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RESUMO

A compreensio do fendmeno da biodiversidade em ecossistemas, o mecanismo pelo
qual espécies' distintas compartilham o mesmo espago fisico, de forma aparentemente
harménica, equilibrada e estivel, tem despertado grande interesse cientifico nas tltimas
décadas. O enorme acimulo de dados de campo detathados tem estimulado o desenvolvimento
de varios modelos que buscam interpretar 0s mecanismos internos que promovem € asseguram
biodiversidade e fendmenos associados.

Infelizmente, observagbes empiricas apenas, ndo respaldadas por um suporte
matematico e probabistico adequados, podem levar - e realmente tém levado - a interpretagdes
equivocadas e conclusBes errdneas . Observagdes confinadas a uma janela temporal estreita as
vezes trazem a idéia de equilibrio e harmonia a um sistema que € de fato governado por uma
intensa e acirrada competigdo entre as espécies pela ocupagio dos espagos, que continuamente
promove profundas - mas para o padrio humano, extremamente lentas - mudangas na
composigio e distribuigio geografica das espécies envolvidas. Estas mudangas ocorrem ao
longo dos séculos ou milénios e s§o, geralmente, imperceptiveis guando restritas a periodos de

poucos anos. .

Aqui introduzimos o conceito de ecossistema homogéneo e isolado. Neste ambiente,
governado por leis estaveis de competigHo, testaremos os modelos de Chances Iguais (MCI) e
Mortalidade Compensatoria Generalizado (MMCG). Mostramos que, ao contrario do ultimo,
o primeiro modelo, por ndo incluir um mecanismo interno de compensagdo (MIC), levard mais
cedo ou mais tarde 4 monodomindncia de espécie.

Introduzimos o Teorema da Ruina do Jogador (TRJ), que se mostrarda muito util no
estudo de competigio entre espécies. Duas ou mais espécies competindo, sujeitas ao MCI,
estio na mesma situagdio dos jogadores no TRJ. Portanto, se o MCI prevalece, a
monodominancia de espécie ocorrera mais cedo ou mais tarde. Por outro lado, se existe algum
mecanismo compensatério - por exemplo um que automaticamente aumente as chances de um
jogador que cai abaixo do seu capital inicial Ni - entdo o equilibrio pode ser mantido
indefinidamente. Este MIC pode ser bem calibrado para assegurar que nenhum jogador jamais
ficara arruinado.

O conceito de MIC, relacionado a ocupagdo do espago disponivel em uma dada
comunidade de varias espécies de arvores, pressupde a existéncia de um Estado de Chances




Iguais (ECI), definido como a composigio varietal, para o qual a lei de chances iguais
prevalece: a proxima arvore a morrer, criando um espago vazio, vird da espécie i com
probabilidade igual a freqiiéncia relativa de i naquela comunidade; o mesmo aplica-se para a
espécie que eventualmente colonizard aquele espago. Neste contexto, chamamos MIC o
mecanismo pelo qual as chances de uma dada espécie muda como uma fungéo da saida de sua
freqiiéncia relativa do ECI. Se o mecanismo de compensacdo ao redor de um certo ECI ¢
suficientemente bem calibrado, entdio aquele estado ¢ dito ser de equilibrio e o sistema oscilara
indefimdamente ao redor dele.

O MCI, proposto por Connell (1978) e Hubbell(1979), considera uma comunidade
onde todos os estados sio ECL. Mostraremos que esta comunidade n&o possui qualquer MIC ¢
que nela a biodiversidade é, quando muito, um estado transiente, com a composigio varietal
convergindo, com probabilidade 1, para uma situagdo de monodominincia de espécie,
contanto que a morte de um individuo e sua substitui¢do por um novo individuo de uma das
espécies competidoras ocorra em um intervalo de comprimento aleatério, mas com valor
esperado finito. O TRJ determina a probabilidade de cada espécie vencer ao final do jogo,
como uma fungiio da presente composigdo varietal

A inevitabilidade de monodominancia de espécie em sistemas governados por MCI's €
uma conseqiiéneia imediata do TRJ. Tustraremos que a existéncia de um MIC bem calibrado
estabiliza o sistema prevenindo a extingio de espécies e mantendo a biodiversidade. Por outro
lado, ecossistemas homogéneos e fechados sem MIC's convergirdo, com probabilidade 1, para
um estado de monodominincia de espécie, - exceto para a variabilidade, devido a mutagdes
genéticas, desde que o tempo médio esperado entre as mortes seja finito.

