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EPIGRAFE

De fisico brincando de simular grilos ecologicamente virtuais,
grilada e dissimuladamente passei a brincar de ecélogo,

virtualmente falando.



RESUMO

A reducéo e fragmentacdo de habitat sdo duas das principais causas de alteragédo na
composicdo, distribuicdo e extingdo de espécies animais nos mais diversos
ecossistemas. Para compreender e lidar com suas consequéncias, € necessario
entender como os organismos interagem entre si e com o seu entorno levando em
conta, de forma explicita, padrbes de movimentagdo e estruturas espaciais de
distribuicdo de habitat. Nesta dissertacdo, como meio de subsidio para o
delineamento de areas de conservagao da natureza, a interagdo de animais com seu
ambiente é abordada a partir de duas formulagdes de modelos baseados em
individuos. Essas abordagens tém como foco o processo de movimentag&do animal e
utilizam caminhadas de Lévy como base para sua construgdo. Na primeira
formulacdo, num contexto de paisagem, é discutido o problema do planejamento
para conservagao quando a area possivel de ser conservada é limitada. Individuos
se dispersando em cenarios com diferentes graus de destruicdo e fragmentacéo de
habitat sdo simulados, e mostramos como a melhor indicagdo de desenho de
paisagem € dependente dos processos ecoldgicos que se objetiva conservar. Na
segunda formulagao, em escala local ou de area de vida, busca-se unir conceitos de
area de vida e uso do espago com padrbes de movimentagdo animal, por meio da
avaliacdo de estratégias 6timas de busca para animais que realizam forrageamento
de ponto central. As simulacdes indicam casos em que esses animais possuem
similaridades e diferencas de movimentagcdo em relagdo a animais némades, e
geram hipoteses a serem testadas empiricamente. Para ambos os modelos,
discute-se como a interacado dos individuos com o ambiente tem consequéncias para
conservagao, em especifico no que se refere aos objetivos de sobrevivéncia dos

individuos e persisténcia das espécies.

Palavras-chave: ecologia de movimento, ecologia de paisagens, conservacao da

biodiversidade, padrées de movimentagao, caminhadas aleatérias.



ABSTRACT

Habitat reduction and fragmentation are two main causes of alteration in
composition, distribution and extinction of animal species in different ecosystems. In
order to understand and overcome these consequences, it is necessary to realize
how organisms interact with each other and with their surroundings taking into
account movement patterns and spatial structures of habitat distribution explicitly. In
this thesis, aiming at aiding the outline of conservation areas, the interaction of
animals with their environment is studied using two formulations of individual based
models. These approaches focus on the process of animal movement and use Lévy
walks as a basis for their construction. In the first formulation, in the landscape
context, we discuss the problem of conservation planning when the area to be
conserved is limited. Individuals dispersing in scenarios with different levels of habitat
destruction and fragmentation are simulated, and we show how the most indicated
landscape design depends on the ecological processes that one wants to conserve.
In the second formulation, in the local or home-range scale, we aim at gathering the
concepts of home-range and space use, and animal movement patterns, through the
assessment of optimum search strategies for animals that perform central-place
foraging. The simulations point out cases in which these animals have similarities
and differences in movement, in comparison with free-ranging animals, what
generates hypotheses to be empirically tested. For both models, we discuss how the
interaction between individuals and the environment have consequences for nature
conservation, especially for the purposes of individual survival and species'

persistence.

