CAPITULO

Estrutura, Crescimento e
Declinio Populacionais

B ma determinada populagéo vegetal aumenta, decresce ou permanece estavel
§ numericamente? Qual é a sua composi¢do genética? Como as plantas estdo
: dispostas espacialmente na populagdo? Perguntas dessa natureza sdo essen-
ciais tanto para a ecologia bésica quanto para a aplicada. Por exemplo, os biélogos
estudiosos da evolugdo podem querer entender a agéo da selegdo natural sobre deter-
minadas caracter{sticas das plantas, enquanto os silvicultores podem estar interessa-
dos em maximizar a sobrevivéncia de espécies arbéreas que foram atacadas por um
besouro; os agricultores podem estar preocupados em controlar a invasdo de ervas
daninhas e os bidlogos da conservagdo podem tentar evitar o declinio de uma espécie
vegetal rara. Todos eles deveriam estar respondendo perguntas que, a0 menos par-
cialmente, situam-se no dominio da “dindmica de popula¢des” — 0 estudo das mu-
dancas nos nimeros, na composicdo e na variagdo espacial dentro das populagées.

Ao estudar esses problemas, examinamos as propriedades das populacdes, mas
nio dos seus individuos. Por exemplo, uma semente pode ser deslocada para uma
certa distancia de sua planta-mée, porém a populagdo possui uma distancia média de
dispersdo. Um individuo germina e morre em dias especificos, mas uma populacédo
possui taxas de germinacédo e de mortalidade. A distingéo entre as propriedades in-
dividuais e populacionais pode, as vezes, ser difusa; por exemplo, as taxas liquidas
de transpiracdo e de fotossintese de arvores em um dossel denso dependem de pro-
priedades individuais e de propriedades da populagéo, tais como ntimero, tamanhos,
espagamento entre individuos. As popula¢des nio apenas apresentam propriedades
que os individuos ndo possuem, mas as propriedades em nivel de populacdo podem
ser mais do que a simples soma das propriedades dos individuos. Essas propriedades
emergentes serdo discutidas em detalhes no Capitulo 9.

Os ecélogos muitas vezes fazem a distingéo entre fatores “dependentes da den-
sidade” e “independentes da densidade” que afetam o crescimento populacional.
Alguns fatores que afetam o crescimento populacional podem ndo depender da den-
sidade da populacdo (ntimero de individuos por unidade de &rea). Por exemplo, se
90% das plantulas morrerem a cada ano por causa de secas sazonais, independentes
do ntimero de plantas no entorno delas, os eclogos poderiam afirmar que essas secas
atuam como um fator independente da densidade. Se a mortalidade aumenta além
desse nivel em locais com densidade alta (porque as plantulas competem por dgua),
os ecdlogos poderiam utilizar a denominacédo “mortalidade dependente da densida-
de” para descrever as mortes adicionais. A distingdo entre os fatores demograficos
dependentes e independentes da densidade frequentemente é adequada e, em todo
caso, a independéncia de densidade ¢ um bom ponto de partida para averiguar o .
crescimento populacional.

A maioria dos estudos demograficos de populagdes vegetais utiliza abordagens
independentes da densidade. Embora muitos estudos estimem taxas de crescimento
populacional, e essas taxas dependam da densidade, tais estimativas sdo utilizadas
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somente como indicadoras do
status atual da populagdo e nido
como previsdes do tamanho po-
pulacional futuro. Hal Caswell,
um importante pesquisador de
demografia tedrica, estabeleceu
uma analogia adequada: o ve-
locimetro de um carro fornece
uma informagio importante so-
bre a velocidade em curso, mas
seria pouco informativo se ti-
vesse que prever quanto o carro
terd percorrido em uma deter-
minada distincia em uma hora.

O conceito de densidade deve ser aplicado com caute-
la no estudo de plantas. Por exemplo, John Harper (1977)
ressaltou que a densidade média de uma populagdo néo
é o valor mais importante a ser medido quando se consi-
dera a competi¢do entre plantas. Uma vez que as plantas
sdo sésseis — enraizadas — elas em geral competem somen-
te com 0s seus vizinhos préximos, ndo com plantas mais
distantes da mesma populagdo. Desse modo, quando se
considera a competicdo, é necessdrio pensar em depen-
déncia da densidade em uma escala bastante localizada.
Para outros fendmenos, outras escalas espaciais podem
ser importantes; por exemplo, muitos patégenos podem
se dispersar por distancias considerdveis, de modo que a
densidade média de uma 4rea maior pode ser um valor
util para compreender o processo de enfermidade de uma
populagdo vegetal. Uma maneira mais geral de caracteri-
zar esses diferentes tipos de fendmenos seria distinguir en-
tre mudancas na populagio que dependam de interacdes
entre individuos (tais como a competicdo) e mudangas que
ndo necessitem tais interagoes.

Neste capitulo, enfocaremos a dinamica populacional
independente da densidade. Ndo ha modelos gerais para
crescimento populacional dependente da densidade (Bu-
ckley et al., 2001; Caswell, 2001). Os modelos existentes
muitas vezes envolvem equag¢fes matematicas complexas;
os modelos independentes da densidade sao, as vezes,
boas aproximagdes desses modelos (Grant e Benton, 2000;
Caswell 2001; Buckley et al., 2003). Nos Capitulos 10 e 11,
discutiremos mudangas populacionais dependentes da
densidade.

Hal Caswell

Algumas questdes no estudo do
crescimento populacional vegetal

O que controla o crescimento e o declinio de populagdes
vegetais? A mudanga no tamanho populacional é deter-
minada pelos ntimeros de nascimentos e mortes, mais o
namero de individuos que imigram, menos o nimero de
individuos que emigram. Por meio de censos regulares,
os ectlogos geralmente obtém dados sobre a mudanga no
tamanho populacional - contagem anual ou mesmo sema-
nal de individuos. Se pensarmos no primeiro censo, ocor-
rido no tempo ¢, e 0 préximo censo ocorrido no tempo £+1,
podemos descrever a mudanga no tamanho da populagdo
como

n(t+1) = n(t) + B(H) - D(t) + I(t) — E(t)

Nessa férmula, os n sdo os tamanhos da populagdo
durante os censos sequenciais. Por exemplo, n(t) poderia
ser o numero de individuos de Pinus ponderosa (pinhei-
ro ponderosa, Pinaceae) no primeiro ano de um censo e
n(t+1) o nmero no ano seguinte. B, é o nimero de nasci-
mentos durante o censo, D, o niimero de mortes, I, o ni-
mero de imigrantes de outras populagées e E, 0 nimero de
emigrantes da populagio.

A relagdo na equagdo pode parecer banal. A despeito
de sua simplicidade, ela é um importante ponto de parti-
da porque nos ajuda a enfocar alguns fatores importan-
tes que afetam o crescimento populacional. Ela também
destaca algumas diferencas relevantes entre popula¢des
vegetais e anjmais e alguns conceitos importantes em eco-
logia vegetal.

Essa equagdo implica vérios processos equivalentes
que podem afetar o tamanho populacional vegetal. Isso
sugere que o mesmo crescimento populacional poderia
ocorrer, por exemplo, pelo aumento no niimero de nasci-
mentos ou pelo decréscimo no niimero de mortes. Con-
tudo, como veremos em muitas passagens neste capitu-
lo, a vida geralmente ndo é tdo simples. Essa equacdo
assume que todos os individuos de uma populagdo sdo
demograficamente equivalentes — tém as mesmas proba-
bilidades de gerar descendentes, de morrer ou de migrar
- 0 que ndo costuma ser verdadeiro. As plantas grandes
de uma populagdo em geral exercem efeitos diferentes
das pequenas, assim como plantas velhas normalmen-
te tém efeitos diferentes das jovens. Geralmente, a adi-
¢do de x nascidos ndo equivale a redugdo do niimero de
mortes por x. Porém, mais itens devem ser adicionados
a equagao.

O que entendemos por “nascimento” e “morte” em
populagdes vegetais? A resposta depende do enfoque: se
pensarmos em nascimentos e mortes de individuos geneti-
camente distintos (genetas) ou se os individuos podem ser
fisiologicamente independentes, mas ndo necessariamen-
te geneticamente distintos (rametas, Figura 6.10). Uma
maneira adequada e direta de distingui-los é lembrar que
cada novo geneta é também um novo rameta, mas o inver-
50 ndo é necessariamente verdadeiro — um individuo novo
(em potencial) fisicamente independente ndo é necessaria-
mente um novo individuo genético.

Novos genetas séo formados pela fecundacido de um
6vulo e a maturagdo da semente resultante (Figura 7.5).
Em espécies vegetais que nunca se propagaram por clo-
nes {vegetativamente) - como a maioria das ervas anuais
- cada geneta € um rameta tinico. Os ecélogos vegetais ge-
ralmente pensam em nascimento quando a semente estd
madura (ou seja, quando o embrido esta totalmente for-
mado) ou quando a planta-méie desprende a semente. A
germinacdo da semente ndo é considerada um evento de
nascimento, porque as sementes ja sdo novos individuos
bem antes de germinarem - fisiologicamente independen-
tes e (em geral) geneticamente distintos de seus pais. Além
disso, as sementes muitas vezes vivem no solo por muito
tempo, as vezes anos, antes da germinagdo. As populacdes
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vegetais possuem um banco de sementes quando estas
persistem no solo de ano a ano sem germinarem

Muitas plantas podem ter propagacdo clonal, por
meio da produgéo de estruturas que contém tecidos ca-
pazes de produzir uma nova planta geneticamente idén-
tica & planta-mée. Nessas espécies, cada geneta consis-
te geralmente em multiplos rametas, alguns dos quais
podem ser fisiologicamente independentes. Portanto, a
discussdo sobre taxas de nascimento e morte nessas po-
pulagbes vegetais significa que devemos primeiro deci-
dir se estamos estudando a mudanga no nimero de ge-

" netas ou de rametas. Os estudos do niimero de genetas
utilizariam uma definicdo de nascimento como exposta
anteriormente: os recém-nascidos consistiriam apenas
em novas sementes. Os estudos do nimero de rametas
contariam todos os novos individuos, incluindo novas
sementes e novos brotos, porque todos eles sdo novos
rametas. Qual é a melhor defini¢do? Isso depende das
perguntas propostas.

Essa distincdo entre rametas e genetas afeta a manei-
ra de pensar a respeito da dispersdo entre populagdes (os
termos I(t) e E(t)). A maioria das plantas adultas é séssil,
mas (considerando a defini¢io anterior) as sementes sao
por certo plantas geralmente méveis. De modo semelhan-
te, os grdos de pélen costumam ser plantas méveis {um
grdo de pélen, o gametdfito masculino de gimnospermas
e angiospermas, é multicelular e geneticamente diferente
do espordfito que o produziu; ver Capitulo 7). Por isso,
ndo deveria surpreender que a ecologia e a dispersédo de
grdos de pélen e sementes continuam sendo alvo de mui-
tas pesquisas em ecologia vegetal. Porém, algumas plantas
podem se dispersar igualmente por fragmentacéo clonal.
Por exemplo, muitos cactos do género Opuntia (Cactaceae,
Figura 5.1) perdem partes que sdo transportadas por ani-
mais ou por correntes de tempestades; essas partes podem
enraizar e crescer e transformar-se em plantas maduras.
Na outra extremidade do gradiente de umidade, a disper-
sdo de fragmentos clonais de ervas marinhas do género
Zostera (Zosteraceae) pode ser importante no estabeleci-
mento de novas populacdes {Barrett et al., 1993). Como é
possivel que a maioria dos tecidos vegetais gerem indivi-
duos inteiramente funcionais, a dispersdo por fragmenta-
céo pode ser um fendmeno comum.

A dispersdo por fragmentagio clonal tem uma outra
implicagéo: a dispersdo de sementes indica que um indi-
viduo imigrante para uma populagdo deve ser emigrante
de uma outra. Com a disperséo por fragmentagéo isso ndo
¢ tdo claro: enquanto um fragmento emigra, o restante do
geneta do qual ele foi derivado pode permanecer no local.
Entretanto, isso néo significa que a dispersdo por fragmen-
tagdo seja “franqueada”. Na verdade, isso tem uma con-
sequéncia dbvia: o geneta em fragmentagdo € o conjunto
de rametas menores. Uma vez que a sobrevivéncia e a
fertilidade dos rametas geralmente dependem, ao menos
em parte, do seu tamanho (biomassa), é possivel que esse
tipo de fragmentagio clonal afete a sobrevivéncia do ge-
neta como um todo. Como as dindmicas populacionais de
genetas e de rametas afetam-se mutuamente ainda é uma
questdo em aberto.

Figura 5.1 Muitos cactos do género Opuuntin, em especial os
cactos gigantes do oeste dos EUA (chollas), que possuem entrends
cilindricos, dispersam-se parcialmente por fragmentacéo clonal;
alguns dos fragmentos enraizam e estabelecem novos rametas.
Opuntia fulgida, mostrada nesta foto, é conhecida como “cacto
saltador”, porque seus entrends se destacam muito rapidamen-
te; pessoas que se deslocam por entre estas plantas, incluindo os
pesquisadores, tém surpresas ndo muito agradaveis! (fotografia
de S. Scheiner)

Estrutura populacional

A se¢do anterior sugere uma conclusdo importante: quan-
do estudamos populagdes vegetais, geralmente necessi-
tamos dar aten¢do ndo somente ao namero total de indi-
viduos, mas igualmente as classes de desenvolvimento
dos individuos e as frequéncias relativas de cada classe na
populagdo. As classes de desenvolvimento sdo em geral
definidas pela combinacéo da idade (p. ex., de 5 a 10 anos
de vida), pelo estdgio da histéria de vida (p. ex., semente,
plantula, juvenil, individuo adulto maduro), pelo tama-
nho (p. ex., classes de 0-2 cm, 2-4 cm, >4 cm de altura) ou
por outras indica¢des de status (p. ex., suprimida, rvore
do dossel). A estrutura de uma populagdo é a descrigdo
da frequéncia relativa de cada classe de desenvolvimento
(Figura 5.2).

O conhecimento sobre a estrutura populacional €
importante por duas razdes. Em primeiro lugar, diferen-
tes tipos de individuos exercem efeitos distintos sobre o
crescimento populacional, de modo que os ecdlogos pre-
cisam saber quais tipos de individuos estdo presentes,
assim como suas quantidades. Esse aspecto vale tanto
para populacdes de plantas quanto de animais. Um bom
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Figura 5.2 Estrutura de desenvolvimento de uma populagio
de Pentachlethra macroloba (Fabaceae), uma espécie arbérea tropi-
cal, na ilha do Barro Colorado, Panama. Os estddios de 2 a 7 sdo
incrementos de 50 cm em altura. Os estadios subsequentes estdo
fundamentados no didmetro a altura do peito (DAP): estddios 8
2a5cm;9,5a10 cm; 10, 10 a 20 cm; estddios de 11 a 14, 20 cm de
incremento cada; estadio 15, plantas acima de 100 cm. Assim, 88%
da populagdo sdo sementes e 9% silo plantulas de 0 a 50 cm de
altura (segundo Hartshorn, 1975).

exemplo é a espécie arbérea gigante Sequoin sempervivens
(sequoia, Taxodiaceae). A adigdo de 100 sementes a po-
pulacdo dessa espécie terd um efeito no crescimento bem
diferente do que a adicédo de 100 individuos maduros. Se
se tem interesse em realizar wm censo, com certeza deve-
se contar as sementes, as plantulas, os juvenis e os indivi-
duos adultos, distinguindo-se claramente cada classe de
desenvolvimento.

