, ao contrdrio, geralmente apresentam curtos perio-
dos de dorméncia no solo, sendo dificil estocd-las por mais de
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um ano. As sementes de muitas drvores tropicais sio parti-
cularmente de vida curta: algumas semanas ou mesmo dias.
Entre as drvores, a longevidade que mais chama atengio € en-
contrada naquelas espécies que retém as sementes em pinhas
ou frutos secos, soltando-as apds eventos de fogo (muitas es-
pécies de Eucalyptus e Pinus). Este fendmeno de serotinia pro-
tege as sementes contra riscos sobre o solo até que o fogo crie
um ambiente favordvel para o seu rdpido estabelecimento.

6.6 Dispersao e densidade

A emigragdo dependente da densidade foi considerada na Se-
¢3o 6.3.3 como uma resposta freqiiente ao sobre-adensamen-
to. Retomamos esta questdo da dispersdo sendo dependente da
densidade e também quais s3o as forgas evolutivas que podem
ter conduzido esta dependéncia. Assim procedendo, ¢ impor-
tante ter em mente a questdo inicial (veja Segdo 6.1.1): que a
dispersdo “efetiva’ (de um local a outro) requer emigragio, trans-
feréncia ¢ imigragdo. As dependéncias de densidade n3o precisam
se dar igualmente em todos estes trés processos.

6.6.1 Endogamia e exogamia

Muito deste capitulo é devotado para as conseqiiéncias demo-
gréficas ou ecolégicas da dispersio, mas hd também conse-
qiiéncias genéticas e evolutivas importantes. Qualquer “con-
seqiiéncia” evolutiva é, naturalmente, forga seletiva potencial-
mente importante favorecendo padrdes especificos de disper-
sio ou a tendéncia de se dispersar. Particularmente, quando
individuos aparentados se reproduzem, sua prole provavelmen-
te sofre uma “depressio endogimica’ no firness (Charlesworth
e Charlesworth, 1987), resultante especialmente da expressio
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no fendtipo de alelos deletérios recessivos. Com dispersio li-
mitada, torna-se mais provdvel a endogamia e, desse modo, a
sua evitagio ¢ uma forca que favorece a dispersdo. Por outro
lado, muitas espécies mostram adaptagdo local ao seu ambien-
te imediato (ver Segdo 1.2). A dispersdo por longas distincias,
portanto, pode reunir genétipos adaptados a diferentes situa-
goes locais, cujo cruzamento origina descendentes de baixo
fitness, adaptados a nenhum hibitat. Isto é chamado de “de-
pressdo exogimica’, resultante do surgimento de combinagbes
co-adaptadas de genes — uma for¢a atuando contraz a disper-
sdo. A situagdo se complica ainda mais quando a depressio
endogimica é mais provével entre populagbes que normalmente
se cruzam exogamicamente, uma vez que a prépria endoga-
mia depura as populagdes de seus recessivos deletérios. Entre-
tanto, pode-se esperar que a sele¢do natural favorega um pa-
drdo de dispersio que, de certo modo, seja intermedidrio —
maximizando o fitness a0 evitar tanto uma depressio endogi-
mica quanto exogimica, embora estas claramente ndo serdo as
Unicas forgas seletivas agindo sobre a dispers3o.

Certamente, em plantas, existem diversos exemplos de
depressdes endogimica ¢ exogimica, quando o pélen é trans-
ferido de doadores préximos ou distantes, e, em alguns casos,
ambos os efeitos podem ser demonstrados em um tnico expe-
rimento. Por exemplo, quando a prole da espora (Delphinium
nelsoniz) foi gerada por meio de polinizagdo induzida de plan-
tas distanciadas a 1, 3, 10 e 30 metros (Figura 6.9), tanto a
depressio endogimica quanto a exogidmica foram aparentes.

6.6.2 Evitando a competicao parental

Evitar a endogamia nio &, de fato, a tnica forga a favor da
dispersdo natal da prole. Tal fato pode também ser favorecido
uma vez que diminua o resultado dos efeitos competitivos que
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FIGURA 6.9 Depressdes endogamica e exogamica em Delphinium nelsonif: (a) tamanho da prole no terceiro ano de vida; (b) longevidade da
prole e (c) fitness geral da prole, parametros em que todos foram menores quando a prole foi o resultado de cruzamentos de p6lens tomados
de 1 a 30 metros da planta receptora. As barras verticais indicam os erros-padréo (segundo Waser e Price, 1994).
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ocorrem com os progenitores. Isso foi discutido em um estu-
do cldssico por Hamilton e May, em 1977 (ver também Gan-
don e Michalakis, 2001). Eles demonstraram que, mesmo em
h4bitats muito estdveis, todos os organismos estardo sob uma
forte pressao seletiva para se dispersar da sua progénie. Imagi-
ne uma populagdo cuja maioria dos organismos tenha um ge-
nétipo nao-dispersivo, O, mas com um raro gendétipo mutan-
te, X, que mantém alguns descendentes no hdbitat, mas in-
cumbe outros 4 dispersao. O dispersor X nio sofrerd competi-
¢do com o seu parente préximo O, mas sim com outros orga-
nismos tipo O ndo-aparentados. O dispersor X direcionard a
maioria de seus efeitos competitivos para organismos nio-apa-
rentados (com genétipo O), enquanto O direcionard todos os
seus esfor¢os contra seus parentes (também com gendtipo O).
Com isso, X tenderd a aumentar sua freqiiéncia na populaggo.
Por outro lado, se a maioria da populagio for do tipo X, com
O sendo raro, este ndo aumentaria, uma vez que O nio conse-
guiria deslocar X de seus locais, competindo com dispersores
muito préximos a ele, no seu local de origem. A dispersdo,
portanto, ¢ encarada como sendo uma estratégia evolutiva es-
tdvel (EEE; ESS, de evolutionarily stable strategy) (Maynard-
Smith, 1972; Parker, 1984). Uma populagio de individuos
nio-dispersados tenderd a evoluir para um comportamento
dispersivo; por outro lado, uma populagio de individuos dis-
persados tenderd a ndo perder esta caracteristica. Evitar a com-
peti¢do parental e a endogamia, portanto, se consegue via pro-
cesso de emigragio quando as populagbes se encontram em
alras densidades, momento em que elas sdo mais intensas.

H4, de fato, evidéncias para que a competigio exerca
um papel a fim de que a prole se distancie do seu hdbitat natal
(Lambin ez 4/, 2001), sendo, no entanto, muitas delas de for-
ma indireta. Por exemplo, no camundongo da Califérnia (Pe-
romyscus californicus) a distdncia média de dispersao aumenta
com o tamanho da prole em machos e, dentre as fémeas, com
0 aumento no nimero de irmas na ninhada (Ribble, 1992).
Quanto maior o nimero de parentes circundando um jovem
individuo, maior € a sua dispersdo.