O Modelo da Mortalidade Compensatoria (MMC), devido a Janzen (1970) e Connell
(1971), prové uma estrutura que explica a coexisténcia de um amplo niimero de espécies em
um mesmo ecossistema. Este modelo é baseado na hipétese que predadores especificos tendem
a se aglomerar na vizinhanga da fonte de seus alimentos. Portanto, embora uma arvore tenda a
langar suas sementes com concentragdo decrescendo com a distdncia, maior concentragdo de
predadores na sua vizinhanga imediata impedira um alto nimero de plantulas naquela rea. Por
outro lado, em uma distincia maior da arvore mie, a menor concentragdo de predadores €
neutralizada por uma concentragio também baixa de sementes, e novamente ¢ pouco provavel
ocorrerem plantulas. Um compromisso entre uma concentragio razodvel de sementes e uma
presenca suficientemente baixa de seus predadores € alcangado em algum lugar, em uma
distincia moderada da arvore mie.




Entdio, generalizamos o MMC, considerando um estado inicial com varias &rvores
mies, ¢ uma familia de fungbes de probabilidade para dispersdes de sementes € suas
probabilidades de sobrevivéncia. Uma vez que estas fungdes sio estabelecidas, a Curva de
Recrutamento Populacional (CRP) ¢ determinada completamente através de desenvolvimento
matematico e probabilistico. Também desenvolvemos um rigoroso tratamento probabilistico a
partir de hipoOteses genéricas com relagfio as distribuicdes de probabilidades envolvidas.
Computagiio grafica foi utilizada para simular todas estas situagSes e apresentar graficos de
dispersdes tri-dimensionais , probabilidades de sobrevivéncia e CRP's.

Os computadores modernos sdo particularmente poderosos em simular modelos que
sdo complicados demais para serem razoavalmente cobertos por alguns teoremas ¢ formulas
matematicas bem conhecidas. Dedicamos uma substéncial parte desta tese ao desenvolvimento
e exploragdo de sistemas que simulem uma floresta a partir de diferentes modelos de dindmica
de populagéio. Estes sistemas usam computagdo grafica que permite acompanhar o andamento
dos eventos em tempo real.




ABSTRACT

The understanding of the phenomenon of biodiversity in ecosystems, the mechanisms
by which distinct species share the same physical space on an apparently harmonic, stable and
well balanced way, is a challenge that has commanded strong scientific interest in the last
decades. The enormous accumulation of detailed field data has stimulated the development of
various models aimed at interpreting the internal mechanisms that lead to and assure
biodiversity and its related phenomena.

Unfortunately, empirical data alone, without an adequate mathematical and probabilistic
support can lead - and actually has been leading - to misinterpretations and mistaken
conclusions. Observations confined to a narrow temporal window often convey the idea of
harmony and equilibrium to a system which is in fact governed by intense, cutthroat
competition for space among species, which continually promotes profound - but for human
standards, extremely slow - changes in compositions and geographical distribution of the
species involved. These changes occur on a span of centuries or millennia, and are generally
imperceptible when restricted to a period of few years.

Here we introduce the technical concept of a homogeneous and isolated ecosystem. In
this environment, governed by stable laws of competition, we will submit to test the Equal
Chances (EC) and Generalized Compensatory Mortality (GCM) models. We  show  that,
contrary to the later, the former model, for not including an internal feedback mechantsm, will
- lead eventually to single-species dominance.

We bring in the Gambler's Ruin Theorem (GRT), which proves to be decisevely useful
in the study of competition among species. Two or more species competing under the EC
model are on a the same situation as the gamblers in the GRT. Therefore, if the EC model
prevails, single-species dominance will come up sooner or later. On the other hand, if some
compensatory mechanism exists - for example one that automatically improves the chances of a
gambler who falls bellow his initial capital Ni - then equilibrium can be  maintained
indefinitely. This internal compensatory mechanism (ICM) can be well tuned as to assure that
no gambler will ever be ruined.