A segunda razdo diz respeito as plantas individual-
mente: os individuos vegetais podem variar em muitas
ordens de grandeza em relacdo ao tamanho, a forma, ao
status fisiolégico, e, consequentemente, quanto a sua im-
portincia para o crescimento populacional. Os animais
certamente também variam em tamanho e na contri-
buigdo ao crescimento populacional. Porém, como uma
boa aproximacgdo, podemos prever as taxas vitais — taxa
reprodutiva e chance de sobrevivéncia — de humanos,
cangurus ou de ouricos, se conhecermos a idade desses
individuos. Portanto, muitas populagdes animais (em
especial de mamiferos e aves) podem ser consideradas
como tendo estrutura etria. Para descrever tais popula-
¢Oes, necessitamos conhecer quantos individuos existem
em cada classe de idade. Os métodos utilizados para o
estudo dessas populagdes sdo fundamentados na idade,
exigindo apenas informacé@o sobre a estrutura etdria da
populagdo. E populagbes com estrutura etdria possuem
uma propriedade conveniente: um urso com x anos de
vida hoje poderd estar morto ou possuir x+1 ano de vida
daqui a um ano.

Para muitas populagdes de plantas, o estigio de de-
senvolvimento desempenha um papel mais importante na
determinagdo da aptiddo demografica do que a idade; em
outras palavras, as populagdes de plantas estdao em geral
estruturadas em estagios de desenvolvimento (Figura 5.2).
Isso parece ébvio no caso do esforgo reprodutivo, porque o
nimero de flores e frutos costuma depender do tamanho da
planta. E comum a sobrevivéncia e o subsequente crescimen-

“to dependerem do que tamanho mais do que da idade da

planta. Em geral, as plantas mais velhas sdo as maiores, mas
na maioria das espécies vegetais hd uma grande variagdo
de tamanho para uma determinada idade (Figura 5.3). Com
isso, para estudos de demografia vegetal, com frequéncia é
mais ttil empregar métodos com base em estagios de desen-
volvimento do que métodos que tem como base a idade.

Por outro lado, podemos pensar que seja importante co-
nhecer a idade cronolégica por varias razdes. A idade é mui-
to importante dentro de um contexto evolutivo; por exem-
plo, se quisermos entender como a composicao genética de
uma populagio muda com o tempo, necessitamos saber as
idades dos individuos. De modo similar, necessitamos da
idade para estudar a evolugdo das caracteristicas das hist6-
rias de vida dos organismos (ver Capitulo 8). Como veremos
em vdrios exemplos adiante, a idade é, muitas vezes, um de-
terminante significativo da sobrevivéncia e reprodug&o. Por
fim, uma 4rvore que se torna localmente dominante no dos-
sel de uma floresta aos 20 anos de idade é provavel que apre-
sente uma estrutura do lenho diferente (e, portanto, diferen-
te chance de sobrevivéncia) de outra que se torna dominante
aos 100 anos de vida. Todavia, a idade sozinha néo é um
bom preditor de taxas vitais vegetais; em geral, necessita-se
de informagéo sobre os estagios de desenvolvimento.
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Figura 5.3 Relagdo média entre idade e tamanho em Pinus pa-
lustris (pinheiro-de-folha-longa, Pinaceae) no sudeste dos EUA. O
grafico mostra o nimero médio de individuos por acre de um de-
terminado tamanho corporal, em relagdo a idade do estande. Essa
espécie frequentemente cresce em grupos nos quais as idades sdo
iguais (dados de Forbes, 1930).
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Até a década de 1980 houve divida a respeito da
importdncia relativa da idade e do estdgio de desenvol-
vimento na demografia vegetal. Em livros-texto mais an-
tigos, por exemplo, encontravam-se muitas vezes discus-
soes sobre o problema da “demografia baseada na idade
versus baseada em estagios de desenvolvimento”. Hoje em
dia esté claro que, quando a idade cronolégica é importan-
te, ela geralmente o é apenas dentro de uma determinada
classe de desenvolvimento (Caswell, 2001). Por exemplo,
Susan Kalisz {(1991) mostrou que em Collinsia verna (Maria-
dos-olhos-azuis, Campanulaceae; Figura 5.4), uma espécie
herbdcea, a idade exerce um papel importante no banco
de sementes: sementes de um ano de vida possuem uma
chance diferente de germinagdo, quando comparadas a
sementes de dois anos, além de uma chance diferente de
sobrevivéncia como sementes vidveis. Da maneira seme-
lhante, Margaret Cochran e Stephen Ellner (1992) verifica-
ram que, na orquidea Cypripedium acaule (Orchidaceae; Fi-
gura 5.5), a sobrevivéncia de caules (subterrineos) de ano
a ano depende da idade e que a sobrevivéncia das plantas
dormentes depende do tempo que elas permanecem nesse
estagio.

Portanto, embora a idade possa ser importante, para
as plantas ela é frequentemente um parémetro impossivel
de determinar. Embora muitas espécies arbéreas de zonas
temperadas produzam anéis de crescimento anuais fide-
dignos (Figura 12.11), a maioria das espécies herbaceas e
arbustivas ndo produzem qualquer marca cronolégica vi-
sivel. Ando ser que trabalhemos com individuos marcados
de idades conhecidas, em geral ndo sabemos as idades de
plantas (ndo obstante, veja o texto a seguir “Idade e esta-
gio de desenvolvimento, uma Revisao”).

Algumas estruturas populacionais
especificas para plantas

Por que as plantas sdo mais variaveis do que os animais?
A razdo principal é a sua estrutura modular: um indivi-

Figura 5.4 A espécie Collinsia verna (Maria-dos-olhos-azuis,
Campanulaceae) é uma planta anual da parte leste da América do
Norte cujo banco de sementes tem estrutura etaria. As plantas ori-
ginadas de sementes de idades diferentes possuem chances de so-
brevivéncia e de reprodugéo distintas (foto cortesia de S. Kalisz).

Figura 5.5 Cypripedium acaule (Orchidaceae), espécie de orqui-
dea terrestre do leste da América do Norte. Apds a germinagéo,
um caule desenvolve-se abaixo do solo por, no minimo, dois anos;
subsequentemente, por ano, cada planta produz zero, uma ou
duas folhas acima do solo, mas ela pode permanecer dormente
por vérios anos (foto cedida por J. Delphia).

duo vegetal é um sistema de unidades repetidas, como
veremos no Capitulo 7. A modularidade significa que as
plantas possuem padrdes de crescimento muito flexiveis.
Ela significa também que as plantas podem perder gran-
des partes de seus corpos e ainda assim permanecerem
vivas. Em outras palavras, as plantas podem realmente
diminuir de ano para ano. Elas também podem entrar em
dorméncia por wm ano ou mais. Por exemplo, em C. acaule
(Figura 5.5), alguns individuos adultos em uma populagdo
podem néo aparecer acima do solo num determinado ano
(Cochran e Ellner, 1992; Kéry e Gregg, 2004).

Essa é a razdo pela qual a estruturagdo em estagios
dificulta os estudos dos ecélogos vegetais. Como men-
clonado anteriormente, é possivel estimar que em um
ano, todos os individuos que possuem a idade x, pode-
rdo estar ou mortos ou com x+1 ano. Porém, em muitas
populagdes animais, os individuos nunca retornariam a
estagios iniciais - as rds nunca poderdo se tornar nova-
mente girinos. Ha poucas “proibi¢des” desse tipo nas es-
pécies vegetais. Uma vez germinada, uma planta nunca
voltard a ser uma semente, mas muitas espécies estabe-
lecidas podem crescer, permanecer no mesino estagio ou
retroceder. Em estudo sobre a erva que aparece no chio
de florestas, Trillium grandiflorum (trilio-da-neve, Liliace-
ae), Tiffany Knight (2004) descobriu que eram comuns as
reversdes aos estagios iniciais, e que muitas dessas rever-
sdes eram duas vezes mais comuns em plantas sujeitas
a herbivora por cervos (Figura 5.6). Mesmo as arvores,
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Figura 5.6 Diagrama do ciclo de vida de Trillium grandiflorum
(trilio-da-neve, Liliaceae), erva do chio de florestas no leste da
América do Norte. Tal espécie é uma das primeiras a emergir e
florescer na primavera (ver Capitulo 8). Os estagios utilizados no
estudo foram germinantes (Germ), plantulas (SL), uma folha (1L),
individuos pequenos com 3 folhas (S3L), individuos grandes com
3 folhas (L3L) e adultos reprodutivos (Rep). As setas indicam as
possiveis transi¢des; por exemplo, plantas germinantes podem
tornar-se plantulas no tempo P,; ou podem morrer no tempo
(1-P,,). Os dois primeiros estégios sdo também classes de idade
- somente as plantas no seu primeiro ano de vida podem ser ger-
minantes, passando assim para plantulas, ou morrendo neste pe-
riodo de vida. Contudo, as plantas nas classes S3L, L3L e Rep as
vezes deslocam-se para classe imediatamente inferior (segundo
Knight, 2004; fotografia cedida por J. Chase).

que muitas vezes pensamos estar sempre crescendo mais,
perdem ramos e partes do tronco. Como consequéncia,
0s ecblogos necessitam observar atentamente os varios
estdgios de desenvolvimento das plantas e as possiveis
variacoes entre eles.

Dados de estrutura populacional

Os individuos dentro das populacdes variam de muitas
maneiras, incluindo tamanho, morfologia, status de desen-
volvimento e status fisiolégico. A variagdo no tamanho é
uma causa importante da estrutura populacional em mui-
tas populagdes vegetais. O tamanho pode ser medido de
muitas formas como: biomassa, altura ou até nimero de
modulos (p. ex., ramos, perfilhos em uma graminea ou
folhas). Para espécies arbéreas, o tamanho costuma ser
medido por meio do didmetro & altura do peito (DAP),
definido como 130 centimetros acima do solo em alguns
paises, e 140 em outros (ver glossdrio). O status morfo-
légico ou de desenvolvimento é geralmente importante
na estruturagio de populagdes: quantos individuos sao
sementes, quantas plantulas se tornaram estabelecidas e
quantas plantas se tornaram reprodutivamente ativas? Na
medida em que causa variacio fenotipica, a variacéo ge-
nética é também um fator importante na estruturagio de
populacdes.

£ comum existirem limitagGes reais em nossas capa-
cidades de medir essas diferengas, de avaliar a sua impor-
tdncia na estruturagfio de uma determinada populagio e
de realizar calculos apropriados. Consequentemente, na
maioria dos estudos ecoldgicos atuais, nos concentramos
em apenas uma ou poucas categorias, embora saibamos

que a realidade é mais complexa do que nossas andlises
demograficas.

Com a lista de varidveis, podemos pensar que estru-
turar uma populagdo parece um pouco dificil, mas as ca-
tegorias de tamanho, morfologia e idade sdo importantes
para os estudos populacionais somente se pudermos men-
surar diferengas entre os estdgios de desenvolvimento. Por
exemplo, pode ser facil encontrar diferencas no tamanho
entre 30, 60 e 90 cm de DAP para individuos arbéreos da
mesma espécie. Contudo, poderia ser uma perda de tem-
po utilizar essas diferencas de tamanho como estdgios de
desenvolvimento, se as rvores de cada tamanho ndo dife-
rem dos outros tamanhos em suas chances de sobrevivén-
cia, crescimento ou rendimento reprodutivo.

Estudo do crescimento e
declinio populacionais

Uma populagdo esta crescendo ou diminuindo, e em que
taxa? Essa pergunta parece facil de responder: pegue o
ndmero de plantas no final do ano passado [chamado de
n(t)] e o nimero deste ano [chamado de n(f+1)]. A taxa na
mudanga do tamanho da populagdo sera n(t+1)/n(t). Se a
populagdo esta crescendo, essa razdo é maior do que 1 e, se
estd declinando, menor do que 1.

Infelizmente, a vida é simples sé quando ndo houver
uma estrutura populacional. E verdade que, se n(t+1) >
n(t), existem mais plantas. Porém, em uma populacio es-
truturada — ou seja, na maioria das popula¢des vegetais
- o0s individuos de diferentes classes contribuem de forma
diferente para o crescimento populacional futuro. Isso sig-
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nifica que o seu efeito, a curto prazo, sobre a populagdo
pode diferir do seu efeito a longo prazo, e devemos ser
capazes de examinar os dois tipos de efeitos.

Considere uma populagdo de uma espécie arbérea de
vida longa. As drvores mais velhas tém um perfodo de se-
nescéncia de vérias décadas, em que ndo florescem mais,
mas lentamente perdem ramos e sofrem o apodrecimento
do cerne. Os individuos jovens ndo podem florescer até
alcangar vérias décadas de idade. Portanto, nem as arvores
velhas nem as jovens sdo reprodutivas, sendo que umas
100 arvores muito velhas ou muito jovens simplesmente
declinam numericamente a medida que algumas morrem.
Agoraimagine que as taxas anuais de sobrevivéncia sdo as
mesmas entre as arvores jovens e velhas e compare uma
populagio composta totalmente de drvores senescentes
com outra totalmente formada por jovens. Num curto in-
tervalo, as duas populagGes declinardo com a mesma taxa.
Porém, ao longo do tempo, as drvores sobreviventes na
populagdo “jovem” alcangardo a maturidade e comegarédo
a se reproduzir, acarretando o crescimento numérico da
populagdo. De modo contrério, a populagdo “velha” de-
saparecera. Por isso, estudos sobre o crescimento ou o de-
clinio populacional vegetal devem levar em consideragao
a estrutura populacional, com suas consequéncias a curto
e longo prazo.

Diagramas de ciclos de vida

Nas préximas segOes, serdo apresentados exemplos de
espécies particulares, como Coryphantha robbinsorum
(Cactaceae), descrita na Figura 5.7 e no Quadro 5D. Para
entender como a estrutura populacional afeta o cresci-
mento, ha a necessidade de acompanhar os individuos
por meio de cada classe, durante periodos de censo. Os
diagramas do ciclo de vida proporcionam resumos in-
formativos sobre transicdes entre estigios de desenvol-
vimento e se aproximam muito dos modelos matriciais

discutidos na préxima se¢éo. Cada circulo nos diagra-
mas das Figuras 5.6 e 5.7 representa um estégio de de-
senvolvimento.-Observe que alguns estagios estdo defi-
nidos pelo status de desenvolvimento (p. ex., sementes e
individuos dormentes), enquanto outros estdo definidos
pelo tamanho. As setas entre os circulos descrevem as
“transi¢des” entre 0s estagios — sobrevivéncia e reprodu-
¢do — para todo o intervalo entre censos. Desse modo,
para C. robbinsorum, a seta, que vai dos juvenis grandes
aos adultos, representa a probabilidade de um juvenil
grande em um censo tornar-se um adulto no préximo
censo. As setas voltadas para 0 mesmo circulo (self-loops)
referem-se & probabilidade de um individuo permanecer
no mesmo estigio. Portanto, a seta de juvenis pequenos
para juvenis pequenos na Figura 5.7 representa a proba-
bilidade de um individuo desta classe permanecer nela
por ocasido do préximo censo.

Na Figura 5.7, a seta que vai dos adultos aos juvenis
pequenos necessita de uma interpretagdo mais cuidadosa,
pois destaca uma ligdo importante sobre diagramas do ci-
clo de vida e seus modelos demograficos correspondentes.
Essa seta refere-se ao ntimero de juvenis pequenos produ-~
zidos pelos adultos. Cada individuo inicia sua vida como
semente, havendo geralmente um periodo entre a matu-
ragdo da semente e sua germinagdo (ha poucas espécies
vegetais viviparas, que germinam direto da planta-mae, e
C. robbinsorum ndo é uma delas). Um diagrama biolégico
completo do ciclo de vida incluiria essas etapas. Porém,
tentaremos descrever a demografia de um ciclo de vida
a partir de um estudo de campo real. Uma vez que esta
espécie nao possui banco de sementes e os censos sdo anu-
ais, nenhum individuo pertencente ao estdgio de semente
deveria ser contado, exceto quando o censo iniciasse por
eles. Para representar a demografia de C. robbinsorim, ne-
cessitamos reconhecer

F= fertilidade efetiva = (niumero de sementes produzidas)
X (chance de sobrevivéncia da semente) x (chance de
germinacio) x (chance de sobrevivéncia das plantulas ao
primeiro censo) = (a taxa na qual os adultos produzem
individuos juvenis pequenos, de um ano a outro)

Se quisermos estudar o estagio de semente, necessi-
tarfamos realizar censos em épocas diferentes e mais fre-
quentemente. Isso pode parecer um sofisma, mas o niime-
ro de classes que incluirmos em um diagrama do ciclo de
vida ou modelo matricial pode afetar bastante os calculos
subsequentes.