Lambin e colaboradores (2001) concluiram em sua revi-
sdo, contudo, que, onde hd clara evidéncia para a emigragio
ser dependente da densidade (ver Segdo 6.3.3), hd pouca evi-
déncia para que a dispersdo “efetiva’ (emigracdo, transferén-
cia e imigracao) seja dependente da densidade. Isto em parte é
causado porque a imigragdo (e talvez a transferéncia) possa set
inibida em densidades muito altas. Por exemplo, em um estu-
do com o rato-canguru (Dipodomys spectabilis) durante virios
anos com densidades variadas, a dispersio foi monitorada ini-
cialmente apds os juvenis tornarem-se independentes dos seus
pais, ¢ novamente apés sua sobrevivéncia e primeira reprodu-
G3o. Este roedor ocupa um complexo sistema de tineis con-
tendo reservas de alimento e estes tineis permanecem mais ou
menos constantes em numero: as altas densidades, desta for-
ma, levam 2 um ambiente saturado e com intensa competicao
{Jones et al., 1988). A densidade ndo teve nenhum efeito em
relagdo 4 dispersio pés-independéncia juvenil, (ou seja, na
emigracdo); porém, para a primeira reprodugio, as taxas de

CAPITULO 6: DispersAO, DORMENCIA £ METAPOPULACOES 173

dispersio (dispersao efetiva) foram menores em altas densida-
des (relagdo inversamente dependente da densidade) (Figura
6.10). Para os machos, isto ocorreu principalmente por causa
de que eles se moveram menos entre a independéncia juvenil
e a reprodugio. Para as fémeas, isto ocorreu porque a taxa de
sobrevivéncia foi menor em novos locais habirados, quando a
populagio se encontrava em altas densidades (Jones, 1988).

6.6.3 Filopatria

A dispersio efetiva ndo ¢ exatamente dependente da densida-
de, a0 menos em parte, porque existem também forcas seleti-
vas em favor da ndo dispersdo, mostrando, em vez disso, a as-
sim chamada filopatria ou comportamento “caseiro” (Lambin
et al., 2001). Este comportamento existe porque hd certas van-
tagens de se permanecer no ambiente familiar; ou os indivi-
duos podem cooperar com outros (ou ao menos serem prepa-
rados para se toletarem) da mesma familia, que possuem alta
similaridade genética; ou os individuos que dispersam podem
ser confrontados com uma “barreira social” de agressdes ou
intolerincias de grupos ndo-aparentados (Hestbeck, 1982).
Estas forcas, igualmente, podem tornar-se mais intensas 4 me-
dida que o ambiente fica mais saturado. Por exemplo, Lambin
e Krebs (1993) descobriram que, com o rato silvestre de Town-
send (Microtus townsendii), no Canadd, os ninhos ou centros
de atividade das f8meas mais préximas eram de parentes préxi-
mos (mies e filhas, irmas de uma mesma ninhada), compara-

_: e 5% Alta densidade

FIGURA 6.10 Dispersdo efetiva inversamente dependente da densi-
dade para o rato-canguru {Dipodomys spectabilis). {a) machos, (b')
fémeas. As distancias para a dispersdo natal foram maiores em bai-
xas e ndo em altas densidades (segundo Jones, 1988).
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dos aos de outros graus de parentesco (irmis de outras ninhadas,
tias e primas). Outros ninhos ndo-aparentados estavam mais dis-
tantes ainda. Em um estudo com os esquilos de Belding (Sperreo-
philus beldingi), mesmo quando as fémeas se dispersavam, elas
tendiam a se fixar préximas as suas irm3s (Nunes ez /., 1997).
Mais ainda, hd exemplos de fitness sendo maiores quanto mais
préximos dos pais. Por exemplo, Lambin e Yoccoz (1998) mani-
pularam o parentesco de grupos de fémeas do roedor M. wwnsen-
dii, realizando uma situagio em que a populagio apresentou re-
crutamento filopdtrico seguido por uma alta sobrevivéncia (“alto
parentesco”) e outra na qual a popula¢io experimentou baixo
recrutamento filopétrico e alta mortalidade entre os recrutados
(“baixo parentesco”). A sobrevivéncia dos filhotes, especialmente
logo apés nascer, foi significativamente mais alta na primeira si-
wacgo (“alto parentesco”), comparada 2 segunda manipulacgo.

Resumindo, entdo, a relagdo entre dispersdo e densidade
dependerd, como todas as outras adaptagdes, dos compromissos
evolutivos entre forcas conflitantes, e também de qual é o foco de
atengio para o aspecto da dispersdo (emigragio, dispersdo efetiva,
etc). Nzo € de se surpreender, como veremos a seguir, que o ba-
lango adaptativo funcione diferentemente para diversos grupos:
machos e f8meas, idosos e jovens, e assim por diante. Tais varia-
gBes também se revelam contra generalizagbes amplas, sugerindo
que a dispersdo ocorra “tipicamente” em densidades de pré-satu-
ragio (ou seja, antes que a limitagio pelo recurso seja intensa) ou
que ocorra em densidades de satura¢io (Lidicker, 1975).

6.7 Variacao na dispersao dentro
de populacoes

6.7.1 Polimorfismo da dispersao

Uma fonte de variabilidade de dispersio dentro de populagdes é
um polimorfismo somdtico entre a progénie de um mesmo indi-
viduo. Isto estd muito associado com hébitats que sdo varidveis
ou imprevisiveis. Um exemplo cldssico pode ser visto na planta
anual do deserto Gymnarrhena micrantha. Ela porta muito pou-

cas sementes (uma a trés) de tamanho grande (em aquénios), a
partir de flores que permanecem fechadas abaixo da superficie do
solo. Essas sementes germinam no mesmo local da planta-mae.
O sistema de rafzes das pléntulas pode até crescer para baixo,
através do “canal” de rafzes mortas da planta-m3e. Porém, essas
mesmas plantas também produzem sementes pequenas acima do
solo, com papus plumoso, o que lhes permite a dispersio pelo
vento. Em anos muito secos, sdo produzidas apenas sementes sub-
terrineas ndo-dispersadas, porém, em anos mais timidos, as plan-
tas crescem vigorosamente ¢ produzem um grande ndmero de
sementes acima da superficie do solo, as quais s3o expostas 2 dis-
persao (Koller e Roth, 1964).

H4 muitos exemplos de dimor-
fismos em sementes entre as plantas
floriferas. Tanto as sementes dispersa-
das quanto as “caseiras” (“stay at home”) produzem prolcs dis-
persadas e “caseiras”. Além disso, a semente “caseira” ¢ muitas
vezes produzida subterraneamente por flores autopolinizadas
ou por flores fechadas, enquanto as sementes dispersadas re-
sultam freqiientemente da polinizacio cruzada. Portanto, a ten-
déncia 2 dispersio estd ligada a posse de novos gendtipos, re--
combinantes (“experimentais”), enquanto a prole “caseira” é, com
maior probabilidade, o produto da autopolinizagio.

O dimorfismo de organismos dispersados e nao-dispersa-
dos é também um fenémeno comum entre os afideos (prole ala-
da e prole dptera). Como esta diferenciagio ocorte durante a fase
de crescimento populacional quando a reproducio ¢ partenoge-
nética, as formas aladas e dpteras sdo geneticamente idénticas. As
formas aladas sdo claramente mais capazes de se dispersar para
novos hdbitats, tendo, no entanto, um tempo de desenvolvimen-
to maior, fecundidade mais baixa, menor longevidade e, portan-
to, reduzida taxa intrinseca de crescimento (Dixon, 1998). Nio é
de se surpreender, por isso, que os afideos possam modificar a
proporcio de formas aladas e dpteras como uma resposta imedia-
ta 20 ambiente no qual se encontram. O afideo da ervilha (Agyr-
thosiphon pisum), por exemplo, produz mais formas aladas na pre-
senga de predadores (Figura 6.11), presumivelmente como uma
resposta de escape a um ambiente adverso.

dlmorhsmos d a
dlspersao ’

FIGURA 6.11 A proporgéo média (+ erro-
padréo) de formas aladas do afideo da ervi-
lha (Acyrthosiphon pisum) produzidas ap6s
dois periodos separados de exposi¢éo a dois
predadores: (a) farva de diptero sirfideo e
(b) larva de neurdptero. As barras escuras
indicam o tratamento com predador e as
barras claras indicam o controle (segundo
Kunert e Weisser, 2003).