The concept of ICM related to the occupation of the space available in a given
community of several species of trees, presupposes the existence of a State of Equal Chances
(SEC) defined as the variety composition for which the law of equal chances prevails: The next
tree to die, creating an empty space, will come from species i with probability equal to the




relative frequency of i in that community, the same applies to the species that will eventually
occupy that space. In this context we call internal compensation the mechanism by which the
chances of a given species change as a function of departure of its relative frequency from that
at the SEC. If the mechanism of compensation around a certain SEC is sufficiently well
balanced then that state is said to be of equilibrium and the system will forever oscillate around
it.

The EC model, proposed by Connell and Hubbell assumes a community where all sates
are SEC. We showed that this community does not possess any ICM and that in it biodiversity
is, at most, a transient state, with the variety composition converging, with probability one, to
a situation of single-species dominance, as long as the death of an individual and its
replacement by a new individual from one of the competing species occurs at intervals of
random length, but with finite expected value. The GRT determines each species' probability of
ultimately winning the game, as a function of the present variety composition.

The inevitability of single-species dominance in systems governed by the EC model is
an immediate consequence of the GRT. We'll illustrate that the existence of a well calibrated
ICM stabilizes the system preventing species extinction and maintaining biodiversity. On the
other hand, isolated and homogeneous ecosystems without ICM's will converge, with
probability one, to a state of single-species dominance, - except for the variability due to
genetic mutations provided the mean expected time between deaths is finite.

The Compensatory Mortality Model (CMM) due to Janzen (1970) and Connell (1971)
provides a framework which explains the stable coexistence of a large number of species in a
same ecosystem. This model is based on the hypothesis that predators tend to bunch up in the
neighborhood of the source of their foodstuff Therefore, although a tree tends to shed its
seeds with concentration decreasing with distance, higher concentration of seed predators in its
close neighborhood will prevent a high number of seedlings in that area. On the other hand, at
a large distance from the parent tree, the very low concentration of predators is offset by an
also very low concentration of seeds, and seedling are again not much likely to occur. An
optimum balance between an still reasonable concentration of seeds and sufficiently low
presence of its predators is reached somewhere in between, at a moderate distance from the
parent tree.

We then generalized CMM to consider an initial state with several parent trees, and
any family of probability functions for seeds dispersion and their probability of survival. Once
these function are established, the PRC is determined through purely mathematical and




probabilistic development. We also developed a rigorous probabilistic treatment under generic
hypothesis concerning the probability distributions involved.

Modern computer machines are particularly powerfull at simulating models which are
too complicated to be reasonably covered by any known set of theorems and mathermatical
formulas. We dedicated a substantial part of this thesis to developing and exploring systems
that simulate a forest under several different models of population dynamics. These systems
use computer graphics which allows the follow up of the sequence of events on real time .
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CAPITULO 1

PESQUISAS EM ECOSSISTEMAS FLORESTAIS - A DEFINICAO DO PROBLEMA

1.1 - INTRODUCAO

O entendimento do fendmeno da biodiversidade em ecossistemas, dos mecanismos
pelos quais espécies distintas compartilham o mesmo espago fisico de uma forma dinimica,
mas aparentemente harmdnica e estavel, é um desafio que tem comandado grande interesse
cientifico nas ultimas décadas.

O processo continuo - € a cada ano mais intenso - de acumulagiio de dados de campo
mais ou menos minuciosos, tem fomentado o desenvolvimento de modelos objetivando o
entendimento dos mecanismos internos que induzem e mantém a biodiversidade e seus
fendmenos associados.

Infelizmente dados empiricos apenas, sem o suporte de ferramental matematico e
probabilistico adequados, podem levar - e, como veremos, tém freqiientemente levado - a
interpretagdes equivocadas e conclusdes errdneas. O problema é que observagdes cuidadosas,
porém confinadas a uma janela temporal muito estreita, freqiientemente sugerem a idéia de
harmonia e equilibrio a ecossistemas em que, de fato, imperam processos competitivos
intensos e implacaveis entre as espécies, promovendo, de forma continua, mudangas profundas
de composi¢io e distribuigio geogréﬁéa das espécies envolvidas. Estas mudangas, contudo,
ocorrendo no espago de séculos ou milénios, sdo imperceptiveis ao observador confinado a

uma janela temporal de uns poucos anos.