Key-words: movement ecology, landscape ecology, biodiversity conservation,

movement patterns, random walks.
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1 INTRODUGAO

Quéao intensos sao os efeitos das agbes antrdpicas sobre a biodiversidade?
Como as diferentes espécies interagem com esses processos de alteracdo? Duas
das principais causas de extingao e reducao das populagdes de espécies vegetais e
animais terrestres séo a perda e a fragmentacéo de seu habitat (Diamond 1989,
Pimm e Raven 2000, Lindenmeyer e Fischer 2006). Todos os ambientes naturais,
com mais ou menos interferéncia humana, sdo compostos por diversos tipos de
habitat e estdo sujeitos a variados graus do que se pode chamar “fragmentagédo”. No
entanto, as modificagcdes humanas' no ambiente, decorrentes do crescimento
urbano, da abertura de estradas, da extensdao e intensificacdo das atividades
agropecuarias, causam um novo tipo de reducdo e fragmentagcdo de habitat. A
reducdo de habitat acarreta na diminuicdo da area total adequada para a
sobrevivéncia de populagbes; além disso, geralmente ela é acompanhada de
fragmentacao da paisagem, podendo levar a separagao de populagdes, diminuigao
da variabilidade genética populacional e maior exposicao a predadores, para citar
somente alguns efeitos.

Nesse contexto, falar em reducédo de habitat comumente é equivalente a falar
na diminuicao da area de cobertura vegetal nativa de uma regido. Ainda assim, no
presente estudo entenderemos “habitat” de maneira geral, como uma regiao na qual
ha condi¢cdes necessarias para os individuos de uma espécie se alimentarem e
reproduzirem. Como se trata de um contexto de fragmentagdo, chamaremos as
unidades de habitat decorrentes desse processo de fragmentos, refugios ou
manchas de habitat. Apesar de algumas espécies se beneficiarem com a diminuicao
da cobertura vegetal nativa de um certo local (por exemplo, se o habitat mais
apropriado para estas espécies nao corresponde a vegetacédo nativa), sabe-se que
um grande numero de espécies € negativamente afetada pela perda e fragmentagcao

de vegetagao e, de forma mais ampla, de habitat (Harrison e Fahrig 1995, Andrén

1 Ainda que ndo entremos na discussdo diretamente, os temos “a¢des humanas” e “alteragdes
antrépicas” serao aqui utilizados representando ndo como um termo genérico (“as agdes de
qualquer ser humano”), mas, em especial, as agbes de sociedades humanas que seguem um
modelo cultural e civilizatério urbano-industrial. Para saber mais, ver Martinez-Alier (2002) e Guha
(1995).
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1997, Bender et al. 1998, Fahrig 2003).

Apesar da intensificagcdo da modificacdo de paisagem e das consequéncias ja
conhecidas desses processos, ainda ha uma grande lacuna no conhecimento sobre
como ocorre a interagdo entre organismos e populagbes e um ambiente
progressivamente mais alterado no qual vivem (isto €, como “mecanismos”
ecologicos — e ndo sb padrdoes — sdo modificados). A maior parte das pesquisas em
ecologia ainda ocorre em ambientes relativamente pouco alterados (ou ja
regenerados) e em escala local, ndo em ambientes modificados e escala de
paisagem (Fahrig 2005). Para que os efeitos dessas alteragdes na biodiversidade
sejam melhor compreendidos, sdo necessarias abordagens que reunam, de maneira
explicita, processos ecoldgicos e espaciais.

No que tange a pratica de conservagao da biodiversidade, uma das questdes
mais exploradas nesse campo de conhecimento refere-se a medidas que podem ser
tomadas para minimizar os impactos que as alteragbes antrépicas na paisagem
provocam na biodiversidade. Em outros termos, levando-se em conta a dificuldade
em impedir ou reverter as mudangas na paisagem, objetiva-se compreender de que
forma é mais eficiente delimitar remanescentes de vegetacdo nativa para
conservagao, considerando a maneira como as espécies interagem nas paisagens
formadas por esses refugios.