Figura 5.7 Diagrama do ciclo de vida de Coryphantha robbinsorum
(Cactaceae), uma espécie ameagada nas regides do Arizona e So-
nora, México. Como essa espécie ndo possui banco de sementes e
as plantas foram contadas anualmente, o diagrama néo incluiu o
estdgio de semente. A transigdo entre adultos e juvenis pequenos é,
portanto, o resultado de (niimero médio de frutos por adulto) mul-
tiplicado por (nimero médio de sementes por fruto), multiplicado
por (chance de uma semente sobreviver e germinar), multiplicado
por (chance de uma plantula sobreviver até o primeiro censo) (ver
Quadro 5D, para analise). (dados de Schmalze] et al., 1995; fotogra-
fia cedida por U.S. Geological Survey, Phoenix, AZ.)



108

Jessica Gurevitch, Samuel M. Scheiner & Gordon A. Fox

'Quadro 5A

Os célculos mais’ 1mportantes de tima
tabela de vida sdo simples. Se 'marcat-

demos estimar a probabilidade de so-
brevivéncia como p, = n(t+1)/n(t). Por
exemplo, se inicialmente marcarmos
500 individuos e encontrarmos 450 vi-
vos no préximo censo, podemos esti-
mar a probabilidade de sobrevivéncia
como 450/500=0,9.

de vida - e a parte que as vezes confun-
de os estudantes — procede da capaci-
dade de calcular quantidades adicio-
nais em periodos de censos multiplos.
Supondo que, ao recontarmos nossas
plantas ap6s um outro més, encon-
tramos 425 plantas ainda vivas. Pode-
mos, entao, estimar a probabilidade de
sobrevivéncia do segundo més como
425/450=0,94. Porém, também pode-
mos estimar a probabilidade de so-
brevivéncia cumulativa - a chance de
sobrevivéncia do inicio do estudo até o
novo censo. A probabilidade de sobre-
vivéncia cumulativa no tempo x é mui-
tas vezes descrita como [,, mas também
pode ser vista como S,. Para o primeiro
intervalo de tempo, [, = p,, mas para o
segundo intervalo I, = p,p,; neste caso, [,
=09 x 0,94 = 0,85). Em outras palavras,
estimamos que 85% das plantas origi-
nais (500) ainda permanecem vivas.
Deve-se ressaltar que ha outra ma-
neira mais simples de realizar este cal-
culo: se dividirmos o nimero de vivos
(425) pelo ndmero inicial (500), também
obteremos o valor de 0,85. Atengdo: esse
procedimento é perigoso! A razao é que
em quase todos os estudos alguns in-
dividuos simplesmente ndo sao mais
localizados (p. ex., porque perde a mar-
cagdo feita no inicio do estudo), mor-
rem por alguma causa irrelevante para
o estudo (p. ex., porque o pesquisador
pisou em alguns dos individuos) ou
morrem apés o final do estudo. Como
um individuo consiste em um ponto de
recontagem, podemos reconhecer que o
individuo ndo estd morto (em qualquer
sentido relevante para o estudo) antes
de um tempo ¢, porém néo sabemos o
momento real de sua morte. Podemos

mos n(t) plantas no tempo f e, depois, -
as recontarmos ap6s um més (tempo i
t+1) e encontrarmos n(t+1) plantas, po-.

O poder real da abordagem tabela

Culculos envolvzdos na tabela de” mda

{ncluir esses dados pontuais fnia tabela

devida calculando além do intervalo™

no qual c_occ}rre. Por exemplo, se o ecd-

logo acidentalmente danifica 10 plantas - °

logo apés a contagem, no primeiro més -
de estudo, terfamos a mesma estimativa
dep,, porém quanto a p,, a estimativa
seria 425/440=0,966. Se aplicarmos esse
valor de p para calcular a sobrevivén-
cia cumulativa, obteremos 1,=0,869, ao.
invés do valor de 0,85, pela simples di-

visdo do nimero de vivos pelo nimero -

inicial de individuos. £ sempre pruden-

te calcular a sobrevivéncia cumulat1va )

dessa maneira, ao invés usar o ‘método

‘aparentemente mais facil (mas geral-

mente incorreto). .

Para calcular uma tabela de vida
completa, deve-se definir muitas varia-
veis (a letra x refere-se ao intervalo de
tempo x):

n,= nimero de individuos em risco de
morte, ap6s a contagem nos perio-
dos amostrais,

d,=ndmero de mortos,

p,= probabilidade de sobrevivéncia,

g,= probabilidade de morte.

Essas defini¢bes nos levam a en-
contrar os valores da probabilidade de
morte como q,= d./i,, e a probabilidade
de sobrevivéncia como p = 1-4,. A pro-
babilidade de sobrevivéncia cumulati-
va él=p,p,... p,..- Podemos utilizar essa
equagdo para estimar a contribuicéo
média para a taxa reprodutiva dos indi-
viduos de idade x multiplicando /, por

deidade x.

., onde F, representa o nimero médio”
de sementes produzxdas por mchvxduos '

Por fim, podemos estimar a- expec-
tativa média-de vida dos’ individuos
da idade x. Para fazé-lo, calculamos o
niimero.médio de individuos vivos en- -
tre cada intervalo de n,a n,,;,'somamos
todos estes valores e dividimos pelo
valor de n,. Pela férmula, primeiro cal-.
culamos L= (n+n,,,)/2. A expectativa
média de vida é calculada, entdo, por.

2L o
Ty L

Como o valor corresponde & expec-
tativa média de vida, ou seja, ao tempo
de vida, devemos dividir a soma de to-
dos os valores médios de vivos por to-
dos os individuos vivos no tempo x.

Um exemplo da abordagem da ta-
bela de vida é o estudo feito por Susan
Kalisz (1991) para Collinsia verna. A au-
tora conseguiu estimar a probabilidade
de sobrevivéncia para cada estagio de
desenvolvimento (semente, plantu-
la, planta em hibernagéo, plantas com
flores e com frutos), bem como a con-
tribuicdo de cada estdgio para a taxa
reprodutiva da populagio:

Existem muitas referéncias biblio-
graficas sobre tabelas de vida e sua uti-
lizagdo. Uma introdugéo para as com-
paragdes estatisticas das tabelas de vida
e seus topicos relacionados pode ser
encontrada em Fox (2001).

Ndmero Contri-
médio de  buicéo
Duragdo Ndmero de sementes  para taxa
do q, sementes  produzidas repro-
estagio por produzidas por estagio dutiva
(meses)  n, I, més porestagio (F) (IF)
Semente 5 13.742 1,000 0,119 0 0 0
Plantula 2 5593 0407 0,046 0 0 0
Planta em 5 4335 0,316 0,025 0 0 0
hibernagao
Adultocom 1 2.582 0,189 0,112 0 0 0
flores
Adultocom 1 1.056 0,077 0,077 22.725 21,520 1,657
frutos
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Quadro 5B

:estarao ‘marcados.
dos novos mlelduos e todos 530,
| tos novamerite. Ao’ longo do tempo," )

pesqulsador realiza uma sequeri ia de

1011001 51gmf1car1a que uim md1v1—
'vduo f01 capturado nos momentos 1,3,
de?. Obv1amente, embora’ o md1v1duo
nio -fosse. capturado nos momentos
2,5 e 6, sabemos que ele estava vivo.

probabilidade de recaptura de um in-
“dividuo se ele permanecer 'vivo, assim
como a probabilidade de sobrevivéncia
em todos os intervalos de tempo. Os
estudos mais antigos de populagdes

{(tais “comoaves), ‘um pesqulsador N
captura um determmado numero de
‘1nd1v1duos marca-os e 0s solta. .Em
um- perlodo 'oster1or ‘mais ammals'
isao capturados; alguns dos-quais-ja
felta ‘@ marcagao’:.

1

«capturas de muitos md1v1duos repre- -
sentados como uma-série de "1 0" .

‘Como’ resultado, podemos calcular a

ttltzando o método de -marcagao e recaptum da ecologza ammal

. abordagerrvl‘ para:v s‘ama amanhos po—
pulacionais, em vez das’ probabﬂldades

de sobrevivéncia, - S
- O método de marcagao e recaptura
para plantas pareceria trivial, pois elas

geralmente ndo se movem apés:serem .-
marcadas. Porém,. tem sido obsetrvado -

que individuos de* algumas “espécies

‘podem. desaparecer’ por um' periodo
de tempo, permanecendo dormentes i
abaixo da superficie do solo. Podemos
utilizar o0 método de marcacso e recap-
tura para estimar o niimero e a taxa de =
“sobrevivéncia' desses individuos “es-
condidos”. No geral, a utilizagdo desse’
método para plantas ndo difere do uti- -

lizado para animais, mas os ecélogos
vegetais s6 recentemente comecaram

a incorpora-lo a seus estudos. Helen-

Alexander e coautores (1997) foram os
primeiros a empregar esse método para
estimar o tamanho populacional de
uma espécie rara em pradarias no Kan-
sas (EUA), Asclepias meadii (asclépia,

"Apocynaceae) ‘Em um determmado
-ano, ‘o ntimero de manchas-de plantas

com flores (agregagoes de caules com -
flores) variou de 15 a 105n0 local de es--

“tudo, mas a abordagem de marcagdoe

recaptura possibilitou aos pesqulsado—

res eshmar 0 tamanho real da popiila-
630 em 175 a 302 manchas. Em estudos

mais recentes, Marc Kery e Katharmei

‘Gregg (2003, 2004) estimaram taxas de

sobrevivéncia e a fragéo da populagao'

K que estava dormente em vérias popu-

lagbes das orqu1daceas Cleistes bifaria
(orquidea botso-de-rosa) e Cy /przpedzum,

" reginaé (cipripédio). -

A estimativa exata dessas varidveis
utilizando abordagens de marcagdo e

‘recaptura é confidvel e sujeita a apli-

cagdes estatisticas, e dispde-se de uma
ampla e diversificada literatura sobre
esses métodos (Lebreton et al. 1992;
Kendall e Nichols 2002). Espera-se que
esses métodos tenham uma maior aph~
cagdo na ecologia vegetal.

animais enfatizavam a aplicagdo dessa

Uma vez feito o diagrama do ciclo de vida, podemos,
entdo, utilizar dados de campo para estimar os valores das
diferentes transicoes (Figuras 5.6 e 5.7). A sobrevivéncia
¢ habitualmente estimada por métodos de tabela de vida
(Quadro 5A). A tabela de vida é uma lista estimada de ta-
xas vitais para uma coorte (um grupo que germinou, al-
cangou um tamanho especifico, ou que entrou na pesquisa
no mesmo periodo). Desenvolvidas originalmente como
base para a seguranca de vida, as tabelas de vida sdo hoje
muito utilizadas em ecologia.

Um problema pratico importante na estimativa de ta-
xas vitais de plantas é que em muitas espécies ¢ dificil se-
parar os individuos, mesmo quando estes estdo mapeados
e marcados, e para alguns estagios ~ tais como os caules
dormentes da orquidea C. acaule mencionada anteriormen-
te — isso é praticamente impossivel. Nos tiltimos anos, os
ecblogos vegetais comecaram a levar em consideragao esse
problema por meio de uma abordagem muito utilizada
pelos ecélogos animais: a técnica de marcagéo e recaptura
(Quadro 5B). Além disso, é muitas vezes impossivel obser-
var diretamente todas as transicdes utilizando os mesmo
individuos. Por exemplo, é dificil valer-se dos mesmos in-
dividuos para estimar as taxas de sobrevivéncia e germi-
nacdo de sementes, bem como suas etapas subsequentes,
porque as sementes em geral ndo podem ser marcadas, e
mesmo quando isso € possivel, censos acurados habitual-
mente exigem a sua retirada do solo — 0 que com certeza
altera as suas chances de sobrevivéncia ou germinagéo!

Em um amplo estudo sobre Collinsin verna (Figura 5.4),
Susan Kalisz e Mark McPeek (1992) ressaltaram esse pro-
blema estimando as taxas de sobrevivéncia das sementes
por meio de uma técnica destrutiva, independentemente
de suas estimativas das taxas vitais de plantas encontradas
sobre o solo. Eles conseguiram isso porque C. verna cresce
em populacdes muito grandes, tornando-se possivel sele-
cionar aleatoriamente areas para estudar separadamente a
demografia acima e abaixo do solo.

Por outro lado, para a orquidea Cypripedium acaule (Fi-
gura 5.5), Margaret Cochran e Stephen Ellner (1992) foram
forcados a fazer varias suposi¢des a respeito da mortali-
dade em plantas e sementes dormentes. Seria mais satis-
fatorio observar diretamente os eventos no subsolo, mas
isso acarretaria a destruicio das areas de ocorréncia dessa
orquidea, reduzindo ainda mais suas populagdes, que ja
sofrem os efeitos da coleta clandestina. Nao hd solugdes
simples nem gerais para esse tipo de problema.

Modelos matriciais

Como as taxas de sobrevivéncia e fertilidade afetam o
crescimento de uma populacdo como um todo? Como
essas taxas dependem de varidveis ambientais impor-
tantes (tais como a chance de herbivora ou fogo) e como
isso se traduz em efeitos no crescimento populacional?
Qual classe de desenvolvimento contribui mais para o
crescimento populacional? Perguntas como essas 30
importantes em muitos contextos, incluindo a biologia



110

Jessica Gurevitch, Samuel M. Scheiner & Gordon A. Fox

.Quadro 5C

Para: construlr um modelo matr1c1al a
partir de um diagrama de ciclo de vida;
consideremos o exemplo de Coryphan-
tha robbinsorum (Figura 5.7). O diagra-
ma nos informa queé juvenis pequenos
530 produzidos por adultos a uma taxa

vérios fatores. Por conveniéncia, vamos
numerar os estigios de 1 a 3, de modo
que cada simbolo ufilizado possa ser
interpretado. Assim, 7, significa o nii-
mero de juvenis pequenos, 7, 0 ntime-
ro de juvenis grandes e 1, 0 niimero de
adultos. Em cada transi¢do ha duas no-
tacOes — a primeira refere-se ao estagio
do ano e a segunda ao estagio do ano
anterior. Portanto, P, é a probabilida-
de de permanéncia como um juvenil
pequeno, P;, é a probabilidade de um
juvenil grande tornar-se um adulto, e
assim por diante. Utilizando esses sim-
bolos, podemos escrever uma equagéo
para o ntiimero de juvenis pequenos no
ano t+1:

1y (E+1)= Py, n,(F) + Friglf)

Em outras palavras, o ntimero de
juvenis pequenos deste ano € a soma

Construmdo modelos matrzczats

F, que nesse caso é uma composigdo de

‘ dos’ novos ]uvems ‘mais’ 05 in 1v1duosf o
“é uma ‘maneira Tesumida de escrever

que permanecem juvenis; isso significa
que o nimero de adultos do tiltimo ano

multiplicado pela produgao de juvenis -

pequenos, mais o nimero de juvenis

pequenos do tltimo ano, multiplicado

pela chance de éles sobreviverem neste
estagio. Similarmente, o ntiimero de ju-
venis grandes é dado por:

1(E+1)= Poy 1y(£) + Py 1y(t)

Ou seja, o niimero dé juvenis gran-
des deste ano é uma fungao do nime-
ro de juvenis pequenos do tiltimo ano

vezes a chance destes tornarem-se juve-

nis grandes, mais o ndmero de juvenis
grandes do tltimo ano vezes a chance
de que eles permanegam neste estdgio.
Por fim, o niimero de adultos é dado
por:

n(t+1)= Py, 1,(F) + Py (1)

O niimero de adultos deste ano é
o nimero de juvenis grandes do tltimo
ano vezes a chance de estes tornarem-se
adultos, mais o niimero de adultos do
ultimo ano vezes a chance de que eles
permanegam vivos.