Por outro lado, o aciimulo de observagdes empiricas, sem o suporte do ferramental
apropriado, nio contribui para o estabelecimento de generalizagdes vilidas, levando, na
verdade, a um emaranhado de casos particulares e modelos especificos que se sobrepdem uns
aos outros, numa situagio semelhante aos modelos astrondmicos antes das grandes
generalizagBes elaboradas por Copémico, Kepler e Newton, entre outros ( Wiener, 1954).

Neste trabaltho, procuraremos trazer para este ambiente alguns resultados gerais
bastante poderosos da Teoria da Probabilidade e, mais particularmente, da Teoria dos Jogos.
Como veremos, eles permitirio um aprofundamento da compreensdo das forgas em jogo nos

processos competitivos reinantes em ecossistemas complexos.
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A luz desses resultados, avaliaremos alguns conceitos bastante difundidos na literatura,
revelando suas qualidades e limitagSes. Veremos que um dos modelos mais difundidos para
explicar a biodiversidade leva, na verdade - dado o tempo suficiente - a uma situagio de
monodomindncia de espécie, inevitavelmente. Mostraremos que a existéncia de um bem
calibrado mecanismo interno de compensagdo (realimentagio) ¢ condi¢do necesséria a
manutengio estavel da biodiversidade. Neste sentido o Modelo da Mortalidade Compensatoria
(MMC) de Janzen (1970) e Connell (1971) é analisado em detalhe. No Capitulo 3,
generalizamos este modelo, dando-lhe uma roupagem probabilistica formal completa,
mostrando que, sob condigBes bastante gerais, ele prové os mecanismos internos de
compensagiio que induzem e asseguram a estabilidade da biodiversidade. Este modelo, que
denominamos Modelo da Mortalidade Compensatoria Generalizado (MMCG), € em seguida
explorado tanto matematicamente como através de simulagdes graficas em computador,

chegando-se a conclusdes e entendimentos valiosos.

Em todos os casos, os poderosos recursos para a simulagio gréfica de modelos
complexos, disponiveis nos modernos microcomputadores, serdo amplamente explorados.
Neste trabalho, eles s&o empregados, quer para demonstrar resultados ja previstos e explicados
pelos teoremas da probabilidade ja existentes, quer para o estudo de cenarios e observagio da
evolugdo, no tempo, de modelos complexos demais para serem englobados por um conjunto
tecnicamente tratavel de teoremas conhecidos.

As modernas técnicas de filmagem tém permitido a expans@o de nossas possibilidades
visuais em diversas diregdes. Uma, muito interessante, consiste nas deformacdes do tempo
natural, e nos permite observar fendmenos que ocorrem ou rapida ou vagarosamente demais
para serem apreciados diretamente. Um exemplo particularmente impressionante consiste da
observagio, em tempo acelerado, de formagdes de cimulo-nimbos. A olho nu elas se
assemelham a magnificas estatuas de marmore, imponentes e estaticas. Em tempo acelerado,
contudo, o seu carater convulsivo e cadtico ¢ revelado de forma dramatica , com uma sucessio
interminavel de movimentos convolutivos revolucionando, continuamente, a geometria basica
da estrutura. |

Fato semelhante ocorre a toda parte em nossa volta. A visdo de um Universo em
perfeita harmonia, decorrente da mecénica newtoniana, ja ha muito cedeu lugar a modelos que
implicam num Universo explosivo, extraordinariamente convulsivo e enérgico. Mas aquela
visdo ainda ndo desapareceu por completo e ressurge, a todo instante, envolta agora numa
camada espessa de pieguismo, em ambientes onde a Fisica € solenemente ignorada em favor de
uma visio mistica e intuitiva do mundo. De fato, a visdo de uma "harmonia perfeita do




Universo” tem que ignorar pelo menos dois fatos inegaveis: primeiro, o Universo fisico €, pela
visio cosmologica vigente, uma explosio espantosa acontecendo; e, segundo e mais
estreitamente, o universo politico em que estamos inseridos tem muito mais de cadtico do que
de harmonico.