Por se encontrar dentro de uma perspectiva de conservagao, este texto esta
imbuido de pressupostos que a orientam, como a prote¢cdo da biodiversidade por
meio de sua representatividade e persisténcia, nas escalas de ecossistemas,
agrupamentos bioldgicos, espécies e populagdes (Margules e Pressey 2000). Sendo
assim, a partir da compreensao da interagdo dos organismos com seu ambiente,
busca-se elementos que possam ser incorporados ao delineamento de areas de
conservagao, inserindo-se num contexto de racionalizagdo, eficiéncia e controle do
espaco e dos processos de modificagdo do espaco. Ainda assim, os modelos
desenvolvidos nesta dissertagdo podem também ser vistos independentemente
desta perspectiva, como uma maneira de compreender determinadas relagcbes
ecologicas e como elas se modificam uma vez que o espago € alterado por
processos quaisquer. Essa problematica sera abordada a partir do foco em duas

escalas espaciais distintas, ambas tendo como eixo central a movimentagcado e
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dispersdao de espécies animais, ressaltadas por Opdam (1990) e Burkey
(1989) como fatores centrais para manutencéo de populagdes fragmentadas.

A primeira abordagem ocorre na escala de paisagem e trata da dispersao
animal em ambientes fragmentados. Considere-se que uma paisagem fragmentada
pode ter mais ou menos area disponivel de habitat e que esse habitat pode estar
mais concentrado em poucas manchas ou mais subdividido em diversos fragmentos
menores. Do ponto de vista da sobrevivéncia dos animais, qual configuragéo
espacial de habitat permite maior taxa de sobrevivéncia dos individuos? Em outras
palavras, em que configuracdo espacial a reducdo e fragmentagcdo de habitat
minimiza os efeitos negativos sobre as espécies animais que dependem desse
habitat?

Uma dessas questdes é bem traduzida na forma de um problema discutido ja
ha algumas décadas na literatura ecoldgica, o SLOSS (ou FLOSS; abreviaturas do
inglés Single (Few) Large Or Several Small, também denominado “dilema das
ilhas”): sera uma unica (poucas) grande(s) mancha(s) ou um conjunto de muitas
pequenas manchas de habitat mais eficiente para a manutengcdo das espécies?
Dada uma determinada area total de habitat e levando em conta que ela seja
subdividida em um certo numero de manchas, o problema consiste em avaliar qual &
0 numero e area 6timos de cada mancha, se € que ha um valor étimo (ou, o que é
correspondente, a determinar o tamanho e isolamento 6timos entre fragmentos). Por
um lado, acredita-se que populag¢des animais vivendo em areas grandes tém menor
probabilidade de extingdo por eventos estocasticos, uma vez que geralmente podem
ter tamanhos maiores (MacArthur e Wilson 1967, Diamond 1975, Terborgh 1976,
Whitcomb et al. 1976); por outro, estando todo o habitat de uma regido concentrado
em uma ou poucas manchas, ha menor taxa de (re)colonizagao entre as manchas
do que se o habitat estiver mais subdividido (Hanski 1991, Bascompte e Solé 1996).

A segunda abordagem desse estudo ocorre na escala que abrange a area de
vida dos animais, isto €, a area em que eles desenvolvem suas atividades cotidianas
como alimentagdo, acasalamento e repouso? (Ims 1995). A maior parte dos estudos

que quantifica padrdes de forrageamento tem como foco animais que n&o possuem

2 Van Moorter et al. (2009) denominam “area de vida” a area limitada e temporalmente estavel a
qual individuos de diversas espécies ficam restritos, seja por limites fisicos ou por propriedades
emergentes de suas regras de movimentagéo.
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um territério fixo e que, portanto, ndo precisam retornar a uma toca ou abrigo ao
forragear. Aqui, o objetivo é explorar quais sdo os padrbes de movimentagdo e
decisdo para animais que realizam forrageamento de ponto central (em comparagao
a animais nbmades - free-ranging animals, em inglés —, cujos padrbes de
movimentagado e busca sao bem estudados), como eles utilizam o espago e como
seu uso do espago e estratégias de movimentagdo variam com a modificacédo da
distribuicdo de recursos no ambiente. Essa analise pode ser util a delimitacdo de
areas de conservagao ao identificar limiares de uso espacial pelos individuos, de
maneira que seja reservada area suficiente para as espécies animais sobreviverem.