" dos estagios (os F's e 05 P’s) € os utiliza

- para multiplicar o vetor, composto dos
. miimeros de individuos de cada estégio. -
: Consequentemente, o modelo pode ser

Um modelq matricial de ransu;ao .

as mesmas férmulas. A ‘matriz retine’
os coeficientes .do-modelo na -ordem

reescnto como:

. "i(f)l g

|me+n] [y 0 F.
ny(t+1) PZZ» 0. x|ny¢)
n3(t+1) - o Py P33 ns(t)

No quadro 5D mostramos ¢como
os dados das populagdes de C. robbin- -
sorum podem ser utilizados para ana-
lisar este modelo geral. No quadro 5E,
mostramos como multiplicar o vetor
populacional pela matriz de transigdo
— esse procedimento demonstra que a
equacdo matricial permite chegar aos
mesmos resultados obtidos pelas trés
equagdes apresentadas anteriormente
(em Caswell, 2001, sdo indicadas mais
regras gerais para a manipulagdo de
matrizes).

da conservagdo (Em qual classe de desenvolvimento de-
verfamos concentrar esforgos de protecdo? O que é pro-
vavel acontecer se houver uma mudanca na frequéncia
de fogo?), ecologia populacional (Qual classe tem mais
probabilidade de limitar o crescimento populacional?)
e evolucdo (Sobre qual classe a selecdo natural pode ter
efeito maior?).

Uma abordagem importante para responder pergun-
tas como essas é utilizar as estimativas das taxas de so-
brevivéncia e fertilidade para modelar as taxas de cresci-
mento populacional, empregando métodos demogréficos
matriciais desenvolvidos nas duas dltimas décadas. Esses
modelos podem ser utilizados para responder como as
mudangas nas taxas de crescimento se alteram em decor-
réncia das mudancas na sobrevivéncia e fertilidade de
cada classe de desenvolvimento. Todas as informacdes
quantitativas necessérias para essas estimativas estdo con-
tidas no diagrama do ciclo de vida, mostrado nos Quadros
5C, 5D e 5E.

A razdo principal de se utilizarem matrizes é que exis-
tem regras padronizadas para manipuld-las; essas regras

. tornam muito mais fécil chegar a algumas conclusdes eco-
légicas importantes sobre a populagéo. O vetor populacio-
nal é uma lista dos ndmeros de individuos em cada classe

de desenvolvimento em umn determinado periodo; ao mul-
tiplicar esse vetor pela matriz (ver Quadro 5E), é possivel
projetar a populacdo para intervalos de tempo futuros (em
geral, um ano). Se assumirmos (por enquanto) que as taxas
de nascimento e de sobrevivéncia permanecem constantes
(de modo que a cada ano multiplicamos o vetor popula-
cional pela mesma matriz), podemos encontrar vérias pro-
priedades importantes da populacéo:

* As taxas de crescimento populacional em perfodos
curtos e longos de tempo;

¢ A estrutura populacional futura, para qualquer inter-
valo de tempo;

¢ O valor reprodutivo de cada classe etdria ou de desen-
volvimento;

¢ Asensibilidade e a elasticidade do crescimento popu-
lacional a mudangas nas probabilidades especificas de
sobrevivéncia e reprodugdo;

¢ A relacdo entre as idades dos individuos e seus es-
tagios e vdrias maneiras.de examinar a estrutura de
classes ao longo do tempo.

Grosso modo, o valor reprodutivo de um indivi-
duo pertencente a classe x é a sua contribuicdo para o
tamanho populacional futuro. Em outras palavras, o va-
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no.sul do Arizona e ‘Sonora, México.
Robert Schmalzel e colaboradores
(1995) ‘marcaram’ plantas em ‘trés lo-
cais-em uma colina e acompanharam
seu cresc1mento, sua reprodugdo . .

“de cacto pequeno que ocorre em’ gru—‘" :
pos e é encontrada em solos calcarios, .

' Uma vez que C robbznsorum fdo tem
banco de semerites e os censos foram .

anudis, Tfeanalisamos 0s resultados dos
autores com um modelo que ndo consi-

~dera o estagio de semente. Foi posswel :
- organizaros dados em matrizes para os
trés locais:

cal Ae ) = 0,997 o local B. A distribui-

¢do estavel dos estagios difere entre os
locais (Figura 5.8). O mais notavel ¢é a
previsivel raridade de juvenis grandes
nos locais A e B. Estes locais também di-
ferem nas taxas em que as populagbes
alcancam a distribuicdo estavel (Figura

e sua sobrevivéncia por um pe-
. . P
riodo de 5 anos. Uma vez que os

Local A (exposicdo
a nordeste)

a sudoeste)

Local B (exposicao

Local C (topo da
colina) A_,,

adultos (plantas que apresentaram
flores no minimo uma vez), juve-
nis pequenos (plantas com menos A
de 11-mm em didmetro) e juvenis

Local A

0672 0 0561]
=(0018 0,849 0 |lA_ .
0 0,138 0,969

0493 0 0,561
=|0,013 0731 0 |([A,.
0 0,234 0,985

0434 0 0560
ac=|0.333 0610 O
0 0,304 0,956

grandes apresentaram diferencas -
significativas. na sobrevivéncia €
reproducdo, os autores utilizaram esses
-estdgios e as sementes como classes de
desenvolvimento.

O diagrama do ciclo de vidaparaa
espécie estd apresentado na Figura 5.7.

A anilise destas matrizes revela

' que a populacio no local C esta cres-

cendo, com A = 1,12. Nos outros dois
locais, as populagdes estdo estaveis ou
declinando lentamente: A = 0,998 no lo-

5.9). As sensibilidades estdo apresenta-
das na Tabela 5.2, as elasticidades, na
Figura 5.10, e os valores reprodutivos,
na Tabela 5.1.

lor reprodutivo é uma maneira de avaliar a importancia
demogréfica relativa das diferentes classes de desenvol-
vimento. A sensibilidade informa como as mudangas
absolutas (p. ex., como adicionar 0,01 a um termo de
sobrevivéncia) na sobrevivéncia e fertilidade de cada
classe afetam as taxas de crescimento populacional; a
elasticidade nos revela como as mudangas proporcio-
nais (p. ex., aumentar a sobrevivéncia em 1%) produzem
tais mudangas na taxa de crescimento populacional. As
estimativas de taxas de crescimento, valor reprodutivo,

sensibilidade e elasticidade séo, por isso, ferramentas
importantes para a ecologia evolutiva, bioclogia da con-
servacdo e ecologia aplicada.

Analisando modelos matriciais

Como fazemos para obter todas as informacoes anteriores
por meio dos modelos matriciais? Nesta se¢do, introduzi-
remos algumas ideias importantes empregadas na andlise
de matrizes. O método bdsico utilizado para analisa-las de-
pende de uma importante observagéo: se multiplicarmos

Para entender como a equacdo matri-
cial mostrada no Quadro 5C apresenta
a mesma informacdo das trés equa-
¢oes encontradas no mesmo quadro, é
necessario saber multiplicar matrizes.
Essa multiplicagio é feita “linha por co-
luna”. Para obter o primeiro elemento
de um vetor de uma populagdo para
o préximo ano (o ndamero de juvenis
pequenos), utilize o coeficiente da pri-
meira linha, primeira coluna (P,,), para
multiplicar o primeiro elemento no
vetor para esse ano [n,(f)], para obter

N

Multiplicando o vetor de uma populagio por uma matriz

Pn(t). Depois, utilize o coeficiente
da primeira linha, segunda coluna (0),
para mulfiplicar o segundo elemento
no vetor [n,(t)], para obter, no caso, 0.
Por fim, utilize o coeficiente na primei-
ra linha, terceira coluna (F), para mul-
tiplicar o terceiro elemento [r,(t)], para
obter Fr,(f). Apbs, some esses trés pro-
dutos para obter n,(f+1) = Py, (f) + 0 +
Fni(t), que é igual a primeira equagao
apresentada no Quadro 5C.

Para encontrar o segundo elemen-
to no proximo vetor anual (o nimero

‘um dos elementos vetoriais pelos coefi- |

j para o estdgio i — ou seja, da coluna |

de juvenis grandes), repete-se 0 mesmo |
processo, mas deve-se multiplicar cada

cientes existentes na segunda linha da |,
matriz. :

Qutra maneira 1til de entender |
uma matriz é perceber que ela des- |
creve as transicdes de um valor para |
outro. O elemento de uma matriz que |
estd situado na linha i e coluna , sem- |
pre se refere a transi¢do do estagio |

para a linha.
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Figura 5.8 Distribuicdo estavel das classes de desenvolvimen-
to para o cacto Coryphantha robbinsorum em trés locais de estudo,
com base nos modelos matriciais do Quadro 5D. Os locais A e B
(em encostas de uma colina) possuem estruturas populacionais
estdveis similares. A estrutura estdvel no local C (no topo da co-
lina) apresenta muito mais juvenis grandes, Neste local, 33% dos
juvenis pequenos se tornam juvenis grandes, em comparago a
apenas 1 a 2% nos outros dois locais. Este é também o principal
fator que faz com que o valor de A no local C seja tdo maior (1,12),
comparado aos outros dois locais (onde sao menores de 1).

o vetor populacional pela matriz repetidamente (ver Qua-
dro 5E), pouco depois a populagio alcanga uma estrutura
estavel ou uma distribui¢do de classes estavel, na qual
a proporcio de individuos em cada classe permanecera
constante a cada geragdo, embora a populagdo permanega
crescendo (Figura 5.8). Isso implica que, uma vez alcan-
cada sua estrutura estdvel, podemos multiplicar o vetor
populacional por um niimero (uma grandeza escalar) e
ndo pela matriz inteira, obtendo o mesmo resultado como
se multiplicissemos pela prépria matriz. Matematicamen-
te, isso significa que, se obtivermos o valor de (letra grega
lambda), com base na equagiio Ax = Ax, onde A é a matriz
de transicdo e x é um vetor (neste capitulo, utilizamos no-
tagdes matemdticas padronizadas: letras maidsculas indi-
cam as matrizes, como A, enquanto letras mintdsculas sdo
vetores, como x), serd possivel encontrar tais nimeros (os
valores para L) por meio das matrizes de transigéo; isso é
quase sempre realizado por computador. Os niimeros en-
volvidos nessa operagdo sao denominados autovalores ou
valores préprios. Cada valor de A tem um vetor popula-
cional correspondente x, denominado autovetor ou vetor
proprio. Para uma populagdo com N classes, a matriz de
transicdo terd N linhas e colunas e haverda N autovalores e
autovetores, embora, as vezes, alguns desses estejam du-
plicados.

O valor de A informa aspectos importantes a respeito
de uma populagdo. Se A > 1, a populagéo esta crescendo,
enquanto se A < 1, ela estd declinando numericamente. A
populagdo permanece em um tamanho constante apenas
no caso especial em que A = 1. Mas o que sdo esses au-
tovalores e autovetores? Os autovalores sdo componentes
da taxa de crescimento da populagdo, e os autovetores sdo
componentes da estrutura populacional. Um resultado
muito importante é que um autovalor é sempre maior do
que os outros para esse tipo de matriz. Como resultado, ao
longo do tempo, a taxa de crescimento populacional apro-

xima-se desse valor (e, por isso, é denominada taxa estavel

de crescimento), e a estrutura populacional aproxima-se
do autovetor associado (distribuicdo estdvel; Figura 5.9).
Os autovalores sdo muitas vezes ordenados pelo seu ta-
manho, de modo que A, via de regra refere-se ao maior au-
tovalor (dominante ou principal) e A, ao menor. Quando
os autores discutem o valor de A sem qualquer informagao
adicional, eles geralmente estdo se referindo ao autovalor
dominante. _

Mesmo quando a populagdo néo estd ainda préxima
da sua estrutura estdvel, seu crescimento pode ser previs-
to utilizando os autovalores e autovetores (Caswell, 2001).
O tamanho populacional a qualquer momento no futuro
pode ser descrito como uma soma ponderada dos produ-
tos dos autovalores e autovetores:

N
t o b t
n(t) =chix + oA Xy +. = Zcill-xi
i=1

onde os ¢’s dependem das condig¢des iniciais (Caswell,
2001) e o x; corresponde ao autovetor i. A elevacdo dos
autovalores a uma poténcia (equivalente a repetidas mul-
tiplicagdes pela matriz) permite que os valores menores
diminuam de importéncia relativa ao longo do tempo.
Pesquisas recentes tém utilizado métodos matriciais para

Tamanho Populacional Componente 1
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Figura 5.9 Crescimento das trés classes de de- . -
senvolvimento para a populagio de Coryphan- Juvelllgs s
tha robbinsorum no local C e a convergéncia para Peq .no
uma distribuigdo estavel de estégios. O gréfico ® juverus
superior a esquerda apresenta o total para cada grandes
estagio. Nos demais sdo apresentadas as contri- ¢ adultos

bui¢bes para cada par de autovalores e autove-
tores. Em torno do oitavo ano, a mudanca de
tamanho em cada classe fica em torno de 0,01
com A = 1,12; somente o autovalor dominante
contribui substancialmente neste ponto (segun-
do Fox e Gurevitch, 2000).
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estudar as populagdes que estdo longe de apresentar uma
distribuigdo estdvel (Fox e Gurevitch, 2000).

Porém no mundo real as plantas vivem
em ambientes varidveis

Neste momento vocé deve estar se perguntando se a abor-
dagem em relagdo as plantas faz sentido. Afinal de con-
tas, assumimos que a populagdo experimenta taxas de
sobrevivéncia e de natalidade fixas, o que, a0 menos em
um sentido demogréfico, significa assumir um ambiente
constante. Uma vez que um dos fatos mais ébvios em eco-
logia é a mutabilidade do ambiente, e fatores que afetam
as populagdes (p. ex., as condigdes meteorolégicas) podem
ser completamente varidveis (ver Capitulo 17), pode pa-
recer que as premissas usadas para essas andlises levam a
conclusdes invalidas.

N3zo obstante, as matrizes e os diagramas do ciclo
de vida sdo muito tteis, mas sua utilidade depende de
como os resultados sao interpretados. E possivel utilizar
esses modelos para dois propésitos muito diferentes: ten-
tar prognosticar o crescimento real e a composicdo popu-
lacional em algum momento no futuro, ou pesquisar o
que aconteceria com a populagdo se as condigdes atuais
persistissem. Esse 1iltimo propoésito geralmente faz mais
sentido.

Seguindo esse raciocinio, a utilizagdo de modelos ma-
triciais representa um grande auxilio no estudo das varia-
¢Oes anuais experimentadas pelas populagdes vegetais. Por
exemplo, no estudo sobre a planta anual Collinsin verna, Ka-
lisz e McPeek (1992) registraram que a populacio cresceu
muito em um determinado ano, com A estimado em cerca
de 1,8, mas no ano posterior houve um decréscimo popu-
lacional, com A estimado em torno de 0,41. Furacdes pro-
vocam variacdes de ampla escala nas taxas de crescimento
populacional de Pinus palustris (pinheiro-de-folha-longa,
Pinaceae), mas os modelos matriciais tém mostrado que
ocorre uma variacfio substancial nas taxas de crescimento
mesmo eI anos “normais”, sem ocorréncia desses fendme-
nos (Platt e Rathbun, 1993; Platt et al., 1988).