Neste trabatho, procuraremos, através do emprego de resultados da Teoria da
Probabilidade e de simulagdes graficas em computador, desvendar o carater turbulento e
cadtico que se esconde por tras da aparéncia de placidez, equilibrio € harmonia reinante em
certos ecossistemas complexos.

Ao longo de todo este trabatho, estaremos sobretudo - embora ndo exclusivamente -
interessados na questdo da biodiversidade reinante em florestas tropicais umidas. Nestes
ambientes, a enorme variedade de espécies partithando do espago fisico, de forma
aparentemente equilibrada e estavel, tem gerado uma visio roméntica particularmente
difundida de perfei¢Bo e harmonia, que sutilmente sugere um controle magico e intencional.
Expressdes como a Natureza é sdbia ignoram fatos corriqueiros, como a expansio
espontinea e natural dos desertos, ou - nem tdo corriqueiro - como numa escala temporal
medida em eons, o destino de toda a "natureza viva’ em nossa volta &, por todos os padrdes
humanos de valor, tio tragico quanto inevitavel. De uma maneira mais genérica, esta visdo
roméntica de harmonia e autocontrole se choca frontalmente com o fato de que, num sistema
fechado, a desorganizag#o - a entropia - sempre aumenta.

O crescente interesse cientifico pelas questdes relativas 4 génese e sustentagdo da
biodiversidade provém, em parte, da acelerada exaustdo dos recursos florestais, da percep¢do
cada vez mais generalizada da necessidade da preservagdo dos ecossistemas naturais ainda
restantes no planeta e, mais do que isto, da imperiosa necessidade de recuperagio de meios
ambientes devastados ou em processo acelerado de degradagio.

Conforme tem sido observado, se, por um lado ecossistemas biodiversificados s&o
estruturas extremamente frageis e facilmente destrutiveis, sua restauragéo por meios artificiais
se constitui em tarefa hoje tecnicamente impossivel, dado o baixo nivel de conhecimento sobre
a complexa trama de forgas e interagSes envolvidas. Fatos como este tém gerado uma linha de
pensamento radicalmente ndio intervencionista, no qual a agio humana ¢ vista como
exclusivamente destrutiva.

Pelo contrario, orienta-nos neste trabalho a convicgdo de que, deixada por seu livre
curso, a Natureza nfio ¢, necessariamente, benigna, ¢ de que a agéo humana, apoiada em




conhecimentos e propésitos adequados, pode ser amplamente eficaz como forga restauradora,
criadora e inibidora dos processos degenerativos naturais. De fato, se por um lado abundam os
exemplos da agdo devastadora do homem, por outro sdo também iniimeros os casos em que a
intervengio humana teve impacto positivo no ambiente’.

A regeneragio do Deserto do Saara, por exemplo, trazendo-o aos niveis de riqueza e
complexidade biolégica das 4reas de latitudes equivalentes nas Américas do Norte, Central ¢
do Sul, nio é certamente uma impossibilidade fisica, embora tal projeto envolvesse
dificuldades técnicas e tedricas extraordinarias? e demandasse recursos econdmicos e
cientificos ainda inalcangados e, provavelmente, um cronograma que se estenderia por varios
séculos. Mas seria, sem nenhuma divida, uma aglo concreta € enormemente positiva da
Humanidade, em oposigio a uma das manifestagGes especialmente malignas da Natureza.

Estamos convencidos de que a Ciéncia, a compreensio objetiva dos fendmenos
‘naturais, é, senio a unica, a mais poderosa arma da Humanidade, no seu esfor¢o em se
contrapor s tendéncias hostis ou degenerativas da Natureza,

A ocupagio do espago geografico pelo homem moderno, ¢ o fator determinante da
paisagem vegetal atual. Na Europa resta muito pouco das antigas florestas que cobriam a
maior parte do continente. No Brasil, embora as alteragdes artificiais na Natureza s0 tenham se
intensificado a partir do século XVII, a cobertura vegetal existente na época do descobrimento
j4 foi radicalmente alterada. De uma forma geral, quase toda a cobertura viva do planeta ja
sofreu de forma mais ou menos profunda a interferéncia humana