Uma vez que abordagens empiricas para estudar os efeitos de perda e
fragmentagcdo de habitat e modificagdo da disponibilidade de recursos sao
dispendiosas em termos de dinheiro e tempo e dificeis de serem realizadas para
grande parte das espécies (levando-se em conta a escala em que devem ser
realizados e a dificil replicabilidade; Fahrig 2005), diversos modelos matematicos
tém sido desenvolvidos com o propésito de entender melhor esses processos
espaciais e suas consequéncias para 0s processos ecoldgicos. Dois exemplos
classicos neste escopo sao os modelos de biogeografia de ilhas (p. ex., Diamond
1975) e os modelos de metapopulagbes (p. ex., Hanski 1991, 2004, Etienne e
Heesterbeek 2000, Hanski e Ovaskainen 2000). Entretanto, assim como os estudos
empiricos, a maioria dos modelos ndo considera de forma explicita e simultanea
COmo 0S animais se movem e como ocorrem as alteragdes no ambiente. A presente
dissertagdo utiliza modelos baseados em individuos (IBMs, do inglés
Individual-Based Models) para estudar esses efeitos, levando em conta tanto o
espago como os padroes de movimentagdo animal explicitamente.

Neste capitulo, serdo elencadas algumas das principais teorias e modelos
que trataram desses problemas, como processos espaciais e de movimentacao
foram progressivamente sendo incorporados nessas pesquisas e quais resultados
praticos para conservacao elas apresentam. O objetivo ndo é fazer um extenso
levantamento da literatura, mas somente elencar abordagens tedricas e proposi¢coes

para o problema do delineamento de areas conservagao.
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1.1 CONSIDERAGCOES SOBRE O ESPACO NOS MODELOS ECOLOGICOS

1.1.1 Primeiras abordagens

Até a década de 1960, os estudos empiricos e tedricos em ecologia tinham
como foco ambientes pouco perturbados, deixavam em segundo plano as variagdes
espaciais e consideravam o espago como homogéneo (Wiens 1995). Lidar com o
espaco de forma explicita e detalhada era quase sempre analiticamente intratavel e
além das capacidades das ferramentas de analise e simulagdo. Consequentemente,
a maior parte dos modelos e teorias ecoldgicas desenvolvidos desconsiderava o
papel do espago nos processos ecoldégicos ou fazia suposi¢des necessarias (ainda
que simplificadoras) para que o espago pudesse ser ignorado (como exemplo
pode-se citar a suposi¢cdao de igual probabilidade de interacdo entre todos os
individuos feita em determinados modelos de campo médio; Durrett e Levin 1994,
Morozov e Poggiale 2012).

A primeira tentativa de introduzir componentes espaciais na composi¢ao de
habitats, distribuicdo de recursos e outros fatores foi a énfase na heterogeneidade
como medida direta da complexidade ou variabilidade em uma area. Por exemplo,
foram realizados estudos de variagao da diversidade e de processos ecoldgicos em
gradientes verticais e horizontais de heterogeneidade, assim como, em escalas
maiores, variagdes na diversidade beta relacionadas a diferentes tipos de habitat
presentes (Wiens 1995). Entretanto, ndo se desenvolveu uma teoria formal em torno
da heterogeneidade espacial e o conceito de heterogeneidade acabou por ficar
demasiadamente difuso para ser utilizado mais pratica e amplamente (Wiens et al.
1993, Wiens 1995).

A partir da década de 1960, houve uma intensificagdo da discusséo da
problematica ambiental dentro das agendas politicas e econdmicas, e,
consequentemente, no ambito académico, em nivel internacional (Haila 2002,
Jatoba et al. 2009). Assim, passou a haver maior pressao para que fossem

realizados estudos e recomendacgdes de conservacido embasados em conhecimento
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ecoldgico (Haila 2002). Foi necessario passar a incluir a complexidade espacial nas
pesquisas para compreender mais profundamente como ela se relacionava com os
processos ecoldgicos.