Por fim, o fato de se concentrar em autovalores e
autovetores dominantes néo significa que se esteja pes-
quisando fendmenos ecolégicos de longa escala e apenas
em um ambiente constante. Conforme mencionado an-
teriormente, o crescimento populacional de curto prazo
pode ser analisado como uma soma ponderada dos au-
tovalores e autovetores de uma matriz. Os autovalores e
autovetores dominantes sdo parte dessa soma, de modo
que, ao considera-los, estuda-se sempre um componen-
te principal do crescimento populacional de curto prazo
(Caswell, 2001). Muitas matrizes de populag¢des vegetais
parecem se aproximar da distribui¢do estdvel em um tem-
po curto - geralmente dentro de 5 ou 10 anos (Figura 5.9).
Isso pode acontecer somente se o autovalor principal for
muito maior do que os demais - e, por isso, ele é um com-
ponente muito importante do crescimento populacional
de curto prazo.

Portanto, ndo é preciso conhecer toda a histéria de
uma popula¢do para entender as razdes da sua estrutura

atual. A estrutura reflete as taxas de sobrevivéncia e de na-
talidade da popula¢do mesmo quando as matrizes se mos-
tram muito varidveis de ano a ano - devido, por exemplo,
a variagdo nas condiges ambientais (Tuljapurkar, 1990).

Capacidade reprodutiva em funcio da longevidade:
a taxa reprodutiva liquida

Quantos descendentes um individuo produz durante o
seu ciclo de vida? Para populagGes estruturadas pela ida-
de, este valor é facilmente estimado a partir dos dados de
uma matriz de transigdo, com alguns procedimentos ma-
teméticos simples. Novamente, utilizamos I, (ver Quadro
5A) como a probabilidade de sobrevivéncia de um indivi-
duo de um perfodo de amostragem a outro. E importante
destacar que para um grupo de individuos marcados /, ndo
podera aumentar ao longo do tempo - se 1.000 individuos
sdo contados ao nascerem, para cada censo subsequente o
nimero de sobreviventes poderd ser o0 mesmo ou menor
que esse valor. Podemos utilizar F, para representar a fer-
tilidade de um individuo que estd na classe etéria x (em al-
guns textos de ecologia, ha outras notagdes utilizadas para
fertilidade. Em textos de ecologia geral, a fertilidade pode
ser representada por m,. Tal simbolo é melhor utilizado
para modelos com reprodugédo continua. Neste livro, uti-
lizamos a notagdo sugerida por Caswell, 2001). Na média
da populacdo, um individuo recém-nascido pode esperar
ter [ F_ de descendéncia naidade x,/,,F,,, de descendéncia
na idade x+1 e assim por diante. Durante toda a sua vida,
entdo, um individuo pode esperar ter a descendéncia R;:

Ry=LF+LE+. 4L F +..=Y LF
i=1

R, é chamado de taxa reprodutiva liquida. Em geral,
esta taxa ndo é igual a A, a menos que a populacao esteja em
equilibrio - quando ambos os pardmetros se igualam a 1.

R, é um parametro muito uitil. Uma vez que ele se fun-
damenta na idade, ndo foi possivel estimar esse pardmetro
até os recentes avangos das analises que se baseiam nas
matrizes estruturadas pelas classes de idade (ver “Idade e
estdgio de desenvolvimento, uma Revisdo”, a seguir).

Valor reprodutivo: a contribuicio de cada estigio
ao crescimento populacional

Individuos de estagios diferentes nédo tém contribui¢des
equivalentes ao futuro crescimento populacional. Nas po-
pulagdes ja mencionadas de Coryphantha, por exemplo, a
maioria dos juvenis pequenos morre, enquanto a maioria
dos adultos sobrevive por um periodo longo. Se um pro-
fissional quiser estabelecer uma nova populacéo, poderia
melhor introduzir n plantas adultas em vez de 1 sementes
ou juvenis pequenos (se houver adultos suficientes e se
puderam sobreviver ao transplante). Porém, como as se-
mentes sao mais faceis de ser manuseadas, seria mais facil
introduzi-las, ao invés de adultos.

Ao invés de conjeturar quantas sementes ou adul-
tos serdo introduzidos, seria mais produtivo existir uma
maneira de mensurar os diferentes efeitos dos indivi-
duos sobre o crescimento futuro da populagéo. O valor
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reprodutivo das diferentes classes de idade ou de de-
senvolvimento nos da precisamente a informacdo da
qual necessitamos. O valor reprodutivo do estagio x é a
contribui¢do média individual no estdgio x para as ge-
ra¢des futuras, até o fim da vida. No Quadro 5F, desen-
volvemos a ideia do valor reprodutivo para populacdes
estruturadas por idades e, apds, a extensdo dessas ideias

para populagbes estruturadas por classes de desenvol-
vimento. .
Ha algumas diferencas importantes entre populacdes
estruturadas por idades e estruturadas por classes de de-
senvolvimento, quanto ao padrdo do valor reprodutivo ao
longo do ciclo de vida. Na maioria das populacdes estru-
turadas por idades, o valor reprodutivo ao nascer é muito

Quadro 5F

Valor reprodutivo

Primeiramente, devemos considerar que o valor reproduti-
vo pode ser estimado pela soma dos valores de R sobre um
intervalo mais curto — por exemplo, para um individuo de
idade x, deve-se iniciar a soma em x ao invés de 1. Porém,
isso ndo nos forneceria a informagédo de que necessitamos.
A soma da reproducido média da idade x sempre dard um
niimero menor do que a soma de todo o ciclo de vida - essa
soma informa somente o niimero de descendentes que um
individuo podera ter ao chegar a idade x, ao invés do nii-
mero esperado por toda a sua vida. Além disso, a soma por
periodos mais curtos ndo considera o fato de que a popu-
lagdo terd mudado seu tamanho no momento em que um
recém-nascido alcanga a idade x. Sua reprodugio futura terd
um efeito diferente sobre a populagdo, em comparagéo com
a reproducdo atual, porque um recém-nascido que inicia
seu ciclo de vida em algum momento no futuro fard parte
de uma populagdo maior (ou menor). Por isso, o calculo do
efeito dos individuos de idade x sobre o crescimento popu-
lacional futuro exige levar em consideragio a chance de so-
brevivéncia até idade x, assim como a mudanca no tamanho
populacional nesse intervalo.

Isso nos leva a uma segunda e mais precisa defini¢do
verbal do valor reprodutivo (VR):

proporgéo dos nascimentos futuros na
populagio pelos individuos que estéo,
neste momento, com a idade x

propor¢ao da populagdo, no mesmo
momento, com individuos de idade x

O numerador e o denominador dessa expressio estdo
| relacionados a R, mas eles também levam em consideracio a
taxa na qual a populagio estd crescendo. Para observar como
isso funciona, considere uma populagéo com # individuos,
crescendo a uma taxa A. Um descendente tinico nascido de
uma planta de idade x constitui agora 1/n da populagéo. Um
| outro descendente tinico nascido no préximo intervalo de
tempo constituird 1/(An) da populagdo, um nascido em dois
intervalos de tempo depois constituira 1/(A’n) da populacgo,
e assim por diante. Numa populagdo em crescimento, o 1l-
timo descendente gerado contribuird em menor peso para
a proxima geragdo do que os nascidos antes. O contrério é
verdadeiro para uma populagio em declinio.

Portanto, para calcular o numerador na equagzo anterior
- a propor¢éo dos nascimentos futuros na populagéo em re-
lagéo aos individuos atualmente com a idade x — precisamos
somar a reproduggo futura esperada em cada classe de idade

correspondente (de x até a morte), assim como no calculo de
R,, 56 que necessitamos dividir cada elemento IF;por A~
numerador = z -
=X

O denominador desta equagio — a proporgio da:popu-
lagdo atual com individuos na idade x — pode ser encontra-
do utilizando-se um raciocinio semelhante. Individuos com "
idade x no presente foram primeiro registrados com uma
idade x-1 anteriormente, e I, da coorte original ainda estava
viva naquele momento. Uma vez que a populagio tem cres-

cido por um fator de A" desde entao, temos:

denominador=—*—
xx—l

Reunindo o numerador e o denominador, a expressdo
geral para o valor reprodutivo (a contribuicao esperada de
um individuo de idade x para o crescimento populacional
futuro) é

VIS LE
v, = ZN
X =X

(Goodman, 1982). Assim, toda a informacéo necessaria
para calcular o valor reprodutivo estar contida em uma
mairiz de transi¢io ou em um diagrama do ciclo de vida.

Essas ideias se aplicam a populages estruturadas por
classes de desenvolvimento. Podemos pensar no valor re-
produtivo de uma 4rvore que possui 5m de altura, ou em
uma semente dormente que esta no solo. Porém, esse racio-.
cinio devera sugerir um problema: em um modelo estru-
turado por estgios de desenvolvimento é dificil calcular o
numerador da primeira equagio apresentada nesse quadro.
Por exemplo, nossa drvore de 5m pode crescer continua-
mente, permanecer com essa altura por anos ou até encolher
em algum momento.

Para contornar esse problema, existe uma maneira al-
ternativa de calcular o valor reprodutivo. Para cada idade
ou estagio, ele pode ser calculado como o autovetor esquer-
do dominante do modelo matricial. Um autovetor esquerdo
y de uma matriz A é definido como yA=Ay. Essa defini¢do é
paralela aquela para o autovetor (direito) que utilizamos an-
teriormente para discutir a distribuigéo estavel de estdgios
(quando se referem a um autovetor de uma matriz sem qual-
quer denominagio adicional, os pesquisadores geralmente
pensam no autovetor direito).




baixo (porque a reprodugdo s6 ocorrerd em idades mais
avancadas, e muitos recém-nascidos nunca chegaréo a
maturidade). Ele alcanca o seu maximo préximo a idade
da maturidade sexual e, apés, decresce. Em populaces
estruturadas por classes de desenvolvimento, em que os
individuos podem permanecer no tltimo estagio por mui-
to tempo — como em muitas populagfes vegetais perenes
- néo ocorre esse decréscimo.

Os dados sobre C. robbinsorum demonstram isso clara-
mente. Os valores reprodutivos de cada estégio e em cada
local de estudo séo apresentados na Tabela 5.1. No local A,
uma planta que se torna adulta contribui aproximadamen-
te 19 vezes ou mais, em média, & préxima geragdo, assim
como 0s juvenis pequenos o fardo, mas apenas ligeiramen-
te mais que, em média, contribuem os juvenis grandes.
Nos trés locais, o valor reprodutivo de um adulto é muito
maior do que o de um juvenil pequeno, mas somente um
pouco maior que o de um juvenil grande. Isso acontece
porque poucos sdo 0s juvenis pequenos que sobrevivem
até a reproducdo, o que ndo acontece com a maioria dos
juvenis grandes. O valor reprodutivo ndo decresce nos
dltimos estagios porque os adultos podem sobreviver por
periodos indefinidos, conforme o esperado em populagdes
vegetais estruturadas por estagios de desenvolvimento em
que ndo ha senescéncia. Essa informacdo é necessaria para
um gestor que quiser introduzir plantas para aumentar a
populagdo. Por exemplo, se transplantar um viveiro de
plantas fosse pratico, os dados sugerem que a introdugéo
de juvenis grandes seria mais efetiva do que introduzir
adultos, possibilitando menor custo, tempo e esfor¢o no
crescimento das plantas.
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TABELA 5.1 Valor reprodutivo (v,) para classes

de desenvolvimento em Coryphantha

robbinsorum em trés locais distintos
o Juvenis ‘ Juvenis o
local = =~ pequenos - -grandes “." Adultos .
A N 773 1926
B 1 - 3972 45,22
C 1 2,06 3,44

Nota: Estes valores reprodutivos foram calculados com base nos
autovetores esquerdos dominantes das matrizes de transicao
no Quadro 5D, padronizados de modo que 0s pequenos juvenis
tentham v,=1.

Sensibilidade e elasticidade

Como o parametro A se modifica & medida que mudam
os elementos dos modelos matlriciais? Temos ja todas as
informagbes de que precisamos para responder a essa
pergunta, a partir dos autovetores de A e do valor repro-
dutivo de cada estdgio. No Quadro 5G, mostramos como
utilizar essa informagao para calcular a sensibilidade de A
a mudangas em cada elemento da matriz.

Na Tabela 5.2, sdo apresentadas as sensibilidades de
A a mudangas nos elementos da matriz, nas trés popula-
¢des de C. robbinsorum. O elemento na linha i e coluna j
representa a taxa na qual A se modifica a medida que um
elemento da matriz de transicio A muda, com todos os
outros elementos permanecendo constantes.

Como as mudancas nas probabilidades de transicio afetam

Denomina-se 4; 0 elemento da matriz
que estd situado na linha i e coluna j.
A sensibilidade de A a mudangas em
a; &

oA _ Y%

on. N
! 2 XU
k=1

onde os x’s sdo os elementos do
autovetor dominante (de modo que x; é
o elemento j do autovetor dominante),
0s U’s sdo os valores reprodutivos (de
modo que v, é o valor reprodutivo do
estagio i) e simboliza uma derivada par-
cial. Em outras palavras, uma mudanga
pequena em 4; (a taxa na qual os indivi-
duos do estagio j geram individuos do
estagio i) causa uma mudanga na taxa
de crescimento de longo prazo. A mag-

a taxa de crescimento populacional?

nitude dessa mudanga é proporcional &
importancia relativa do estdgio j na dis-
tribuigdo estvel (x;), multiplicado pelo
valor reprodutivo (v;) dos individuos
do estagio i. '

Se vocé esqueceu (ou néo sabe)
0 que significa uma derivada parcial,
pense nela como sendo uma simples
derivada (ou seja, a taxa de mudanga
de um pardmetro sobre um curto pe-
riodo de tempo), mas na qual mante-
mos constantes todas as outras varié-
veis. Por exemplo, se f= ax + by’ + cxy,
entdo

F
Z=a+cy
ax Y
Em outras palavras, f modifica-se

em fungdo de x-por meio de a (porque
a multiplica x no primeiro termo da

soma) mais cy (porque cy multiplica
x no terceiro termo; estando momen-
taneamente y como valor constante).
Utilizando essa légica, conclui-se que a
derivada parcial de f com respeito a y é

¥ 2by+cx
ay
A elasticidade (sensibilidade pro-
porcional) de A, com respeito as mu-
dangas no elemento ij da matriz é
g = o) % oA
4 81n(aij) A aa,.j

(Caswell 2001). Em outras pala-
vras, as elasticidades correspondem
as sensibilidades vezes a,-l-/ A. Portanto,
quando um elemento da matriz é zero,
sua elasticidade também sera zero.
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TABELA 5.2 Sensibilidades de taxas de crescimento de longo prazo (A)
as mudangas nas matrizes, para populagdes de Coryphantha

robbinsorum

mudangas teriam efeitos muito peque-
nos sobre A. No local C, A seria ainda
mais afetada pelo aumento na sobre-
vivéncia dos adultos. O aumento dos

‘Sensibilidades

outros termos teria efeitos menores so-

“"“Juvenis pequénos  Juvenis grandes Adultos

bre A, mas talvez ndo despreziveis. Em

Loéé[ K

A Juvenis pequenos 0,0695 0,0085
Juvenis grandes 1,2391 0,1521
Adultos - 1,3390 01643

B “Juvenis pequienos 0,0230 0,0011
‘Juvenis grandes 10,9120 0,0435
Adultos 1,0383 0,0495

C Juvenis pequenos 0,1526 0,0999
Juvenis grandes 03138 0,2054
Adultos 0,5251 0,3437

———=>  todo o caso, parece claro que, nos frés
0,0404

locais, um plano efetivo para conser-
0,7203 - var as populacdes deveria enfatizar a
0,7784 protecdo das plantas j estabelecidas —
10,0206 especialmente as adultas - ao invés de
0,8200 . aumentar sua fertilidade. Esse resulta-
09336 do é comum para espécies que apre-

o sentam fases longas de vida adulta.