A existéncia de milhdes de seres vivos, vegetais ou animais, no planeta Terra, €
fortemente dependente das condigBes associadas ao meio ambiente. Assim a 4gua, ar, solo, etc.
desempenham um papel fundamental da fixagdo do ser vivo e determinam o seu ambiente ideal
de sobrevivéncia. Além disso, existe o aspecto associado a trama de interdependéncia entre as
espécies, € entre estas e o meio ambiente. Portanto, quando o meio ambiente ¢ agredido de
alguma forma, desencadeia-se uma seqiiéncia de perturbagbes a fauna e a flora, que ainda ndo
se conseguem antecipar.

lDysou apresenta a este Tespeito argumentos muito inieressantes em “From Eros to Gaia", pp. 238-242.

20 conseqiicnte resfriamento da atmosfera pela depressio dos niveis dos gases de estufa ( CO, em particular),
recrutados para a formaglo da biomassa, se constitui numa das enormes dificuldades a serem equacionadas.
Fica aqui, porém, a sugestio de um desafio vilido para a Humanidade no Terceiro Milénio.
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No ultimo século, 0 homem vem modificando profundamente, de forma acelerada e
freqiientemente desordenada, o cenario da face da Terra. A alteragio brutal da distribuigo
natural de anirnais € vegetais tem provocado a extingdio de milhares de espécies. Hoje, com o
meio ambiente profundamente danificado, a Humanidade, sentindo cada vez mais os efeitos
desta profunda devastagio, comega a tomar consciéncia da imperiosa necessidade de se
empenhar num processo efetivo de recuperagio e preservagdio ambiental e de se opor
eficazmente aos processos degenerativos existentes, artificiais ou nio.

Embora os mecanismos naturais freqiientemente se mostrem eficazes na producio e
manutengdo da biodiversidade, € certo que nem tudo deva ser deixado por sua conta. A
interferéncia do homem ¢ fundamental em varias situagdes. Por exemplo: 0 processo, natural
ou artificialmente induzido, de desertificagdo em diversos pontos do Planeta precisa ser
detectado, compreendido € estancado ou revertido. Raciocinio analogo aplica-se a recuperacio
de grandes areas de florestas tropicais, que foram completamente devastadas, pois, deixando-
se seguir o percurso de regeneracio natural, tal processo poderia nunca se dar ou levar
séculos. Ndo ha impossibilidade tedrica para a agfio corretiva do homem sobre o meio
ambiente. As limitagdes hoje existentes s3o de naturezas cientifica, tecnologica, econdmica ou
politica.

Para que o homem possa interferir com sucesso nos reflorestamentos ou aproveitar os
recursos naturais de forma sustentada, € necessario uma profunda compreensio deste
complexo ecossistema®. Mais adiante neste capitulo, antes de estabelecer nossa linha de
trabalho, introduzimos diversos conceitos e idéias correntes em Ecologia, que julgamos
importantes na fundamentag¢io e na motivagio das idéias principais desta dissertagidc.

Na Segiio 1.5, onde apresentamos varios modelos ecologicos da dindmica de florestas,
¢ imediato constatar que entre ecologos persiste um nivel geralmente inadequado de utilizagdo
dos principios e ferramentas mais fundamentais da Probabilidade ¢ da Estatistica. Esta
inadequagdo se fundamenta na insuficiente exposigio destes cientistas ao raciocinio
probabilistico. Veremos que alguns modelos e conceitos muito caros a este meio cientifico,
sucumbem a luz de alguns teoremas nio tdo exoticos da Teoria da Probabilidade. A sensacdo
de desperdicio de esforgo intelectual € inevitavel.