6.7.2 Diferencas relacionadas ao sexo

Machos e fémeas muitas vezes diferem na sua necessidade de
se dispersar. As diferencas sdo especialmente grandes em algu-
mas espécies de insetos, em que o macho geralmente ¢ mais
ativo na dispersio. Por exemplo, no caso da mariposa do in-
verno (Operophtera brumata), as fémeas sio dpreras ¢ os ma-
chos sdo alados. Em um estudo pioneiro, Greenwood (1980)
comparou a dispersio relacionada ao sexo em aves e mamife-
ros. Entre as aves, é comum que as fémeas se dispersem, mas,
entre os mamiferos, a dispersdo é freqiiente para os machos.
Por um lado, as explicagdes evolutivas para uma rendéncia
entre um dos sexos enfatizam as vantagens em minimizar a
endogamia, mas, por outro, as particularidades do sistema de
acasalamento podem gerar uma assimetria entre os custos e
beneficios da dispersio ¢ filopatria entre os sexos (Lambin ez
al., 2001). Desse modo, para as aves, a competiio pelos terri-
térios é mais intensa entre os machos. Eles teriam, portanto,
mais a ganhar através da filopatria, em termos de familiariza-
¢do com seu hdbitat natal. J4 as fémeas (muitas vezes monogi-
micas) levam vantagem na possibilidade de escolha com qual
macho ird se acasalar. Em mamiferos, os machos (muitas vezes
poligamos) podem competir muito mais por uma parceira do
que por um tertitério e, com isso, é mais vantajoso conseguir
4reas para se dispersar com um maior nimero possivel de fémeas.

6.7.3 Diferencas relacionadas a idade

Grande parte da dispersdo ¢ natal, ou seja, dispersdo por juve-
nis antes que se reproduzam pela primeira vez. Em muitos
téxons isto é constitucional: como j4 discutido, a dispersdo de
sementes ¢ tipica natal. Do mesmo modo, muitos invertebra-
dos marinhos possuem um estdgio adulto séssil (reprodutiva)
no qual larvas sfo langadas (idade pré-reprodutiva) para a dis-
persdo. Por outro lado, a maioria dos insetos possui um estdgio
séssil e um estdgio adulto apto a dispersdo. Em geral, para es-
pécies iterdparas, a dispersdo ocorre através da fase de vida adulta,
antes ¢ apds o primeiro episédio reprodutivo; para espécies se-
mélparas, a dispersdo é inevitavelmente natal.

Aves e mamiferos, uma vez emplumados ou desmama-
dos e independentes de suas m3es, possuem também o poten-
cial para se dispersarem por todo o resto de suas vidas. Nio
obstante, muito da dispersdo neste caso também ¢ natal (Wolff,
1997). De fato, tendéncias para a dispersio entre os sexos ¢
em relacio As idades, e forgas para evitar endogamia, competi-
¢do ¢ filopatria, estdo todas interligadas em relagio aos pa-
drées de dispersio observados entre os mamiferos. Por exem-
plo, em um experimento com o rato silvestre da cauda cinzen-
ta (Microtus canicaudus), 87 % dos machos juvenis e 34% das
fémeas juvenis se dispersaram dentro de quatro semanas de
capturas iniciais, em situagbes de baixa densidade, sendo que
apenas 16% e 12%, respectivamente, o fizeram em situagdes
de alta densidade (Wolff ez #/., 1997). A dispersio foi massiva,

particularmente entre os machos, com um efeito inversamen-
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te dependente da densidade. Especialmente o faro das altas
taxas de dispersdo em baixas densidades favorece o argumento
da pressio seletiva a favor de se evitar a endogamia.

6.8 O significado demografico da dispersdo

O fato ecoldgico da vida identificado na Secdo 4.1 enfatizou
que a dispersdo pode ter um efeito pronunciado sobre a dini-
mica das populagées. Na prética, contudo, muitos estudos
deram pouca atencdo 2 dispersio. A razdo muitas vezes dada ¢
que a emigragdo e a imigragio sdo aproximadamente idénticas
e que, portanto, neutralizam-se mutuamente. Uma suspeita,
contudo, € que a real razio reside no fato de ser extremamente
dificil de se quantificar a dispers3o.

A natureza do papel da dispersao
sobre a dindmica das populagbes depen-
de de como nés definimos uma popula-
¢do. A visdo mais simples diz respeito a um grupo de individuos
distribufdos mais ou menos continuamente sobre um trecho de
hdbitat adequado, sendo uma entidade indivisivel. A dispersio,
entdo, contribuird com o aumento (imigragio) ou decréscimo
(emigragio) da populagio. Muitas populages, contudo, sdo de
fato metapopulagBes, isto &, colegbes de subpopulagbes.

Vimos, na Se¢do 6.3.1, a ubiqiiidade da fragmentagio em
ecologia € a importincia da dispersio em unir um fragmento a
outro. Uma subpopulagiio, entdo, ocupa um fragmento de habi-
tat disponivel na paisagem, correspondendo, isoladamente, Aquela
descri¢io mais simples do conceito de uma populagio. Porém, a
dinimica de uma metrapopulagio como um todo € determinada,
em grande parte, pela taxa de extingdo de cada subpopulagio e
pela taxa de colonizacdo — pela dispersao ~ de fragmentos inabi-
tdveis. Destaca-se, contudo, que nio significa que s porque uma
popula¢io de uma espécie qualquer que ocupa mais do que um
hébitat, cada um deste suportando um determinado nivel popu-
lacional, esta seja considerada uma metapopulagio. Conforme
discutiremos a seguir, o status “cldssico” de metapopulagio é con-
ferido somente quando a extingdo e a recolonizagio desempe-
nham um papel principal na dinimica global.

metapopulages e
subpopulacdes

6.8.1 A modelagem na dispersao: a distribuicao
de manchas

Os modos com os quais a dispersdo intervém na dindmica das
populagdes podem ser examinados ou até modelados matema-
ticamente de trés diferentes maneiras (ver Kareiva, 1990; Kee-
ling, 1999). A primeira ¢é utilizando uma abordagem de “ilha”
ou “espacialmente implicita” (Hanski e Simberloff, 1997;
Hanski, 1999). A idéia bdsica é que uma proporgio de indivi-
duos saia de seus locais de nascimento {manchas), constituin-
do-se em um grupo de dispersos que sio entdo redistribuidos
entre as manchas disponiveis, geralmente ao acaso. Neste mo-
delo, as manchas n3o possuem qualquer especificidade espa-
cial. A principio, todas as manchas podem ganhar ou perder
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individuos através da dispersio, sendo todas as manchas igual-
mente distantes umas das outras. Muitos modelos metapopu-
lacionais, incluindo o primeiro na literatura (modelo de Levin,
ver a seguir), se encontram nesta categoria, e, a despeito da sua
simplicidade (manchas reais possuem uma localizagio no espa-
co), ele tem promovido importantes descobertas, em parte pela
facilidade de analisar os dados envolvidos.

Por outro lado, os modelos que levam em consideragio a
questdo espacial sabem que as distAncias variam entre as man-
chas, influenciando assim na troca de individuos através da
dispersdo. O primeiro modelo, desenvolvido pela genética de
populagdes, foi o de “trampolim” linear, em que a dispersdo
ocorre somente entre manchas adjacentes se estes se encontra-
rem inseridos dentro de um determinado “caminho” (Kimura
e Weiss, 1964). Mais recentemente, abordagens espaciais tém
envolvido modelos “em entrelagamento”, nos quais as man-
chas estdo arranjadas dentro de uma grade (geralmente qua-
drangular) e os individuos se dispersam para aquelas manchas
mais préximas — mais provavelmente entre os quatro circun-
dantes, ou oito, incluindo movimentos diagonais (Keeling,
1999). E claro que, a despeito de levar em consideragio o espa-
co, estes modelos sdo caricaturas dos reais arranjos encontra-
dos na natureza. Nio obstante, ressaltam os padrdes dinimi-
cos que devem ser incorporados, ndo somente em relagdo ao
espago (ver, por exemplo, a Se¢io 10.5.6), mas também em
relagdo ao tempo, incluindo, por exemplo, a crescente proba-
bilidade de extinggo global de metapopulagées quando o hdbi-
tat ¢ destruido (Figura 6.12). Modelos espaciais mais recentes
se propdem a ser mais “realisticos” (ver Hanski, 1999), incluin-
do informagBes a respeito da real geometria ou fragmentagio da
paisagem. Um deles, 0 “modelo de fungdo de incidéncia” (Hanski,
1994b) serd apresentado a seguir (Segdo 6.9.4).