Uma maneira de contornar o problema da heterogeneidade espacial foi
simplificar o ambiente como unidades discretas de habitat espalhadas em uma
matriz de fundo, a qual seria composta de habitat de menor qualidade ou seria
totalmente indspita para servir como ambiente de reproducdo para uma espécie.
Essa abordagem é denominada teoria de manchas (do termo patchiness, em inglés;
p. ex., Levin 1976). Para manter a possibilidade dos modelos serem tratados
analiticamente, supunha-se geralmente um espago composto por um numero infinito
de manchas de habitat homogéneas internamente, equivalentes em tamanho e
qualidade, e que todas elas eram igualmente acessiveis a todos os individuos. Um
dos motivos pelos quais essa abordagem foi muito bem sucedida e utilizada é o fato
de ela se referir a um padrdo espacial particular — elementos bem definidos e
limitados em uma matriz de fundo — de facil identificagcdo com paisagens existentes

em quase todo o mundo (Wiens 1995).

1.1.2 Teoria de Equilibrio de Biogeografia de llhas

A teoria de equilibrio de biogeografia de ilhas (TBI) pode ser pensada como
uma teoria multiespécie baseada em manchas e foi um dos mais bem sucedidos
casos de aplicagdo desta abordagem (de forma mais rigorosa, a TBl deve ser
pensada como uma hipotese, ndo uma teoria; ainda assim, mantemos aqui a
denotagao de “teoria”, em acordo com a literatura). Um de seus objetivos principais &
explicar os mecanismos que dao origem a relagado espécie-area (SAR, do inglés
Species-Area Relationship), um dos padrdes mais bem consolidados em ecologia
(Gotelli 2007). Essa relagao consiste na observagao de que ilhas (ou de forma geral,
areas) maiores geralmente abrigam mais espécies que ilhas (areas) menores,
também conhecida como a hipotese de amostras aleatérias (Andrén 1994). A curva

empirica, entretanto, ndo é simplesmente linear, mas tem forma de “S” invertido: em
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areas pequenas (escala local) ou muito grandes (escala continental), o numero de
espécies varia de maneira relativamente linear com a area, enquanto que a variagao
€ mais suave em area de tamanho intermediario (Rosenzweig 1995, Hubbell 2001).
Diversas férmulas ja foram utilizadas para analisar os dados coletados da SAR,
dentre as quais uma das mais comuns € uma curva logaritmica (também
representada como uma curva exponencial com expoente menor do que 1). A
relagéo tem a forma
S=cA" , (1)

sendo S o numero de espécies, A a area da ilha e ¢ e z constantes determinadas
empiricamente, usualmente por regressao linear da equacéao (1) logaritmizada. Os
valores de z geralmente se encontram no intervalo entre 0,10 e 0,40 (Rosenzweig
1995).

A primeira explicagado utilizada para esse padrao foi a de que ilhas grandes
possuem mais tipos de habitat e, portanto, podem suportar uma variedade maior de
espécies. Porém, em diversos casos a heterogeneidade de habitat ndo é o principal
fator explicativo: varias espécies apresentam pouca especializagao de habitat, de
maneira que esse nao € um fator limitante para sua distribuicdo no espaco; além
disso, existem muitos casos em que a SAR permanece valida mesmo em locais com
poucos tipos de habitat (Gotelli 2007).