0,1866 As elasticidades possuem uma
0,3837. propriedade adicional que as torna
0,6420 uteis: todas as elasticidades de uma

Nota: As sensibilidades e A foram calculadas a partir das matrizes de transi¢do do Quadro
5D. Cada registro mostra a mudanga em A resultante de uma mudanga no elemento cor-
respondente da matriz, enquanto outros elementos foram mantidos constantes. Por exem-
plo, no local A, uma unidade que aumenta em P, aumentard A a uma taxa de 0,0695.

As sensibilidades nos locais A e B sdo muito simila-
res. Em ambos o0s casos, seria esperada a mudanca maior
em A, se houvesse aumentos nas chances de sobrevivéncia
das plantas juvenis pequenas, em comparagio as demais
classes de desenvolvimento. Por outro lado, o aumento na
fertilidade - a taxa na qual as plantas adultas geram novos
juvenis pequenos - teria pouco efeito em A em ambas as
populagdes. O local C (onde a populagdo esta em nitido
crescimento) é um pouco diferente: o aumento em qual-
quer dos termos teria um efeito marcado em A, embora os
maiores efeitos seriam ainda alcancados pela sobrevivén-
cia crescente e ndo pela fertilidade.

Existe um problema potencial com as sensibilidades:
elas comparam pardmetros que sdo medidos muitas vezes
em escalas muito diferentes. Por exemplo, os termos da so-
brevivéncia em wn modelo matricial devem variar de 0 a
1, mas os termos da fertilidade podem as vezes apresentar
algumas ordens de magnitude maiores. De forma similar,
a sobrevivéncia para as plantas pequenas é frequentemen-
te muito menor do que para os individuos maiores. Quan-
do isso ocorre, um aumento pequeno de cerca de 0,01
representa uma muudanga proporcional muito maior nos me-
nores escores do que nos maiores. Um problema relacio-
nado a sensibilidades é que os elementos na matriz podem
apresentar valores “zero” por alguma razio biol6gica ou
mesmo por defini¢io. No exemplo de C. robbinsorunt, & im-
possivel os juvenis se reproduzirem (por defini¢do) — mas
a andlise da sensibilidade ainda nos informa que A pode-
ria ser aumentada, se os valores fossem aumentados. Para
tratar desses assuntos, podemos examinar a elasticidade,
a mudanga proporcional em A causada por mudangas pro-
porcionais em um elemento da matriz (ver Quadro 5G).

A Figura 5.10 apresenta o carater da elasticidade para
os dados de C. robbinsorum. Nos locais A e B os maiores
efeitos proporcionais sobre A seriam alcangados por meio
do aumento da sobrevivéncia dos adultos. Todas as outras

matriz somam 1. Consequentemente, -
elas podem ser interpretadas como a
contribuicéo relativa de um dos ele-
mentos da matriz a A (onde todos os
outros elementos permanecem cons-
tantes). Isso significa que se pode
comparar diretamente as elasticidades de diferentes ma-
trizes com base em um mesmo diagrama de ciclo de vida.
Por exemplo, no caso de C. robbinsorum no local C, a sobre-
vivéncia dos adultos foi a responsavel por cerca de 55%
de A. Por outro lado, nos locais onde as populacdes estédo
reduzidas ou se repondo, a sobrevivéncia dos adultos con-
tribui mais para a taxa de crescimento da populacdo — 76%
no local A e 92% no local B.

Respostas a experimentos com tabelas de vida

Muitas vezes, os ecologos estao interessados em responder
como as diferencas ambientais contribuem para alterar A.
Por exemplo, queremos conhecer néo apenas como A varia
entre porcoes de florestas continuas e fragmentadas, mas
também quais 0os componentes produzem essa variacao.
Se possuirmos um conjunto de matrizes advindas de locais
diferentes, podemos utilizar as respostas a experimentos
por meio das tabelas de vida (LTRE, life table response expe-
riments), um método desenvolvido por Hal Caswell (2001)
para responder a esse tipo de questao.

Por exemplo, Emilio Bruna e Madan Oli (2005) estu-
daram Heliconia acuminate (Heliconiaceae), uma herbéacea
ocorrente na Floresta Amazdnia préximo a Manaus (Bra-
sil), como parte de um estudo mais amplo sobre as conse-
quéncias da fragmentacdo da floresta pluvial tropical (Pro-
jeto Dindmica Bioldgica de Fragmentos Florestais; Figura
16.13). Eles constataram que, em média, na floresta conti-
nua, A possufa um valor de 1,05, enquanto nos fragmentos
de 10 a 1 ha, A estava préximo a 1. Contudo, utilizando
o método LTRE, verificaram que mecanismos diferentes
causavam as redugdes na taxa de crescimento populacio-
nal nos fragmentos de tamanhos diversos: nos de 10 ha, a
redugdo foi causada pela diminuigdo na reprodugdo, en-
quanto nos de 1 ha as mudangas nas taxas de crescimen-
to individual das plantas confribuiram para a redugdo
na taxa de crescimento populacional. Em outro estudo,
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Figura 5.10 Elasticidades para trés populagdes de Coryphantha
robbinsorum, uma espécie de cacto ameagada de extingdo. Cada
barra fornece a elasticidade para uma transigdo particular, cor-
respondentes as matrizes apresentadas no Quadro 5D. Os valo-
res descrevem a mudanga proporcional na taxa de crescimento de
longo prazo (), resultante de uma mudanga proporcional em cada
elemento da matriz, mantendo constantes todos os outros elemen-
tos da matriz. Eles somam 1 para qualquer andlise realizada e po-
dem, por isso, ser considerados como a descrigao da importancia
proporcional de cada elemento para A. Por exemplo, no local A, a
sobrevivéncia dos adultos x os adultos (Py;) responde por 76% de
A e no local B responde por 92%. No local C, onde se espera que
a populagio cresca rapidamente (A = 1,12), a sobrevivéncia dos
adultos x adultos responde por somente 55% para o valor de A.

Ingrid Parker (2000) pesquisou o arbusto invasor Cytisis
scoparius (giesta escocesa, Fabaceae) em vérios locais per-
to de Seattle (EUA). Todas as populagdes apresentavam A
maior que 1, mas aquelas localizadas nos parques urbanos
cresciam muito mais lentamente do que as localizadas em
pradarias. Utilizando o método LTRE, a autora descobriu
que a causa principal de diferenca foi a maior chance de
estabelecimento das plantulas no hébitat de pradaria.

Idade e estdgio de desenvolvimento, uma revisio

Como mencionado anteriormente, a idade por si s6 é
em geral um preditor pouco eficiente da demografia de
populagdes vegetais, 0 que ndo significa que nédo seja
importante. Contudo, exceto para aqueles casos em que
sabemos que a idade exerce um papel direto e impor-
tante na demografia vegetal, tem sido dificil relacionar
estagio de desenvolvimento a idade. N&o obstante, as
vezes é importante tentar relacioné-los. Por exemplo, ao
propor acdes de manejo para uma populagdo ameacada,
ha diversas perguntas importantes a serem respondidas:
quanto tempo leva uma semente, em média, para alcan-
car a maturidade sexual? Qual a idade média de um in-
dividuo em um estagio particular de desenvolvimento?
Qual é a chance de sobrevivéncia de um individuo viver
x anos? Qual € a taxa reprodutiva liquida da populagdo?
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Quanto tempo a populagdo levard para se repor total-
mente?

Até recentemente, essas perguntas em geral néo se-
riam respondidas. Em um estudo pioneiro, Margaret
Cochran e Stephen Ellner (1992) descobriram que tais
questdes tém respostas que sdo, a0 menos em principio,
simples. Um modelo matricial com base em estégios de
desenvolvimento inclui implicitamente informacéo a res-
peito da idade, porque preveé as transicOes entre estes estd-
gios em um intervalo de tempo. Consideremos o exemplo
de C. robbinsorum: um juvenil pequeno tem uma chance
P,; de sobreviver até o préximo ano como um juvenil de
mesmo estdgio, e uma chance P,; de crescer até se tornar
um juvenil do estagio grande, sobrevivendo até o proximo
ano. Assim, sua chance de estar vivo para o proximo ano é
simplesmente a soma de P;; + P,,.
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Ao generalizar essa abordagem - somando todos os
possiveis “caminhos” entre dois estagios — resulta que po-
deremos calcular qualquer pardmetro fundamentado na
idade a partir de dados advindos de estdgios de desen-
volvimento incluindo R,. Mesmo no simples diagrama do
ciclo de vida de C. robbinsorum, hd muitos caminhos pos-
siveis que ligam o nascimento a maturidade. Uma dessas
ligagBes é a de uma planta recém-nascida que se tornou
juvenil pequena de um ano a outro, juvenil grande no pré-
ximo ano, e que a seguir tornou-se adulta. O modelo ma-
tricial nos informa que os recém-nascidos P, P;, seguem
esse caminho até se tornarem adultos apés dois anos. Ou-
tra possibilidade para os individuos é permanecer dois
anos em cada estdgio, antes de passar para a préxima fase;
o modelo assim nos informa que a proporgdo P, P,.P,,P;,
de recém-nascidos segue esse caminho até a maturidade.
Cochran e Ellner (1992) desenvolveram métodos para so-
mar todas as possiveis situacdes e, desse modo, estimar a
informacdo quanto a idade a partir do modelo de estagios
de desenvolvimento.

A Figura 5.11 apresenta as curvas de sobrevivéncia es-
timadas (probabilidade de sobrevivéncia do nascimento até
uma idade determinada) para C. robbinsoruni. Essas curvas
e outros cdlculos simples, fundamentados nas idades, estio
demonstrados na Tabela 5.3, a partir de modelos com base
nas classes de desenvolvimento. As expressdes mateméti-
cas parecem complexas, pois os calculos envolvem muitas
somas sobre todas as rotas possiveis, recomendando-se
uma leitura adicional de Cochran e Ellner (1992).
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Figura 5.11 Curvas de sobrevivéncia de populagdes de

Coryphantha robbinsorum, em trés locais, que foram estimadas uti-
lizando os modelos desenvolvidos por Margaret Cochran e Ste-
phen Ellner (1992) para analisar os modelos matriciais apresenta-
dos no Quadro 5D. A sobrevivéncia é muito maior no local C, em
comparacdo com os outros dois locais, em fungéo da sobrevivén-
cia de 76% dos juvenis pequenos (P,, + P, = 0,76), enquanto esses
valores sdo 69% e 50% para os locais A e B, respectivamente.

TABELA 5.3 Alguns valores da estrutura etdria de
populagdes de Coryphantha robbinsorum,
advindos de matrizes estruturadas por
classes de desenvolvimento =

S D idade T

Probabili- ~médiano : -

‘dade de inicioda -

alcangara  maturidade

Local maturidade (anos) = - ~(R)":  geragdo’ -

A 005 10,7 0,92 42
B 0,02 6,7 081" 72
C 0,46 53 584 27

Nota: Estes valores foram calculados por meio das matrizes
apresentadas no Quadro 5D, utilizando o método de Cochran e
Ellner (1992).

11, idade média na qual um grupo de recém-nascidos produzird
prole.

Essa abordagem também possibilita calcular a tabe-
la de vida com base nas classes de desenvolvimento. Em
populagdes estruturadas pela idade, a informagio quanto
a sobrevivéncia em uma matriz de transicio é a mesma
encontrada na tabela de vida. Porém, niao é ébvio como
se poderiam utilizar os dados de sobrevivéncia em uma
matriz estruturada pelas classes de desenvolvimento, para
prever uma quantidade tal como a fragéo de plantas recen-
temente germinadas que permanecerdo vivas daqui a dez
anos. Cochran e Ellner (1992), felizmente, forneceram f6r-
mulas que possibilitam chegar a esses tipos de resultados.

Outras abordagens para modelar a
demografia de plantas

O uso de matrizes pode ser muito mais sofisticado que os
fundamentos ressaltados até aqui. Por exemplo, os modelos
matriciais podem estar organizados de modo que incluam
as informacdes sobre as aleatoriedades tanto ambiental
quanto demografica. Também podem ser abordadas ques-
tdes de dependéncia de densidade. Isso exige calculos ma-
tematicos mais avangados dos que estdo apresentados neste
livro, utilizando-se também os autovalores e autovetores.
Porém é importante saber que este método pode ser utiliza-
do muito mais amplamente do que temos aqui discutido.
Um assunto que surge ocasionalmente é que as po-
pulagdes podem ser compostas de individuos que apre-
sentam diferentes ciclos de vida. Por exemplo, a maioria
dos individuos de Argyroxiphium sandwicense (Asteraceae,
planta endémica de Mauna Kea, conhecida popularmente
como espada prateada; Figura 5.12) reproduz-se uma vez
e morre (sdo semélparos; ver Capitulo 8). Porém, alguns
individuos revertem o crescimento vegetativo apds a flora-
¢do ou florescem repetidamente (Powell, 1992). Um modelo
matricial padronizado deveria demonstrar a probabilidade
de floragéo repetida ao longo de toda a populagio, embora
a maioria dos individuos nunca apresente essa caracteristi-
ca. Uma abordagem para esse problema é tentar entender
como cada tipo de ciclo de vida contribui para a taxa de
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Figura 5.12  Argyroxiphium sandwicense (espada prateada, Astera-
ceae), presente no Havai. Esta espécie é principalmente semélpara,
reproduzindo-se somente uma vez em sua vida; contudo, raros
individuos revertem o crescimento vegetativo apés a floragdo, ou
florescem repetidamente (fotografia cortesia de R. Robichaux).

crescimento populacional — método avancado denominado
andlise reversa (foop analysis) (van Groenendael et al., 1994).
Por exemplo, Glenda Wardle (1998) comparou a importan-
cia dos ciclos de vida anuais versus bianuais (ver Capitulo
8) e Campanula aimericana (campanula, Campanulaceae) e
mostrou que os individuos bianuais tinham um efeito mui-
to maior sobre o crescimento populacional.

Ha também situacdes nas quais os modelos matriciais
nao sio a melhor escolha. Por exemplo, um modelo matri-
cial pode ser enganoso se o arranjo espacial dos individuos
demonstrar ser este um fator importante para a dindmica
populacional. Nesses casos, € adequado utilizar modelos
que levem em conta a localizagdo espacial para simular o
nascimento, o crescimento e a mortalidade de individuos
e suas interacdes com seus vizinhos. Entretanto, ha um
detalhe: para estimar com exatiddo os pardmetros de tais
modelos espacialmente explicitos fundamentados em indi-
viduos, sdo necessdrios muito mais dados do que aqueles
utilizados em um modelo matricial. Uma série de modelos
desenvolvidos por Stephen Pacala e colaboradores (Pacala
e Silander, 1985; Pacala, 1986a,b, 1987) ilustra o poder des-
sa abordagem (0s autores conseguiram prever com sucesso
muitas caracteristicas das dindmicas das popula¢des que
eles estudaram) e algumas das dificuldades e limitagdes
envolvidas (foram necessédrias grandes quantidades de da-
dos para estimar os parametros, além do auxilio de sofis-
ticados softwares para a modelagem e analise do carater de
sensibilidade e elasticidade sobre as taxas de crescimento,
com toda a dificuldade que envolve essas analises).