Finalmente, a terceira abordagem trata o espago nio como
manchas (com ou sem hdbitat), mas sim como faixas conti-
nuas e homogéneas de maior a menor qualidade de hdbirat,
com a dispersdo tomando parte de um sistema de reagio-difu-
530, no qual a dindmica em um dado local no espago ¢ consi-
derada a “reagio” e, a dispersdo, a “difusio”. Esta abordagem
termn sido mais (til em outras 4reas da biologia (por exemplo, a
biologia do desenvolvimento). Nio obstante o grande nivel de
entendimento matemdtico de tais modelos, estes sio muito
adequados em demonstrar como a variagio espacial (ou seja, a
fragmentagdo) pode ser gerada, internamente, dentro de um sis-
tema essencialmente homogéneo (Kareiva, 1990; Keeling, 1999).

6.8.2 Dispersao e demografia de populacoes
unicas

Os estudos que t8m dado atengdo 4 dispersdo tém tentado
confirmar a sua importincia. Em um longo e intensivo estu-
do de uma populagio do chapim-real (Parus major) préximo a
Oxford, Reino Unido, foi observado que 57% dos adultos
reprodutivos eram imigrantes (Greenwood ef a/., 1978). Em
uma populagio do besouro-da-batata-do-Colorado (Leptino-
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FIGURA 6.12 Numa série de modelagem, quanto mais se aumenta a
fragmentagao do habitat (eixo x), a fragao de locais ocupados (eixo y)
diminui até que se tenha extingdo global. A linha diagonal pontithada
mostra a relag@o de um modelo espacial em que todos os locais es-
tao igualmente conectados. Os pontos mostram o rendimento de um
modelo em entrelagamento: os valores representam a média de cinco
réplicas (0 modelo é probabilistico: cada trajeto € um pouco diferen-
te). Trés exemplos do modelo em entrelagamento s&o apresentados
abaixo do grafico, com 0,05, 0,40 e 0,70 dos fragmentos destruidos
(preto). Com baixo nivel de destruigdo (& esquerda), um modelo que
leve em consideragéo o espago parece dispensavel, uma vez que 0s
fragmentos permanecem razoavelmente bem conectados. Porém,
conforme se perde mais hdbitat, as manchas tendem a se tornar mais
isoladas, sendo mais improvével a recolonizagdo, permanecendo as
mesmas muito mais desocupadas do que o modelo prevé (segundo
Bascompte e Sole, 1996).

tarsa decemlineata) no Canadd, a taxa média de emigragio de
adultos recém-eclodidos foi de 97% (Harcourt, 1971). Este
dado ajudou a entender a répida expansio do besouro na Eu-
ropa em meados do século passado (Figura 6.13).

Um profundo efeito da dispersdo sobre a dindmica de uma
populagio foi visto em um estudo sobre Cakile edentula, uma
planta anual de verdo que cresce sobre as dunas da Martinique
Bay, Nova Escécia. A populagio se concentrava no meio das du-
nas, sendo encontrados menos individuos em direcio tanto ao
mar quanto ao continente. Somente na drea em direcio ao mar,
contudo, € que a produgio de sementes era suficientemente alta
¢, a mortalidade, baixa o suficiente para que a populagio se man-
tivesse ano apés ano. Nos locais em meio s dunas e préximos ao
continente, a mortalidade excedia a produgio de sementes. Por
isso, se esperava que a populagio viesse a se tornar extinta (Figura




6.14). Porém nio houve mudanca na distribuicio de C. edentula
ao longo do tempo. Em vez disso, um grande nimero de semen-
tes produzidas na zona préxima ao mar foi dispersado para as
dreas citadas. De fato, as plantas germinadas nestas duas zonas
foram provenientes de sementes dispersas, comparadas as plantas
residentes. A distribuigdo e abundéncia de C. edentulz deveram-
se direramente 2 dispersdo das sementes pelo vento e pelas ondas.

Provavelmente a conseqiiéncia mais fundamental da dis-
persio para a dinimica de populacbes vinicas € o efeito regula-
dor da emigracdo dependente da densidade (ver Segdo 6.3.3).
Em uma escala local, o que foi discutido no Capitulo 5 em
relagio 4 mortalidade dependente da densidade se aplica igual-
mente a emigragio dependente da densidade. Em uma escala
global, as conseqiiéncias de ambos podem ser muito diferen-
tes. A perda de individuos pode ser para sempre, no tempo e
no espago. Com a emigragio, a perda de uma populaggo pode
significar o ganho de uma outra.

6.8.3 Dinamica de invasao

Em quase todos os aspectos do ciclo de
vida, h4 um certo perigo em imaginar
que aquilo que ¢ comum ou “normal”
na natureza seja um fato universal, e o
que ¢ incomum ou excéntrico pode ser perdido ou ignorado. Toda
a distribuicdo estatistica possui uma “cauda”, ¢ aqueles indivi-

“‘d importéncia de

. organismos

. -dispersados
excéntricos
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FIGURA 6.13. Expansdo do besouro do
Colorado (Leptinotarsa decemiineata) pelo
continente europeu (segundo Johnson,
1967).

duos que ocupam esta posi¢io s3o tdo reais quanto aqueles que se
situam na média. Isto também ocorre com a dispersio. Por mui-
tas razdes, é razodvel caracterizar as taxas de dispersdo e as distin-
cias percorridas em termos do que ¢é tipico. Porém, quando o
foco estd direcionado para a expansio de uma espécie em um
hébitat que ndo estava previamente ocupado, aqueles propdgulos
que se dispersam além do esperado podem ter uma grande rele-
vancia. Neubert e Caswell (2000), por exemplo, analisaram a taxa
de expansdo de duas espécies de plantas, Calathea ovandensis e
Dipsacus sylvestris. Em ambos os casos, eles descobriram que a
taxa de expansio foi fortemente dependente da distincia méxima
de dispersdo, enquanto as variagbes no padrio médio de disper-
s0, a distAncias menores, tiveram pouco efeito.