A explicagao proposta por MacArthur e Wilson (1967) em sua TBI foi a de que
0 numero de espécies em ilhas com habitat similar e em mesmas latitudes depende
do tamanho e do isolamento dessas ilhas e € resultante de um balango entre as
taxas de imigragdo de novas espécies e extingdo das espécies ja presentes. Os
autores supuseram que ha um grande reservatorio (geralmente um continente ou
arquipélago) de espécies ecologicamente equivalentes®, as quais podem colonizar
as ilhas com maior probabilidade quanto menor a distéancia que elas estiverem do
mesmo, e que a taxa de extingdo aumenta em ilhas menores. A previsdo da TBI,
assim, € que haja um balango entre colonizagao e extingdo de espécies, até que se
chegue em um ponto de equilibrio dindmico no qual o niumero de espécies em uma

ilha & relativamente constante. Ilhas mais distantes e menores tenderiam a um

3 Ao pressupor que as espécies sado ecologicamente equivalentes, MacArthur e Wilson
desconsideram suas diferencas competitivas e suas particularidades como fatores explicativos
para a formagédo de comunidades ecoldgicas em ilhas; constituem, assim, uma teoria neutra em
um contexto biogeografico. Para uma discussao dessa suposic¢ao, ver Hubbell (2001).
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menor numero de espécies no equilibrio; ilhas mais préximas (entre si ou do
continente) e maiores tenderiam a uma maior riqueza de espécies.

Os principios da TBI e da SAR foram primeiramente aplicados e
transformados em sugestdes para conservagao por Diamond (1975), entre outros, a
partir de uma analogia simples: a visdo de manchas de habitat como ilhas de habitat
adequado imersas em um mar de habitat completamente indspito. Tendo como base
a extrapolacdo da SAR para estimar a extincdo de espécies de acordo com o
tamanho dos fragmentos e o0 mecanismo de colonizagdo dependente da distancia da
TBI, ele propds seis recomendacdes de “desenhos” de paisagem que maximizariam
a riqueza de espécies (Fig. 1).

Essas sugestdes suscitaram polémica em torno da eficiéncia em relagdo aos
objetivos de conservagao da biodiversidade: um grupo de cientistas defendia as
recomendagdes derivadas da TBI como um primeiro bom panorama ecologicamente
embasado que oferecesse diretrizes para a formacado de politicas publicas de
conservagao (Diamond 1975, 1976, Terborgh 1976, Whitcomb et al. 1976); outro
grupo criticava a ampla utilizagdo da TBI para esses fins e indicava que ela deveria
ser utilizada com cautela, questionando as evidéncias empiricas da teoria, a
extrapolacdo da SAR para estimativas de extingdo e a propria analogia de
fragmentos de habitat como ilhas (Simberloff and Abele 1976, 1982, Margules et al.
1982). A seguir, seguem as recomendag¢des que foram feitas a partir da TBI e

algumas posi¢des acerca de cada uma.
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Figura 1 — Sugestbes de desenhos de paisagem feitas a partir da TBl. Os desenhos na coluna da
esquerda seriam mais indicados em relagao aos desenhos na coluna da direita (ver texto).
Fonte: Diamond (1975).

O desenho 1A sugere que, como areas maiores geralmente abrigam mais
espécies, manchas de habitat maiores deveriam ser preferiveis como unidades de
conservacao do que manchas menores. Com relagdo a isso, ha praticamente um
consenso na literatura ecoldgica de que, quanto maior a area de habitat em um
fragmento, melhor (Margules et al. 1982, Williams et al. 2005). O desenho 1B, um
dos mais controversos, € a resposta para o SLOSS a partir da TBI: sugere que uma
unica mancha grande sustenta um maior numero de espécies que um grupo de
manchas pequenas com mesma area total, considerando-se que a extingdo é
area-dependente. As principais criticas a esse desenho referem-se aos conjuntos de
dados empiricos que sustentem a TBI; Margules et al. (1982) e Simberloff e Abele
(1982) reunem diversos estudos que mostram sistemas de ilhas ou fragmentos nos
quais a fragmentacdo ou a subdivisdo em diferentes areas propicia maior

diversidade que sistemas nos quais essa subdivisdo nao esta presente. Ao mesmo
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tempo em que se argumenta que manchas grandes apresentam menores taxas de
extingdo (evidéncia também questionada) e maximizam a riqueza de espécies,
argumenta-se que em um sistemas de diversas manchas pode-se ter espécies
competidoras separadas existindo em ilhas diferentes (e que nao coexistiriam em
uma mesma ilha), o que tenderia a aumentar a riqueza de espécies nesse grupo de
manchas. Aqui ndo discutimos cada um dos argumentos, mas simplesmente
apresentamos essa sugestdo como uma das mais controversas.