Concluindo, algumas populagdes vegetais estrutura-
das por classes de tamanho podem ser melhor modeladas
com um método que trate o tamanho como variavel con-
tinua e ndo com abordagem matricial. Michael Easterling
e colaboraddores (2000) sugeriram um método mais ge-
ral, andlogo ao modelo matricial, mas que trata o tamanho
como varidvel continua. A matematica envolvida é um
pouco mais complicada do que as abordagens matriciais,
uma vez que utiliza cdlculos integrais, mas esses podem
ser estimados numericamente por computador. Os autores
argumentaram que essa abordagem é mais natural do que
a abordagem matricial e sugeriram que, como um bdénus
adicional, pode-se muitas vezes utilizar esse método com
menos pardmetros do que os empregados em um modelo
matricial. Um ndmero crescente de estudos (Easterling e
Ellner, 2000; Rees e Rose, 2002; Childs et al., 2003, 2004;
Ellner e Ress, 2006) tem utilizado essa abordagem.

Estudos demograficos de espécies
vegetais perenes

Uma pequena fragdo de espécies vegetais alcanga idades
avancadas. Alguns genetas do arbusto Larrea tridentata
(creosoto, Zygophyllaceae), no Deserto de Mojave, foram
estimados tendo cerca de 14.000 anos. Obviamente, é di-
ficil estudar a demografia de populacdes em que alguns
individuos vivem quase tanto quanto o tempo necessario
para que a espécie humana tenha ocupado a América do
Norte! Felizmente, a maioria das espécies vegetais ndo
apresenta tais dificuldades extremas para estudos demo-
graficos. Mais tipicamente, drvores e arbustos vivem por
algumas décadas ou séculos. Porém, mesmo essas espé-
cies sdo dificeis de estudar, uma vez que os pesquisadores
estdo ativos por somente algumas décadas.

Uma abordagem alternativa tem sido desenvolver mo-
delos matriciais (ou similares) para espécies de vida lon-
ga com base em amostras da populacdo. No estudo sobre
Trillium grandiflorinm (Figura 5.6), por exemplo, Tiffany Kni-
ght (2003, 2004) marcou individuos de cada classe e, apos,
os acompanhou, contando-os em momentos posteriores.
Seria impossivel seguir uma coorte inteira, uma vez que
os individuos podem viver mais de 70 anos. William Platt
e colaboradores (1988, 1993) estudaram populagdes do pi-
nheiro-de-fotha-longa (Pimus palustris) a partir da década
de 1970. A variagdo anual nas condi¢des ambientais — as
vezes devida a grandes distiirbios, como furacdes — tem se
tornado um marco nesses estudos e parece desempenhar
um papel importante na dindmica dessas populagdes.

Existem poucos estudos, de longo prazo, de coortes
de drvores marcadas. Robert Peet e Norman Christensen
(1987) estudaram grandes parcelas de arvores estabeleci-
das no inicio do século XX, na reserva florestal da Univer-
sidade de Duke. E claro que tais estudos podem apresen-
tar algumas fragilidades. As medigdes de sobrevivéncia
sdo muitas vezes tomadas entre intervalos de tempo lon-
gos demais — como 10 anos ou multiplos de 10. Sementes,
plantulas e juvenis geralmente ndo sdo medidos. Por causa
desses longos intervalos entre os censos, em geral subesti-
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mame-se as varia¢oes interanuais. Porém, mesmo com uma
resolugdo ndo exata, as informages obtidas com tais estu-
dos podem ser tteis.

Um método de estudar plantas de vida longa — utiliza-
do em silvicultura e ecologia florestal - tem sido desenvol-
ver tabelas de vida “estaticas”. A ideia é utilizar a prépria
estrutura populacional atual como base para estimar a so-
brevivéncia. Se ha duas vezes mais individuos de um ano,
por exemplo, em comparagio a individuos de dois anos,
isso indica que a probabilidade de sobrevivéncia entre es-
sas idades é de 0,5. Porém, isso néo é tdo simples assim, e
como consequéncia fazemos uma sugestdo: nunca utilize
tabelas de vida estaticas. O problema dessa abordagem é
que ela tem trés pressuposi¢des cruciais: que a populagéo
possua uma distribui¢do estdvel de idades, que a matriz de
transi¢do permaneca constante por um periodo longo de
tempo e que A = 1. Consideremos o exemplo ja dado: po-
demos concluir que, havendo duas vezes mais individuos

(A)

Tsuga canadensis

Ntimero de individuos (x 10%)

3 4 5 6 7 8
Classes de tamanho

P 1 2 9 10

de um ano em relagéo aos de dois anos, a probabilidade de
sobrevivéncia de 0,5 é possivel somente se as trés pressu-
posi¢des forem mantidas. Na realidade, a probabilidade de
sobrevivéncia poderia ser muito menor que 0,5 se A fosse
muito maior; a reciproca também seria verdadeira.

Por exemplo, Joan Hett e Orie Loucks (1976) utiliza-
ram uma tabela de vida estética para inferir as curvas de
sobrevivéncia para varias populagbes de Tsuga-canadensis
(tsuga oriental, Pinaceae) e Abies balsamea (abeto balsami-
co, Pinaceae), em Michigan. Primeiramente, eles mediram
o tamanho das 4rvores e determinaram as idades de uma
amostra de individuos por meio da contagem dos anéis
anuais (nos adultos) ou das cicatrizes de gemas apicais
(em plantulas e juvenis). Apos, utilizaram a relagdo entre
idade e tamanho para estimar a estrutura etaria da popula-
¢do. Eles consideraram dois modelos para esses dados: um
que assumia a mesma taxa de mortalidade para todas as
idades, e outro que assumia taxas de mortalidade decres-
centes com a idade. A Figura 5.13 mostra o ajuste desses
modelos aos dados. Observando que os dados divergem
sistematicamente das duas linhas de regresséo, os pesqui-
sadores, entdo, consideraram um modelo mais complexo
no qual o padrdo de mortalidade decrescente com a idade
foi sobrepujado por uma funcio periédica. Esse modelo
pareceu proporcionar o melhor ajuste (Figura 5.13D), e
Hett e Loucks propuseram vérias hipéteses que poderiam
explicar essa oscilagio aparente, incluindo ciclos popula-
cionais e surtos periédicos de pragas.

Como o exemplo ilustra, tabelas de vida estaticas exi-
gem fortes pressuposi¢des que geralmente ndo podem ser
justificadas. Essas pressuposi¢des assumem que as taxas
vitais sdo constantes, fato incomum para perfodos longos.
Muitos individuos no estudo da T. canadensis, por exem-
plo, viveram parte na tltima Idade do Gelo — um periodo
de atividade solar baixa, temperaturas baixas e avango de
geleiras entre 1500 e 1850, interrompido por interlddios re-

(B) ©
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Z
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Figura 5.13 Estrutura estimada (A) de uma populacéo de Tsuga canadensis (tsu-
ga oriental, Pinaceae) em Michigan, e trés modelos que tentam explicar os dados
com abordagens de tabela de vida estatica. (B) Modelo com taxas de mortalidade
iguais para todas as idades. (C) Modelo que asstme uma mortalidade decrescente
com a idade. (D) Mortalidade decrescente com a idade sobrepujada por uma fun-
a0 periddica (dados e modelos de acordo com Hett e Loucks, 1976).
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lativamente quentes de 1540 a
1590 e de 1770 a 1800. Porém,

igualmente para os outros
modelos matriciais? A prin-
cipal utilidade das matrizes
é estudar as condigbes atuais
da populagéo e responder o
que aconteceria se as condi-
¢bes permanecessem constan-
tes. Por outro lado, a tabela de
vida estatica responde quais
as condi¢des constantes que
poderiam gerar a estrutura populacional atual. Como Jo-
nathan Silvertown (1982) ressaltou, muitos modelos com-
pletamente diferentes, com condigdes constantes ou néo,
podem ser de igual forma bem ajustados aos dados. As
consequéncias das condigdes constantes podem ser calcu-
ladas, mas n3o existe uma resposta tinica para as questdes
levantadas pelas abordagens da tabela de vida estética.

Jonathan Silvertown

(A) 1903

(B) 1961

(C) 19%

essas criticas ndo serviriam -

Isso ndo significa que nunca é possivel inferir ques-
tdes ecolbgicas a partir de uma estrutura populacional.
Por exemplo, se for verificado que uma populagio con-
siste em classes etarias muito separadas (como ocorre em
muitas arvores florestais e cactos), é razodvel sugerir que
raramente ocorrem possibilidades de recrutamento bem-
sucedido de novos individuos. Se houver também uma
tendéncia das plantas de uma determinada classe etéria
estarem localizadas perto umas das outras, é razodvel in-
ferir que o processo de criagdo de oportunidades de recru-
tamento estd caracterizado espacialmente em manchas.
Por exemplo, muitas arvores florestais ocorrem em es-
tandes de idades préximas porque eventuais relimpagos
criam clareiras para o recrutamento. Eventos de fogo — in-
feridos pelo exame das cicatrizes encontradas nas arvores
e pela datagdo do carvdo encontrado no solo — tém sido
utilizados para estudar a frequéncia e severidade dessas
perturbagdes. Embora métodos como esses ndo fornegam
estimativas para os elementos de uma matriz, eles produ-
zem claras inferéncias se bem conduzidos.

Virios pesquisadores tém tido ideias
sobre a demografia de plantas de vida longa
por meio de maneiras criativas de obter re-
trospectivamente dados a respeito da sobre-
vivéncia. Por exemplo, Deborah Goldberg e
Raymond Turner (1986) foram os primeiros
a usar mapas de parcelas, estabelecidas por
Forrest Shreve na década de 1930 para do-
cumentar a sobrevivéncia de varias espécies
de cactos e arbustos de deserto. Talvez os es-
tudos mais incomuns sejam aqueles em que
Rodney Hastings e Raymond Turner (1965;
Turner, 1990; Turner et al., 2003) utilizaram
pontos de referéncia para confrontar foto-
grafias antigas (algumas do Século XIX) com
novas e identificaram individuos sobrevi-
ventes de drvores, arbustos e grandes cactos
de deserto (Figura 5.14).

Figura 5.14 A comparagio de fotografias antigas
e novas proporcionou importantes ideias sobre a
demografia de plantas perenes, bem como mudan-
¢as na vegetagdo em uma regido drida. Empregada
de modo pioneiro por Rodney Hastings e Raymond
Turner (1965), a técnica exige pontos de referéncia
para identificar os locais de fotografias antigas.
Aqui, a sequéncia de fotografias mostra mudancas
na populacdo de Pacliycereus pringlei (cardon, Cac-
taceae), na Ilha Melisas, Baia de Guaymas, Sonora,
Meéxico. (A) Tirada em 1903, essa fotografia mostra
uma populacio de individuos antigos e muito ra-
mificados desse cacto. (B) Nessa fotografia, tirada
em 1961, a maioria dos individuos velhos foi subs-
tituida por muito mais jovens, embora diversos in-
dividuos grandes ainda possam ser vistos na parte
superior do local. (C) Nessa fotografia, de 1996,
pode ser observado um estande denso do cacto
(carddn); a maioria das plantas estd muito maior do
que em 1961. Trés individuos grandes e velhos séo
ainda identificados na parte superior (fotografias
cedidas por R. Turner).
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Variagbes ao acaso no crescimento
e declinio populacional

No mundo real, as taxas de crescimento populacionais va-
riam por causa de fatores estocasticos (com variagio ao aca-
s0). Por exemplo, furacdes e incéndios tém efeitos impor-
tantes nas taxas de crescimento de muitas populacdes de
arvores florestais. Além disso, anos timidos ocasionais po-
dem ser cruciais para a persisténcia de algumas populagdes
de plantas de deserto. Pelo acaso, é possivel que populagbes
pequenas de espécies ameacadas sejam extintas: com todos
os individuos tendo 50% de chance de sobrevivéncia, ndo
seria surpreendente, em uma populacio suficientemente
pequena, se todos morressem num dado momento.

Felizmente, muitas das ferramentas metodolégicas
descritas anteriormente podem ser modificadas para a
utilizagdo em um mundo variavel. Primeiro, contudo, é
importante deixar claro como a variagéo ao acaso afeta o
crescimento populacional.

Plantago insularis

100
10

0’01 1 1 1 | 1

Plantago patagonica

Causas da variacdo ao acaso

O crescimento pode ser afetado
pela variagdo ao acaso de duas
maneiras. Primeiramente, no
caso da estocasticidade am-
biental, as taxas vitais podem
variar como resultado de fatores
ambientais que afetam todos os
individuos em uma classe de de-
senvolvimento (ou mesmo toda
a populagdo) maijs ou menos da
mesma forma. Por exemplo, no
deserto a variagdo de chuvas
é muito alta. Em um estudo de
cerca de 20 anos, no Deserto de Sonora, sobre plantas anu-
ais de inverno (que germinam no outono e florescem na
primavera), D. Lawrence Venable e Catherine Pake (1999)
documentaram uma grande variacdo na fertilidade rea-
lizada (a chance de sobrevivéncia até a maturidade mul-
tiplicada pela fertilidade dos so-
breviventes) de dez dessas espécies
(Figura 5.15). Essa variagado possibi-
lita as flutuagdes nos tamanhos po-
pulacionais dessas espécies (Figura
5.16). E interessante observar que os
anos com fertilidade realizada alta
pareciam estar associados a eventos

D. Lawrence Venable

1 1 1

100 1
10

0,1 - Schismus barbatus

Evax multicaulis

[l

do El Nifio (Figura 17.16).

1 Em segundo lugar, no caso da
estocasticidade demografica, a va-
riacdo ao acaso nos destinos dos in-
dividuos (enquanto todos possuem
as mesmas taxas vitais) reduz a
taxa média de crescimento de longo
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Eriophylum lanosum .
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prazo da populagéo. Por exemplo,
. considere uma populacdo de n =
8 plantas, com uma probabilida-
de de sobrevivéncia até o préximo
ano de p = 0,25. Ha chance de que a
populagdo no préximo ano nao seja
exatamente de 2, o produto dep e n,

Fertilidade realizada

100
10

01}
0,01

porque h4 o componente do acaso

Figura 5.15 Efeito da estocasticidade
ambiental sobre a fertilidade realizada
de plantas anuais de inverno no deserto
de Sonora. A fertilidade realizada con-
siste na chance de sobrevivéncia desde

Erodium cicutarium
100 -

—
T

Erodium texanum

a emergéncia até a maturidade multipli-
cada pela fertilidade média dos sobre-
viventes. O aumento das precipita¢bes
pluviométricas devido ao fenémeno El
Nino ocorreu em 1983, 1987, 1991, 1992,
1998 e 2001- anos de fertilidade reali-
zada alta para a maioria das espécies.
Com excegdo de Erodium cicutarium e

: Schismus barbatus, todas as espécies séo
SLE  rativaerad
ENEENEN nativas na area de estudo (segundo Ve-
nable e Pake 1999; dados adicionais fo-
ram cedidos por D. L. Venable).



Ecologia Vegetal 123

Figura 5.16 Flutua¢des no tamanho
populacional de dez espécies anuais
de inverno ocorrentes no Deserto de
Sonora (segundo Venable e Pake, 1999;
dados adicionais cedidos por D. L. Ve-
nable).
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na sobrevivéncia (para ideias futu-
ras, ver a discussdo da deriva gené-
tica, com a qual a estocasticidade
demografica compartilha muitas
propriedades, no Capitulo 6).
Algumas caracteristicas im-

portantes da estocasticidade de- 1
mografica sdo mostradas na Figura
5.17. Na Figura 5.17A é apresenta-
do o ntimero observado de sobre-
viventes em uma populagao hipo-
tética, dada uma probabilidade de
sobrevivéncia 0,25. Pode-se observar que existem mais va-
lores extremamente baixos do que valores extremamente
altos. H4 uma razéo para isso: mesmo em uma populagdo
de 1.000 individuos, é possivel que, por chance, nenhuma
planta sobreviva, mas nunca é possivel que mais de 1.000
sobrevivam. Na Figura 5.17B é apresentado o desvio re-
lativo das simulagGes em relagdo ao niimero esperado de
sobreviventes. O desvio tende a ser maior em populagdes
pequenas.