A probabilidade de uma espécie invadir um novo hdbitat
tem mais a ver com a disperso a Jongas distincias (e, portanto,
com a oportunidade de invadir) do que com a proximidade de
uma populagio-fonte, e com a performance do individuo que se
desloca até aquele local. Por exemplo, foi estudada a invasio de
116 manchas de um urzal de baixada no sul da Inglaterra, por
espécies arbustivas e arbdreas, durante os periodos de 1978 a 1987
(Figura 6.15) e de 1987 a 1996 (Nolan ez al., 1998; Bullock ez 4.,
2002). Havia quatro tipos de urzais — seco, pouco tmido, bem
tmido e lamacento — e dois periodos, produzindo-se oito con-
juntos de dados nos quais uma andlise foi realizada. Para seis des-
tes, wma propor¢ao significativa da variagdo na perda das espécies
originais pelas espécies invasoras pdde ser explicada. As varidveis
mais importantes que explicam o comporramento dos dados fo-
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FIGURA 6.14 Representagdo diagramatica das variagcdes da mortalidade e produgéo de sementes em Cakile edentula em trés areas ao longo
de um gradiente ambiental de zonas abertas costeiras (préximas do mar) a dunas densamente vegetadas (mais para o interior). Ao contréiio
das outras dreas, a produgdo de sementes foi maior no local proximo ao mar. Os nascimentos, contudo, diminuiram com a densidade, e, onde
estes foram iguais & mortalidade, uma densidade de equilibrio pode ser prevista, N*. Nos locais para o interior, as mortes sempre excederam
0s nascimentos resultantes das sementes locais, porém as populagdes foram persistentes por causa da dispersao da maioria das sementes
produzidas pelas plantas proximas a praia. Com isso, a soma dos nascimentos locais mais as sementes imigrantes podem contrabalancar a
mortalidade nos locais distantes da praia, resultando em um equilibrio em densidades apropriadas (segundo Keddy, 1982; Watkinson, 1984).

ram aquelas relacionadas 4 abundéncia das espécies invasoras na
vegetagdo que circundava as manchas. As invasbes e, assim, a
dinimica subseqiiente de manchas foram sendo dirigidas pelas
agbes iniciais da dispersdo.

6.9 Dispersao e a demografia de
metapopulacées

6.9.1 O desenvolvimento da teoria de

metapopulacées: manchas habitaveis

inabitadas

O reconhecimento de que muitas populagdes sio de fato meta-
populagdes foi fortemente estabelecido por volta de 1970, mas
houve um retardo de cerca de 20 anos antes que ele fosse traduzi-
do em agio e um nimero crescente de estudos colocasse a dina-
mica de metapopulagdes em um estdgio ecoldgico de destaque.
Hoje em dia, o perigo ndo ¢ tanto de negligéncia, mas de que
todas as populagbes sejam reconhecidas como metapopulagoes,
simplesmente porque o mundo estd estruturado em mosaico.

O centro do conceito de uma metapopulagzo ¢ a idéia,
enfatizada por Andrewartha e Birch (1954), de que manchas
habitdveis poderiam estar inabitadas simplesmente porque os

individuos nio conseguiram se dispersar até elas. Para demons-
trar que isto € assim, precisamos ser capazes de identificar lo-
cais habitdveis que ndo estdo habitados. S6 muito raramente
isto tem sido tentado. Um modelo implica na identificagdo de
caracteristicas de manchas de hdbitat 4s quais uma espécie é
restrita e, depois, na determinagio da distribuigio e abundén-
cia de manchas similares cuja ocorréncia da espécie poderia
ser esperada. O ratdo-d’dgua (Arvicola terrestris) vive em mar-
gens de rios e, em um levantamento de 39 seg6es de margem
de rio em North Yorkshire, Reino Unido, 10 continham col6-
nias de ratdes em teprodugio (locais-nicleos), 15 foram visi-
tadas por ratées, mas que nio se reproduziram nesses locais
(locais periféricos), e 14 aparentemente nunca foram usadas
ou visitadas. Uma andlise de “componentes principais” foi uti-
lizada para caracterizar os locais-niicleos e, com base nessas
caracteristicas, foram identificados adicionalmente 12 locais
desocupados ou periféricos que seriam apropriados para ra-
toes em reproducio (ou seja, locais habitdveis). Apatentemen-
te, cerca de 30% dos locais habitdveis nio sio habitados por
ratoes por serem demasiadamente isolados para a colonizagio,
ou, em alguns casos, por sofrerem niveis altos de predagio
pela visio (Lawton e Woodroffe, 1991).

Fragmentos habitdveis podem ser também identificados
para muitas espécies raras de borboletas, pois suas larvas con-
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somem apenas uma ou poucas espécies vegetais com distribui-
¢do em manchas. Thomas e colaboradores (1992) constataram
que as manchas que permaneceram inabitadas eram menores
e isoladas das fontes de dispersdo: a borboleta Phlebejus argus
era capaz de colonizar virtualmente todos os locais habitdveis
a menos de 1 km de populacdes existentes. Na verdade, a ha-
bitabilidade de alguns desses locais isolados (previamente de-
sabitados) foi demonstrada quando a borboleta foi introduzi-
da com sucesso (Thomas e Harrison, 1992). Este é o teste
decisivo para se saber se um local ¢ realmente habitdvel ou nio.

6.9.2 O desenvolvimento da teoria de
metapopulacdes: ilhas e metapopulacées

O livro cldssico A Teoria da Biogeografia de Ilhas, de MacAr-
thur e Wilson (1967), foi um catalisador importante na mu-
dangca radical da teoria ecoldgica em geral. Os autores desen-
volveram suas idéias no contexto da dinimica dos animais e
plantas em ilhas reais (mar{timas), que eles interpretaram como
-refletindo um equilibrio entre forgas opostas de extingdes e
colonizagdes. Eles enfatizaram que algumas espécies (ou po-
pulagdes locais) gastam a maior parte do seu tempo se recupe-
rando de desgastes do passado ou em fases de invasdo de no-
vos territdrios (ilhas), enquanto outros usam esse tempo na
sua capacidade de suporte ou préximo a ela. Essas duas extre-
midades de um continuum sio as espécies r e K da Secdo 4.12.
Em um extremo (r-estrategistas), os individuos so bons colo-
nizadores que favorecem o crescimento populacional répido
em um hdbitat vazio. Na outra extremidade do continuo (K-
estrategistas), os individuos ndo sdo tdo bons colonizadores,
mas tém caracteristicas que favorecem a persisténcia a longo-
prazo em um ambiente adensado. As espécies X, portanto,
possuem taxas de colonizagio ¢ extingio relativamente baixas,
enquanto para as espécies r essas taxas sio relativamencte altas.
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FIGURA 6.15 A invas3o (ou seja, o aumen-
to na abundancia) na maioria dos 116 frag-
mentos de um urzal de baixada em Dorset,
Reino Unido, por espécies de arbustos e
arvores, entre 1978 e 1987. Aregido costei-
ra localiza-se ao sul e, o limite do munici-
pio, ao leste (segundo Buliock et al., 2002).

Essas idéias sio desenvolvidas a seguir, no Capitulo 21, na
discussdo sobre biogeografia de ilhas.

Mais ou menos na mesma época que o livro de MacArthur
e Wilson foi publicado, Levins (1969, 1970) propds um modelo
simples de dinimica de “metapopulagées”. Como MacArthur e
Wilson, ele procurou incorporar no pensamento ecolégico a frag-
mentacdo inerente do mundo ao nosso redor. MacArthur e Wil-
son estavam mais interessados nas comunidades de espécies como
um todo e imaginaram um “continente” que pudesse propiciar
uma fonte regular de colonizadores para as ilhas. Levins enfocou
populages de uma dnica espécie e ndo concedeu a qualquer uma
das suas manchas o situs especial de continente. Levins introdu-
ziu a varidvel p (2), fragdo de manchas de hdbitat ocupada no
tempo £, refletindo a aceitagio de que nem todas as manchas
habicdveis sio sempre habitadas.