Os desenhos 1C e 1D propdem que, uma vez separadas, manchas de habitat
deveriam estar tdo proximas quanto possivel, para aumentar a taxa de imigracao
entre elas e a probabilidade de recolonizagdo por uma espécie extinta em alguma
delas. Novamente, existem diversos argumentos questionando esses desenhos,
muitos similares aos argumentos utilizados para o desenho 1B. Williams et al. (2005)
concluem que dificilmente uma distancia ideal entre manchas podera ser indicada
em algum caso real.

Os desenhos 1E e 1F propdem, respectivamente, que sejam construidos
corredores ecolégicos de habitat entre fragmentos e que os fragmentos sejam o
mais circulares possivel, ambos com o argumento de facilitar a dispersdo entre
individuos vivendo no interior das manchas. Essas sugestdes foram apoiadas por
diversos estudos posteriores mostrando, por exemplo, a eficiéncia dos corredores
ecologicos para conservagao (Wiliams et al. 2005, Tabarelli et al. 2010) e as
consequéncias negativas dos efeitos de borda em espécies especialistas do habitat
nas manchas, mais pronunciado em fragmentos alongados (ver revisdo em Bender
et al. 1998). Um dos argumentos utilizados para questionar as sugestdes 1C-1F foi o
de que um incremento na probabilidade de dispersao de diversos taxons ou mesmo
de somente uma espécie-alvo, por meio da configuracdo espacial de habitat,
geralmente facilita também a dispersdo de disturbios ambientais e agentes
causadores de doencgas. Williams et al. (2005) adicionam ainda um sétimo desenho
que envolve a criagdo de zonas de amortecimento (buffer zones) ao redor de
unidades de conservacao, para diminuir os efeitos de borda e a variacdo na
qualidade de habitat entre os fragmentos e a matriz.

E importante ressaltar que, nas sugestdes de conservagdo vindas da TBI, os

objetivos de conservagdao sdo a maximizagdo do numero de espécies e/ou a
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minimizag&o das taxas de extingdo no conjunto de manchas delimitado. De maneira
geral, ha um certo acordo atualmente de que, com excegédo do desenho A (manchas
de habitat maiores sdo mais indicadas do que manchas menores), as outras
sugestoes feitas a partir da TBI ndo sdo generalizaveis e deveriam ser utilizadas
com cautela e adequando-se a cada situacdo concreta e cada objetivo de
conservagao (Margules et al. 1982, Soulé e Simberloff 1986, Williams et al. 2005).
Ainda assim, Haila (2002) faz uma genealogia da pesquisa sobre fragmentacéo e
mostra como, mesmo com diversas limitagdes, a perspectiva da biogeografia de
ilhas permanece sendo dominante na avaliagcdo de riscos em contextos de

conservacao.

1.1.3 Teoria de Metapopulacdes

Outra abordagem que leva em conta as dimensdes espaciais, agora para
dindmicas populacionais, surgiu com a teoria de metapopulagdes (TM): por sua
propria definicdo, a teoria trata de dinamicas de uma populagado de populagdes, ou
conjuntos de populagdes que sao conectados por eventos de dispersdo (Hanski e
Gilpin 1991). Por essas populagbes estarem estruturadas no espacgo, pensar na
dindmica de um conjunto de populacdes locais interagentes esta relacionado a
pensar na dindmica de um conjunto de manchas de habitat ocupadas e néo
ocupadas por tais populagdes ao longo do tempo. Metapopula¢gdes mudam a medida
que as populagdes locais que a formam se modificam, o que se da basicamente
pelos processos continuos de colonizagdo e extingdo local*.