Ambas as formas de estocasticidade ocorrem em to-
das as populagdes. A estocasticidade ambiental pode ter
efejtos substanciais em populagdes de qualquer tamanho.
Como os exemplos anteriores sugerem, a estocasticidade
demografica é importante principalmente em populagtes
pequenas.

Taxas de crescimento de longo prazo

O efeito mais importante da estocasticidade é reduzir a
taxa média de crescimento de longo prazo de uma popu-
lagdo. Imagine uma populagio de plantas anuais (sem um

banco de sementes) que cresce a uma taxa de Kg =1,01, em
anos favoraveis, e a uma taxa de A, = 0,99, em anos adver-
sos. Para simplificar, imagine que anos favoraveis e adver-
sos se alternem. Vocé pode se surpreender ao perceber que
essa populagao esta se extinguindo lentamente! Como isso
é possivel, quando a taxa média de crescimento é igual a
1? Isso ocorre porque a taxa de crescimento de longo prazo
ndo representa uma média aritmética simples, mas ¢ igual
A raiz quadrada de 1,01 x 0,99, a qual é menor que 1. Por
qué? O crescimento populacional € um processo multipli-
cativo: as sementes produzidas em anos favoraveis germi-
nam nos anos adversos e vice-versa. A raiz quadrada nos
fornece a média correta ao longo do tempo.

Dada uma taxa média de crescimento populacional,
a variagdo dessa taxa entre os anos reduz a taxa de cres-
cimento populacional de longo prazo. Considere um gru-
po de populagdes ndo-estruturadas — como as de plantas
anuais sem bancos de sementes —~com os possiveis valores
de A dados na segunda coluna da Tabela 5.4, assumindo
que esses valores ocorrem com probabilidade igual. Para
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Figura 5.17 Efeito da estocasticidade demogréfica sobre a so-
brevivéncia. (A) Cada ponto significa o niimero observado de so-
breviventes em uma tinica amostra de uma populagéo hipotética,
dada uma probabilidade de sobrevivéncia de 0,25. A linha repre-
senta o niimero esperado de sobreviventes: 0,25 vezes o tamanho
populacional. (B) O tamanho relativo, para as mesmas amostras,
do desvio em relagéo ao valor esperado: (N sobreviventes — espe-
rados)/esperados.

as populacdes 1 a 3, o valor médio de A é o mesmo, mas
A varia mais na populacdo 3 do que na populagdo 2, e na
populagdo 1 ndo ha variagéo.

Embora as populacdes 1 a 3 possuam a mesma taxa
média de crescimento, suas taxas de crescimento de lon-
go prazo diferem. No préximo ano, a populacdo 1, cuja
taxa de crescimento nédo variou, serd 1,03 vezes o seu
tamanho atual, e em oito anos serd 1,03" = 1,267 vezes
0 seu tamanho atual. Se os dois valores diferentes de A
para a populacio 2 ocorrerem com igual probabilidade,
esta populacdo crescera com taxa diferente, tal como
1,05 x1,01 x1,01 x 1,01 x 1,05 x 1,01 x 1,05 x 1,05. Nesse
exemplo, a populagio 2 estard aproximadamente 1,264
vezes maior em 0ito anos — um pouco menos do que a
populacédo 1.

Ataxa de crescimento de longo prazo de uma popula-
cdo ndo-estruturada € estabelecida pela média geométri-
ca dos valores de A, simbolizada
como a e seus valores apresen-
tados na quinta coluna da Tabe-
la 5.4. A média geométrica de n
valores corresponde a n raiz do
seu produto. Ela tem uma pro-
priedade importante: é certo que
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da varidncia de A sempre reduz o crescimento populacio-
nal de longo prazo.

Essa discussdo deve ser interpretada da seguinte ma-
neira: o aumento da varidncia de A sempre reduz 4, mas isso
€ verdadeiro somente se a taxa de crescimento médio A per-
manecer constante. A populacéo 4 possui uma média aritmé-
tica de A maior e uma variancia mais ampla, apresentando
assim uma taxa de crescimento de periodo longo maior do
que as populagdes 1 a 3. Por outro lado, a populagdo 5 apre-
senta uma varidncia ainda maior, e a taxa de crescimento do
perfodo de tempo longo é a menor das cinco populagdes.

Esses exemplos devem ajudar a convencé-lo de que as
condi¢es médias e sua variagdo sdo importantes na de-
terminagio das taxas de crescimento populacional por pe-
riodos longos. Existem poucos estudos sobre esse tipo de
variagdo de longo prazo. Contudo, ha muitos relatos sobre
plantas em ambientes bastante varidveis (tais como plan-
tas anuais de desertos) que geralmente exibem mortalida-
de alta e fertilidade baixa, mas em um “ano bom” ocasio-
nal produzem vastas quantidades de sementes. Portanto,
uma populagio pode apresentar taxa de crescimento posi-
tiva, mesmo enquanto declina durante a maioria dos anos.
Esse tipo de variagdo anual desempenha papel importante
na coexisténcia de espécies dentro das comunidades (ver

TABELA 5.4 As relagSes entre taxas de crescimento populacional iniciais e de
longo prazo em um ambiente varidvel. A taxa de crescimento de
longo prazo depende das médias e varidncias das taxas iniciais.
Em populagdes ndo-estruturadas, a taxa de longo prazo é a média
geométrica das taxas iniciais

ela nunca excede a média aritmé-

tica, e € igual a esta somente se Populaciao Valores de A Média aritmética Varidncia Média geométrica
0S NMeros 1 S0 0 MEeSMos, ol 1 1,03 1,03 0 1,03
seja, se a variancia de A é igual a 9 1,01;1,05 1,03 0,0008 1.0298
zero (para Ulﬁg {1533155510:0@9 3 1,101;1,05106 1,03 0,0009 1,0297
variancia, ver Apéndice). Assim, 4 1101105107 1,035 00011 1,081
para uma determinada taxa mé-
5 0,9;,1,01;1,05,1,17 1,0325 0,0124 1,0280

dia de crescimento A, 0 aumento
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Capitulo 10). Tanto a média quanto a varidncia da taxa de
crescimento sdo também importantes nas histérias de vida
das espécies vegetais; no Capftulo 8, discutiremos como
algumas espécies vegetais podem balangar (“trade off”) a
média e a varidncia de suas taxas de crescimento.

Essas ideias gerais valem igualmente para populagGes
estruturadas pela idade ou pelo estagio de desenvolvi-
mento. Contudo, o cdlculo da taxa de crescimento de lon-
go prazo de a é mais complexo em tais populagdes estru-
turadas. Uma vez que a multiplicagdo das matrizes ndo
é comutativa, # ndo é uma simples média geométrica das
taxas de crescimento anuais estimadas, de modo que ela
em geral ndo pode ser calculada pelos valores de A advin-
dos das matrizes individuais. Métodos que estimam @ sdo
discutidos por Caswell (2001).

Estudo do crescimento populacional varidvel

Para estudar os efeitos da estocasticidade ambiental, é
necessario possuir os mesmos tipos de dados utilizados
para estimar as taxas médias de crescimento populacio-
nal, registradas por um niimero de anos suficiente para
estimar as varidncias e covaridncias dos elementos da

(8) (B)

matriz. Com tais dados, podem ser realizadas em compu-
tador simulagdes do crescimento da populagdo sujeito &
variagdo aleatdria. Existem muitos estudos que registram
as variagdes nos elementos da matriz (p. ex., Horvitz e
Schemske, 1990; Bierzychudek, 1982). Todavia, poucos
sd0 os que apresentam periodos suficientes para fornecer
boas estimativas de varidncia, sendo mais raros ainda os
que proporcionam estimativas de correlacdo entre os ele-
mentos da matriz.

Mesmo uma populagdo com a > 1 pode as vezes ser
extinta devido a variagdo ao acaso. A probabilidade de ex-
tingdo de uma populagdo consiste na fragdo de populagdes
replicadas sobre a qual hd expectativa de extingdo. Esse
valor é estimado por simulagdes computacionais. A Figura
5.18 mostra as probabilidades de extin¢do para vérias es-
pécies de Calochortus (lirio-tulipa, Liliaceae) na Califérnia
(USA). Observe que as probabilidades de extingéo crescem
amedida que a estocasticidade ambiental aumenta, sendo
este aumento mais rapido em populagdes com valores de
A menores.

Um ndmero crescente de modelos demograficos tem
examinado o crescimento populacional no contexto de
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100 |- 1982-83 C.alb
. albus
~ A =1302 1982-83
= L C. pulchellus A=1714
g 8 1983-84
s A=1073 C. albus
o 1983-84
S 601 A=1,343
o
E
5 40
o]
¢
[y
20
2/ ! 1 ! !
0 1.000 2.000 3.000 4.000 5.000
Estocasticidade ambiental relativa (valores inseridos)
100 - 100~
. C. tiburonensis
s . X 1983-84
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perturbagées, tal como o fogo. Por exemplo, Juan Silva e
coautores (1990, 1991) estudaram Andropogon semiberbis
(Poaceae), uma graminea venezuelana de savanas que
queimam quase todos os anos. Utilizando dados demo-
graficos de parcelas submetidas a queimadas e de parcelas
protegidas do fogo, os autores estimaram A por multipli-
cagdo repetida das respectivas matrizes juntas. Eles esti-
maram a por meio de simulagdes estocdsticas: para cada
ano simulado, o programa computacional gerou um nu-
mero ao acaso que determinou o uso da matriz para um
ano com fogo e um ano sem fogo. Essas andlises sugeriram
que, se ocorre fogo em menos de 85% dos anos, a popula-
¢do serd extinta. Eric Menges e Pedro Quintana-Ascencio
(2004) utilizaram uma abordagem similar para encon-
trar uma frequéncia minima de fogo para a manutengao
de Eryngium cuneifolium (caraguata de folha cuneiforme,
Apiaceae) em comunidades de alecrim na Flérida.

Uma ideia intimamente relacionada & probabilidade
de extingdo é a de populacdo minima viavel (PMV). A
PMV é o tamanho minimo necessério para que uma po-
pulagdo tenha uma probabilidade x de sobreviver N anos.
Tipicarhente, a PMV é calculada com uma probabilidade
de 95% e um periodo de 50 a 100 anos. As medidas de
manejo para espécies ameacgadas exigem estimativas da
PMV. Eric Menges (1992) estimou a PMV para a palmeira
mexicana Astrocaryun mexicanum (chocho, Arecaceae) utili-
zando matrizes de um estudo extensivo de Daniel Piftero
e colaboradores (1984; Figura 5.19). As populacdes sujeitas
somente a estocasticidade demografica poderiam comegar
com apenas 50 plantas e, ainda assim, ter uma chance de
95% de persisténcia de 100 anos. Populagdes sujeitas a es-
tocasticidade demografica necessitam tamanhos iniciais
maiores para ter essa chance de persisténcia. A medida
que a estocasticidade se torna maior (isto é, houve mais
variagdo ano a ano), a chance de uma populacdo chegar a
extingdo aumenta rapidamente com a diminujcdo do ta-
manho populacional.

A maioria dos estudos demograficos das plantas é
realizada por apenas poucos anos e, consequentemente,
tem enfocado valores médios de taxas de crescimento (}).
Esses valores sdo tteis, mas ¢ importante entender que
% superestima a (exatamente como a média aritmética é
sempre maior do que a média geométrica, a menos que

a variancia seja zero). Hal Caswell (2001) estimou a para
duas populacdes de Arisaema triphyllum (nabo selvagem,
Araceae), estudadas por Paulette Bierzychudek (1982) no
estado de Nova York. Nesse estudo, a e seu intervalo de
confianga de 95% foram 1,2926 + 0,0025 na populagéo de
Fall Creek e 0,8979 + 0,0028 na populagdo de Brooktonda-
le. Cabe mencionar que essa é uma das poucas tentativas
de estimar 2 em populagdes vegetais.

Resumo

Os estudos sobre mudancas em populagdes vegetais ne-
cessitam, inicialmente, definir o que é um individuo. Em
plantas, diferentemente da maioria dos animais, genética e
fisiologicamente os individuos sdo muitas vezes distintos,
porquie muitos individuos genéticos podem se reprodu-
zir vegetativa e sexualmente. A definigdo “certa” de um
individuo a ser estudado depende das perguntas a serem
feitas.

As taxas reprodutivas e de sobrevivéncia em plantas
geralmente dependem muito mais dos estdgios de desen-
volvimento (tamanho, estagio do ciclo de vida, status fi-
siolégico) do que das idades. Uma parte importante dos
estudos de populagdes vegetais é a identificagdo dos fa-
tores que causam variagdo nas taxas de sobrevivéncia e
reprodutiva. A maioria dos modelos populacionais utiliza
os estdgios de desenvolvimento para estudar as mudancas
no tamanho populacional vegetal.

Os modelos matriciais sdo ferramentas titeis para estu-
dar as mudangas no tamanho e na composicdo populacio-
nais. Eles tornam esse estudo possivel pela estimativa das
taxas de crescimento e composigio populacionais — uma
maneira importante de examinar as consequéncias das
condicdes demograficas atuais. O valor reprodutivo, que
pode ser calculado a partir de uma matriz de transicao, é
apropriado na comparagéo da importincia de diferentes
classes de desenvolvimento para o crescimento populacio-
nal futuro. Agora é possivel calcular valores fundamenta-
dos na estrutura etdria (tal como a idade média da primei-
ra reprodugao) a partir de dados estruturados por classes
de desenvolvimento.

As populagdes vegetais variam em suas taxas de cres-
cimento. Uma das razdes é a variagdo ao acaso no ambien-

Figura 5.19 Resultados de uma simulagao con-
duzida para estimar a populagdo minima vidvel
(PMV) para uma populacio da palmeira mexicana
Astrocaryum mexicaninn (chocho, Arecaceae). A esto-
casticidade ambiental (EA) foi modelada utilizan-
do-se os métodos descritos na Figura 5.18. APMV
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é o menor valor dado ao tamanho populacional
com probabilidade de extincdo de 5% ou menos
em 100 anos (segundo Menges, 1992).
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te, que afeta todas as populagdes. A variagdo nas taxas de
crescimento é também causada por eventos ao acaso en-
volvendo os individuos. Se os individuos t¢ém uma chan-
ce de 50% de sobrevivéncia anual, é muito provavel que
a fragéo real de sobrevivéncia seja diferente desse valor.

Questdes para estudo

Esse tipo de variagdo ao acaso é muito importante em po-
pulagdes pequenas. As generaliza¢Ges das abordagens de
modelagens matriciais possibilitam estimar taxas de cres-
cimento populacional por periodos longos, probabilidades
de extingdo e tamanho populacional minimo vidvel.

1. Vocé estd comecando a estudar uma populagio de
plantas quando se da conta de que diferentes indi-
viduos ocorrem em condiges ambientais diferentes.
Sugira uma abordagem que ajude a decidir se estes
individuos pertencem a uma s6 populagdo ou a mais
de uma.

2. Quais seriam algumas consequéncias de ignorar a
estrutura populacional por ocasido da estimativa das
taxas de sobrevivéncia e reprodutiva? E por ocasido
do desenvolvimento de modelos demograficos?
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3. Imagine que vocé estd estudando uma espécie de ar-
vore de vida longa e uma erva perene de vida curta.
Em qual dos estdgios dessas histérias de vida vocé
espera ter as maiores elasticidades? Por qué?

4. Discuta as similaridades e diferencas entre um estu-
do demogréfico que objetive a conservagao de uma
espécie rara e 0 que vise controlar uma espécie inva-
sora.

5. Qual € a relagdo entre estudos demograficos e estu-
dos de sele¢do natural?
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