A taxa de mudanca na fragao de
hdbitat ocupado (manchas, p) é dada
no modelo de Levins como:

modelo de Levins

dp | di = mp(1 — p) — Wp, 6.1)
em que | € a taxa de extingdo local de manchas e 7 éa taxa de
recolonizagio de manchas vazias. Isto significa que a taxa de
recolonizagio aumenta com a fragio de manchas vazias pro-
pensas 2 recolonizagdo (1 — p) e com a fragdo de manchas ocu-
padas capazes de fornecer colonizadores, p, enquanto a taxa
de extinggo cresce simplesmente com a fragdo de manchas pro-
pensas 4 extingdo, p. Reescrevendo esta equagio, Hanski
(1994a) mostrou que ela é estruturalmente idéntica 3 equagio
logistica (ver Secdo 5.9):

dpldt=(m—-W) p{l1-p/[1-(m/WI} (6.2)

Portanto, desde que a taxa intrinseca de recolonizagio
exceda a taxa intrinseca de extingdo [(m - W) > 0], a metapo-
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pulaggo total atingird um equilibrio estdvel, com uma fragio,
1 ~ (W/m), dos fragmentos ocupados.

A esséncia desta interpretagio a
partir de uma perspectiva de metapo-
pulagio, que emerge mesmo dos mo-
delos mais simples, € que ela pode per-
sistir, estavelmente, como resultado do
balanco entre extingdes e recoloniza-
¢Oes aleatdrias, mesmo que nenhuma das populacdes seja, por
si 56, estdvel. Este caso é exemplificado na Figura 6.16, em
que, dentro de uma metapopulagio persistente altamente frag-
mentada da borboleta fritildria Glanville (Melitaea cinxia) na
Finlindia, mesmo as populagdes locais maiores tiveram uma
probabilidade alta de declinio até a extingdo em dois anos.
Em outras palavras, se quisermos entender a persisténcia de
uma popula¢o a longo prazo ou a dindmica de tal populagio,
podemos precisar olhar além das taxas de natalidade e morta-
lidade (e o que as determina), ou mesmo as taxas locais de
imigragdo e emigragio. Se a populagio como um todo funcio-
na como uma metapopulagio, as taxas de exting¢go e coloniza-
¢ao da subpopulagio podem ser a0 menos de importincia com-
pardvel.

extingbes e
colonizagbes em
subpopulagdes: uma
metapopulacéo
estavel

6.9.3 Quando uma populacdo é uma
metapopulagao?

Duas caracteristicas necessdrias de uma populagio jd foram
demonstradas aqui: que subpopulagdes individuais tém uma
chance realistica de experimentar tanto a extingdo como a re-
colonizagdo. A estas, podemos adicionar uma terceira, impli-
cita na discussdo até aqui. As dinimicas das subpopulagdes
diferentes deveriam ser totalmente independentes, isto ¢, ndo
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FIGURA 6.16 Comparagéo dos tamanhos populacionais locais em
junho de 1991 (adultos) e agosto de 1993 (larvas) da borboleta fritila-
ria Glanville (Melitaea cinxa), em Aland Island, Finlandia. Os pontos
de dados multiplos s&o indicados por nimeros. Varias populagées de
1991, incluindo muitas das maiores, foram extintas até 1993 (segun-
do Hanski et al., 1995).

sincronicas. Haveria, afinal, pouca expectativa de estabilidade
se todas as subpopulagdes fossem extintas quando uma o fos-
se. Certamente, a assincronia garante que, 2 medida que uma
é extinta (ou mesmo diminui), existam provavelmente outras
que prosperam e geram individuos para a dispersio, promo-
vendo o “efeito do salvamento” (Brown e Kodric-Brown, 1977)
dos primeiros pelos dltimos.

Algumas metapopulagdes po-
dem se ajustar ao conceito “cldssico”,
em que todas as subpopulacfes 2m uma chance realistica (e
aproximadamente igual) de extinggo, mas em outros casos pode
haver uma variagio significativa no tamanho ou na qualidade
de manchas individuais. Desse modo, as manchas podem ser
divididas em “fontes” (manchas doadoras) e “drenos’ {man-
chas receptoras) (Pulliam, 1988). Em manchas fontes em equi-
librio, o ndmero de nascimentos supera o nimero de mortes,
enquanto em manchas drenos acontece o inverso. Portanto,
populacdes fontes sustentam uma ou mais populagdes drenos
dentro de uma metapopulagio. A persisténcia da metapopu-
lagao depende ndo s6 do balango geral entre extingio e recolo-
nizagio, como no modelo simples, mas também do balango
entre fontes e drenos.

fontes e drenos

Na prética, naturalmente, ¢ provével que exista um con-
tinuo de tipos de metapopulagio: de conjuntos de populagbes
locais quase idénticas, todas igualmente propensas 2 extin-
¢do, até metapopulagdes em que hd uma grande desigual-
dade entre populagdes locais, algumas das quais s3o, por si
s6, efetivamente estdveis. Este contraste é ilustrado na Figura
6.17, para a borboleta azul silver-studded (Plejebus argus), em
North Wales.

O fato de uma populagio ter distribuicio em manchas,
contudo, nio faz com que necessariamente ela seja uma meta-
populacdo (Harrison ¢ Taylor, 1997; Bullock ez 4/., 2002).
Em primeiro lugar, uma populagio pode exibir distribui-
¢do em manchas, mas a dispersdo entre as manchas pode ser
tao grande que as dinimicas das manchas individuais nio
sdo independentes: sio uma dnica populacgio, embora ocu-
pem um hdbitat heterogéneo. Alternativamente, as manchas
podem estar tdo isoladas umas das outras, que a dispersio en-
tre elas ¢ insignificante: sdo uma série de populagoes efetiva-
mente separadas. ‘

Por fim, e talvez mais comumente, todas as manchas
podem ter uma chance desprezivel de extingdo, a0 menos em
escalas de tempo observéveis. Isto significa que suas dinimi-
cas podem ser influenciadas por natalidade, mortalidade, imi-
gragao e emigragdo — mas nio em algum grau significativo por
extingao ou recolonizagio. Esta dltima categoria se aproxima
de uma verdadeira metapopulaggo, podendo haver pouca du-
vida de que o titulo dado a muitas populagbes fragmentadas
se ajuste a esta descrigao. Naturalmente, pode ser perigoso pro-
teger excessivamente a pureza das definigdes. Que prejuizo pode
haver se, & medida que o conceito de metapopulagio cresce, o
préprio termo ¢ estendido a uma variedade mais ampla de
cendrios ecolégicos? Talvez nenhum — e a expansdo do uso do
termo para populages originalmente além do seu alcance, em
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FIGURA 6.17 Duas populagdes da borboleta azul silver-studded (Plejebus argus) em North Wales: (a) em um ambiente calcario no Dulas
Valley, onde havia um ndmero grande de populagoes locais persistentes (freqientemente maiores) entre populagoes locais menores e muito
mais efémeras; (b) em um habitat de urzal em South Stack Cliffs, onde a proporgdo de populagdes menores e efémeras foi muito mais alta.
Contornos cheios = presenga em 1983 e 1990; contornos vazios = auséncia nos dois momentos; e = presenga s6 em 1983 (extingdo presumi-

da); ¢ = presenga so em 1990 (colonizag@o presumida) (segundo Thomas e Harrison, 1992).

todo o caso, pode ser intermindvel. Porém, como qualquer
outro sinal, uma palavra s6 é efetiva se o receptor compreende
0 que o emissor tenciona. O recomenddvel ¢ que os usudrios
dos termos devessem ter o cuidado de confirmar se a extingdo
e a recoloniza¢io de manchas sio demonstradas.