Ainda que as ideias basicas por tras do conceito de metapopulacdes ja
tenham aparecido antes, ha um certo acordo na literatura (Hanski e Gilpin 1991) de
que ela comegou a ganhar corpo com 0 modelo de Richard Levins em 1969. Alguns
trabalhos apontam a TM como uma extensao da teoria de manchas (Wiens 1995),
ou, ainda, os modelos de biogeografia de ilhas como casos multi-espécies da TM

(Hanski e Gilpin 1991), uma vez que ambos se baseiam nos mesmos dois processos

4 Para uma definigdo rigorosa dos conceitos de colonizagéo e extingao local, ver Simberloff (1976).
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ecolégicos basicos. Por outro lado, Hanski (2004) considera que, dos modelos de
biogeografia de ilhas para os modelos de metapopulagbes, houve uma mudanca
radical de perspectiva, ndo somente por causa do peso da evidéncias empiricas que
apoiaram os modelos de metapopulagdes, mas também por ndo ser necessario
fazer varias das pressuposi¢coes dos modelos de biogeografia de ilhas. Por exemplo,
a TBIl assume que ha um reservatério permanente de espécies no continente (ou em
algum ambiente que sirva como reservatorio de espécies), o que impede que haja
extingao regional de populagdes, pois sempre havera um tempo finito dentro do qual
uma espécie extinta em uma ilha ou mancha a recolonizara. Por nao fazer essa
suposicdao, a TM permite a interpretacdo e previsdo de extingdes regionais,
fendmenos de fato observados em comunidades reais.

O modelo de Levins, que forma a também denominada teoria classica de
metapopulagdes (ou teoria de metapopulagdes nao estruturadas), considera um
conjunto infinito de manchas idénticas que podem ou ndo ser ocupadas por
populagdes. Pressupde-se que, uma vez em um sitio, o tempo necessario para que
as populagdes atinjam sua capacidade suporte € muito inferior ao tempo de
colonizagao de novos sitios. Dessa forma, os sitios podem ser classificados somente
a partir da auséncia (nenhum individuo) ou presenca (populacdo de tamanho
préximo a capacidade suporte) de populagdes. Para compreender a variagao
temporal de metapopulagdes, Levins introduziu uma variavel para descrever a fragao
de manchas de habitat ocupadas por populag¢des locais em um dado tempo ¢, p(t).
Criando uma equacéao diferencial simples que descrevia essa variagao em funcao de
parametros de extincdo e colonizacdo, Levins deu o primeiro passo para a
estruturacdo de pesquisas quantitativas nesse campo (Hanski e Gilpin 1991). Nesse
modelo, um numero infinito de manchas de mesmo tamanho e igualmente
acessiveis estaria sujeita as dinamicas de extingdo e colonizagdo, e a fragdo de

manchas ocupadas variaria ao longo do tempo segundo a equagao

j—f=cp(l—p)—ep : (2)

sendo ¢ e e constantes relacionadas as taxas de colonizagdo e extingdo®. O modelo

supde que, se as manchas sao proximas, a taxa de colonizagédo é grande, e que se

5 A solucdo e as consequéncias desse modelo ndo sdo mostrados aqui; para ver mais, conferir
Hanski (1991, 1998) e Hanski e Gilpin (1991).
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as manchas sdo grandes, a taxa de extincdo € pequena. Dessa forma, as regras
base presentes na TBI sdo mantidas nessa formulagao.

Apesar de as preocupacgoes iniciais de Levins ndao estarem relacionadas a
conservagao, seu modelo foi resgatado na década de 1980 com o fortalecimento da
Biologia da Conservagdo como uma disciplina académica. Um dos aspectos chave
dos mod