O problema de identificagdo de
metapopulacdes é especialmente evi-
dente para plantas (Husband e Bar-
rett, 1996; Bullock er /., 2002). Nao
hé ddvida de que muitas plantas ha-
bitam ambientes em mosaico, e a extingio aparente de popu-
lagoes locais pode ser comum. Isto ¢ ilustrado na Figura 6.18
para a planta aqudtica anual Eichhornia paniculata, vivendo
em pogas e valas tempordrias de regides dridas do nordeste do
Brasil. Entretanto, a aplicabilidade da idéia de recolonizagio
~seguindo uma extingdo genuina é questiondvel em algumas
- espécies vegetais que apresentam bancos de sementes enterra-
dos. Em E. pzzniculam, por exemplo, as sementes pesadas qua-
se sempre caem na vizinhanga imediata da planta-mie, em vez
de serem dispersadas para outras manchas. “Extin¢des” tipica-
mente resultam da perda catastréfica de hébitat (observe na
Figura 6.18 que a chance de extin¢do efetivamente nio tem
qualquer relagdo com o tamanho populacional prévio) e “re-
coloniza¢bes” sdo quase sempre simplesmente o resultado da
germinagio de sementes seguinte & restauragio do hdbitac. A
recolonizagio por dispersdo, um pré-requisito para uma ver-
dadeira metapopulagio, é extremamente rara.

Além disso, como salientaram Bullock e colaboradores
(2002), dos estudos com vegetais que documentaram extin-
des e colonizagdes de manchas, a grande maioria foi realizada
em manchas recentemente surgidas (estdgios iniciais de suces-

metapopulag¢des
‘de plantas?

. lembre do banco
de sementes

sao; ver Capitulo 16). As extingbes, na maioria das vezes, ocor-
rem quando a vegetagdo em uma mancha atinge um estado de
desenvolvimento nao mais adequado para as espécies em ques-
td0, e esta mancha, por isso, também ndo é adequada para a
recolonizagdo pela mesma espécie. Isto ¢ “fuga do hdbitat” (“ha-
bitat tracking”) (Harrison e Taylor, 1997), em vez de extingio
e colonizagio repetidas do mesmo hdbitat, que é central para
0 conceito de uma metapopulagio.

416 .64 256 1.024

., Tamanho populacional

FIGURA 6.18 Das 123 populagdes da planta aquética anual Eichhor-
nia paniculata no nordeste do Brasil, observadas durante um ano,
39% foram extintas, mas o tamanho inicial médio destas (bgrras es-
curas) ndo foi significativamente diferente do das populagoes nao-
extintas (parras claras) (Mann-Whitney U = 1.925, P > 0,3) {segundo
Husband e Barrett, 1996).
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6.9.4 Dinamica de metapopulacao

O modelo simples de Levins ndo considera a variagio em ta-
manho de manchas, suas localizagoes espaciais nem as din4-
micas das populagbes dentro de manchas individuais. Nao ¢
surpresa que os modelos que consideram todas estas varidveis
altamente relevantes se tornem matematicamente complexos
(Hanski, 1999). Contudo, a natureza e as consegiiéncias de
algumas dessas modificagbes podem ser compreendidas sem
que se entre em detalhes da matemdrica.

Imagine, por exemplo, que as manchas de hébirat ocu-
padas por uma metapopulagio variam em tamanho e que
manchas grandes sustentam populag¢ées locais maiores. Isto
permite a persisténcia da metapopulagio, com taxas meno-
res de colonizacio, como resultado das taxas mais baixas de
extingdo sobre manchas maiores (Hanski ¢ Gyllenberg,
1993). Na verdade, quanto maior a variagdo no tamanho
da mancha, maior ¢ a probabilidade de persisténcia da po-
pulacdo, mantendo-se iguais os outros aspectos. As varia-
¢bes no tamanho de populagdes locais podem ser, alterna-
tivamente, resultantes de variages na qualidade e nio no
tamanho da mancha: de modo geral, as conseqiiéncias se-
riam as mesmas.

A probabilidade de extingio de populagdes locais de-
clina tipicamente 4 medida que aumenta o tamanho da po-
pulagio local (Hanski, 1991). Além disso, & medida que a
fragdo de manchas ocupadas pela metapopulagio, p, aumen-
ta, em média deveria haver mais migrantes, mais imigragao
para as manchas e, portanto, populagbes locais maiores (re-
sultados confirmados, por exemplo, para a fritildria Glan-
ville — Hanski ez /., 1995). Assim, a taxa de extingdo, W,
nio deveria ser constante como é no modelo simples, mas
declinaria & medida que p aumenta. Os modelos que incor-
poram este efeito (Hanski, 1991; Hanski ¢ Gyllenberg,
1993) freqiientemente originam um valor limiar de p, ins-
tével e intermedidrio. Acima desse limiar, os tamanhos de
populagdes locais sio suficientemente grandes e sua taxa de
extingdo suficientemente baixa para a metapopulagio per-
sistir em uma fragio de manchas relativamente alta, como
no modelo simples. Abaixo do limiar, contudo, o tamanho
médio de populagdes locais é demasiadamente baixo e sua
taxa de extingdo, portanto, demasiadamente alta. A meta-
popula¢io declina até um equilibrio estdvel alternativo para
p = 0 (extingdo de toda a metapopula¢io) ou um nivel em
que p ¢ baixo, no qual essencialmente apenas as manchas
mais favordveis sdo ocupadas.

Poderia ser esperado que me-
tapopulacées diferentes, da mesma
espécie, ocupassem uma fracio alta
ou baixa de suas manchas habitdveis
(os equilibrios estdveis alternativos), mas nio uma fracio
intermedidria (junto ao limiar). Tal distribuicio bimodal ¢,
na verdade, evidente para a fritildria Glanville na Finlindia
(Figura 6.19). Além disso, esses equilibrios alternativos po-
tencialmente tém implicagSes profundas para a conserva-

equilibrios “estavais
-alternativos?. :

FIGURA 6.19 Distribuicdo de freqiiéncia bimodal de ocupagao de
manchas (proporgdo de manchas habitaveis ocupadas, p) entre dife-
rentes metapopulagdes da fritifaria Glanville em Atand {sland, Finlan-
dia (segundo Hanski et al., 1995).

¢do {ver Capitulo 15), especialmente quando o equilibrio
mais baixo ocorre para p = 0, sugerindo que a ameaga de
extingdo para qualquer metapopulagdo possa aumentar ou
diminuir subitamente, 4 medida que a fragdo de manchas
habitdveis ocupadas desloque algum valor limiar para bai-
X0 ou para cima.

Um estudo de Moilanen e colaboradres (1998), reunin-
do muitas linhas anteriores, examinou a dindmica de uma su-
posta metapopulagio de um pequeno mamifero, o océtono
americano (Ochotona princeps) na Califérnia. (O adjetivo “su-
posta” é necessdrio porque a dispersdo entre manchas de habi-
tat foi suposta, e ndo efetivamente observada [veja Clinchy ez
al., 2002].) A metapopulagio total pode ser dividida em redes
a0 norte, em posigio intermedidria e ao sul, e a ocupagio de
manchas em cada uma foi determinada em quatro ocasides
entre 1972 ¢ 1991 (Figura 6.20a). Esses dados puramente es-
paciais foram usados ao lado de uma informacgio mais geral
sobre a biologia do océtono, para fornecer valores paramétri-
cos para o modelo de funcio de incidéncia de Hanski (1994b).
Este foi entdo usado para estimular a dinimica total de cada
uma das redes, com um grau realistico de variacio estocdstica
incorporada, partindo de uma situagdo observada em 1972 ¢
tratando a metapopulagio inteira como uma entidade dnica
(Figura 6.20b) ou simulando cada uma das redes isoladamen-
te (Figura 6.20¢).

Os préprios dados (Figura 6.20a) mostram que a rede
20 norte manteve uma ocupagio alta durante o perfodo de
estudo, a rede de posigdo intermedidria teve uma ocupagio
mais varidvel e muito mais baixa, enquanto a rede ao sul
sofreu um declinio constante e substancial. A resposta atra-
vés do uso do modelo de fungio de incidéncia (Figura
6.20b) foi muito animadora no sentido de espelhar com
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FIGURA 6.20. Dindmica de metapopulag@o do ocdtono americano (Ochotona princeps), em Bodie, Califérnia. (a) Posicdes relativas e tama-
nhos aproximados das manchas habitdveis, bem como as ocupagdes nas redes de manchas ao norte, em posi¢do intermediaria e ao sul,-em
1972, 1977, 1989 e 1991. (b) Dinamicas temporais das trés redes, com a populac¢éo inteira tratada como uma entidade Unica, usando o modelo
de func¢ao de incidéncia de Hanski (1994b). Sdo apresentadas dez réplicas de simulagdes, cada uma comegando com os dados reais em 1972.

(c) Simulagdes equivalentes a (b), mas cada uma das redes simulada isoladamente (segundo Moilanen et al., 1998).

precisio esses padrdes em dindmica temporal, a despeito
de ser baseado apenas em dados espaciais. Em especial, foi
previsto que a rede ao sul sofresse um colapso periédico até
a extingdo total, mas que fosse salva pela agdo da rede de
posicdo intermedidria, apesar da sua ocupagio baixa, como
um degrau da rede a0 norte, dotada de uma capacidade de
sustentagio muito maior. Esta interpretagdo é corroborada
pelos resultados quando as trés redes sio simuladas isola-
damente (Figura 6.20c). A rede ao norte permanece com
uma ocupagio alta e estdvel; desprovida de migrantes do
norte, a rede de posigao intermedidria, previsivelmente, de-
clina rapidamente; e a rede ao sul, embora nio to instdvel,
finalmente sofre 0 mesmo destino. Segundo esta vis3o, den-
tro de uma metapopulagio como um todo, a rede ao norte
¢ uma fonte, ¢ as redes de posigdo intermedidria ¢ ao sul
sao drenos. Desse modo, ndo h4 necessidade de recorrer a
qualquer mudan¢a ambiental para explicar o declinio na
rede a0 sul; tais declinios sdo previstos mesmo em um am-
biente inalterdvel.

Fundamentalmente, esses resultados ilustram como
metapopulagbes integrais podem ser estdveis quando suas
subpopulagdes individuais ndo o sio. Além disso, a compa-
ragdo das redes ao norte e de posigdo intermedidria (ambas
estdveis, mas com ocupagdes muito diferentes) mostra como
a ocupagdo pode depender do tamanho do poo! de indivi-
duos dispersados, que em si pode depender do tamanho e
do nidmero das subpopulagées.

Finalmente, essas simulagdes nos
conduzem a um tema que se repete
através deste livro. Os modelos sim-
ples freqiientemente enfocam equili-
brios alcancados a longo prazo. Porém, na prética, tais equili-
brios raramente podem ser alcangados. No presente caso, equi-
librios estdveis rapidamente podem ser gerados em modelos
simples de metapopulagbes, mas a dindmica observdvel de uma
espécie muitas vezes pode ter mais relagdo com o comporta-
mento “transitdrio”de suas metapopulagdes, distantes do equi-
librio. Tomando um outro exemplo, a borboleta saltadora sil-
ver-spotted (Hesperia comma) declinou certamente na Gra-Bre-
tanha, de uma distribuigio ampla sobre a maioria de morros
calcdrios em 1900, para 46 ou menos localidades-refigio (po-
pulagdes locais) em 10 regides no inicio da década de 1960
(Thomas e Jones, 1993). As razdes provdveis foram mudangas
no uso da terra — aumento do emprego do arado em campos
ndo-melhorados e povoamento reduzido com animais domés-
ticos pastadores — e a eliminagio virtual de coelhos pela mixo-
matose, com suas conseqiientes profundas alteragbes da vege-
tagdo. Durante todo esse perfodo de nio-equilibrio, as taxas
de extingdo local geralmente superaram as de recolonizagio.
Nas décadas de 1970 ¢ 1980, contudo, a reintrodugio da pe-
cudria e a recuperacio dos coelhos levaram a um aumento do
pastejo, ¢ o ntimero de hdbitats apropriados cresceu outra vez.
A recolonizagdo superou a extingdo local, mas a expansio de
H. comma permaneceu lenta, especialmente para locais isola-

raramente os
equilibrios podem
ser alcancados
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dos dos refiigios da década de 1960. Mesmo no sudeste da
Inglaterra, onde a densidade de reftigios foi maior, prevé-se
que a abundancia da borboleta aumentard apenas lentamen-
te — ¢ permanecerd distante do equilibrio — por pelo menos
100 anos.

Resumo

Fizemos a distingao entre dispersdo e migragio; dentro de dis-
persdo, foi examinada a diferenca entre emigracio, transferén-
cia e imigragdo.

Sao descritas diferentes categorias de dispersoes ativa e
passiva, abordando especialmente a dispersdo passiva na chu-
va de sementes e as estratégias de guerrilha e de infantaria de
organismos clonais dispersados.

Sdo explicadas as distribuigbes ao acaso, regular e agre-
gada, e é enfatizada a importincia da escala e da estrutura em
mosaico na percepgio de tais distribuicGes, especialmente no
contexto do “grio” ambiental. Sdo detalhadas as forgas que
favorecem e enfraquecem as agregagdes, incluindo a teoria do
rebanho egoista e a dispersio dependente da densidade.

Descrevemos alguns dos principais padrées de migragdo
em uma gama de escalas — de marés, didria sazonal e intercon-
tinental — incluindo aquelas que voltam repetidamente e as
que ocorrem uma s6 vez.

Examinamos a dorméncia como uma migragio no tem-
po, tanto em animais (especialmente diapausa) como em ve-
getais. E enfatizada a importincia do fotoperiodo no ritmo da
dorméncia.

A relagido entre dispersio e densidade é examinada em
detathe. Sdo explicados os papéis da endogamia e exogamia na

diregdo das dependéncias da densidade, incluindo especial-
mente a importincia em evitar a competigio entre parentes,
por um Jado, e as atragbes da filopatria, por outro.

Descrevemos uma diversidade de tipos de variagdo den-
tro de populagdes: polimorfismos e diferencas relacionadas ao
sexo e 3 idade.

Voltamos 1 significincia demogrifica da dispersio e in-
troduzimos o conceito da metapopulagio composta de mui-
tas subpopulages. A dispersio pode ser incorporada 4 dini-
mica de populagoes ¢ modelada de trés manciras diferentes:
(i) uma “ilha” ou abordagem “espacialmente explicita’; (ii) uma
abordagem espacialmente explicita que reconhece que as dis-
tAncias entre as manchas variam; e (iii) uma abordagem que
trata o espago como continuo e homogéneo.

Provavelmente, a conseqiiéncia importante da dispersdo
para a dinimica de populagdes tnicas ¢ o efeito regulador da
emigracio dependente da densidade. Contudo, ¢ relevante
também reconhecer a importincia, na dindmica de invasGes,
dos raros organismos dispersados por longas distincias.

A teoria de metapopulagbes se desenvolveu a partir do
conceito inicial da mancha habitdvel nio-habirada. Sua ori-
gem como um conceito em si mesmo foi o modelo de Levins,
que estabeleceu a mensagem mais fundamental: que a meta-
populagio pode persistir, estdvel, como resultado do balango
entre extingdes e recolonizagbes aleatérias, ainda que as subpo-
pulagbes nio sejam estdveis.

Como nem todas as populagdes com distribuigdo em
mosaico sido metapopulagbes, formulamos a pergunta “Quan-
do uma populagfio ¢ uma metapopulagio?”, que pode ser par-
ticularmente problemdtica com populagées vegerais.

Por fim, exploramos a dindmica de metapopulagbes quan-
to & provdvel importincia de equilibrios estdveis alternativos.