3Em encontro patrocinado pela Universidade das NagBes Unidas em S. José dos Campos em 1984, cientistas
de todo o mundo se colocaram ante a seguinte indagacio; "Como a intervengio humana nos ecossistemas
naturais dos trdpicos umidos afeta a floresta, as regides circunjacentes ¢ todo 0 mundo?”. Logo ficou evidente
que, guaisquer que fossem suas disciplinas de procedéncia, os especialistas tinham pouco mais a oferecer que a
admissdo sincera de sua profunda ignordncia. (Lovelock, Op.cit. pg 147).
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Os problemas da abordagem deterministica das questdes da Ecologia se devem a uma
realidade impiedosa: os fendmenos do mundo fisico em geral, e da Ecologia em particular, séo
de natureza estocastica. No tépico 1.6, mostramos que as técnicas e modelagem estatisticas
sdo adequadas para conduzir, de modo préatico e especialmente organizado, o tratamento das
incertezas e complexidades associadas ao ecossistema florestal. Os problemas de competigdo
entre espécies, em particular, se caracterizam como um jogo, onde a habilidade competitiva de
cada espécie e fatores de chance governam os movimentos. Como tal, sdo eficientemente
trataveis através do emprego de todo um arsenal de ferramentas probabilisticas muito
poderosas, em particular aquelas pertencentes a Teoria dos Jogos, iniciada ainda na primeira
metade da década de 40 (von Neuman,1943), para orientar na definigdo de taticas e estratégias
no Jogo da Guerra, muito em voga na época.

Vale alertar que o nome Teoria dos Jogos nfio deve sugerir de imediato o ambiente
frivolo dos cassinos. Sua principal motivagdo reside no fato que todo o problema de
competigdo, natural ou ndo, bem como todo o problema da Teoria da Decisio ( ¢ ndo ha
problema de decisio se nfo ha incerteza - ¢ conseqiientemente probabilidade - envolvida)
possui a mesma estrutura probabilistica de algum jogo de azar. A proposito, como ndo poderia
deixar de ser, a teoria se aplica igualmente bem aos jogos de azar, embora ela demonstre que,
quase sempre, nestes casos, a estratégia Otima € precisamente nio entrar no jogo.

Ao logo de nosso trabalho, procuraremos sempre apresentar as idéias de forma clara ¢
didatica, de modo que o ajuste adequado entre 0 modelo probabilistico e o problema fisico
abordado se torne evidente ¢ inquestionavel. Para isto imimeros exemplos serdo apresentados,
inclusive empregando simulagdes em computador.

1.2 - CONSEQUENCIAS DA DEVASTACAO FLORESTAL

As florestas tropicais, localizadas nas regiGes de clima quente e Gmido da zona tropical,
vém sendo devastadas em um ritmo assustador nos ultimos tempos. A extraordinaria riqueza
varietal deste tipo de floresta - que tende a crescer com a proximidade da linha do equador -
tem despertado interesse em pesquisadores de todo o mundo.

A bacia do Rio Amazonas possut mais da metade das florestas tropicais que ainda
restam no mundo, e a floresta Amazdnica, representa a maior area incOlume.




Os motivos para as derrubadas das florestas tropicais tém sido os mais diversos. Em
termos gerais, a exploragdo segue uma seqiiéncia que tem inicio com a extragdio comercial
seletiva de algumas espécies, conhecidas como madeira de lei, chegando & erradicagdio sumaria
para a instalago de lavouras ou de pastagens de gado de corte e, posteriormente, para abrigar
a expansdo demografica. E também comum, apos a retirada das espécies de valor comercial ou
apo6s pouco tempo de cultivo agricola, o local ser abandonado, passando entdo a percorrer um
processo penosamente lento de regeneragfio natural, ou descambar rapidamente em diregao a
degradagdo completa.

Quando uma grande area florestal é desmatada ¢ abandonada, freqiientemente a forga
regeneradora da Natureza ndo é suficiente para assegurar a restauragio das caracteristicas
originais. Isto se deve ao fato de que a propria natureza coloca em agdo forgas contraditérias,
de regeneragio e de desagregacdio. A erosio do solo € uma das forgas desagregadoras mais
poderosas a entrar em jogo. Além disso, passaros e bichos responsaveis pela disseminagio de
varias espécies de sementes sfo afugentados da regifio, inviabilizando a chegada das mesmas
ao local desmatado. Assim, muitas vezes, locais onde existia uma exuberante floresta, ddo
lugar a um emaranhado de bambus e cipds. O saldo desta pratica destruidora pode ser o
acamulo de uma quantidade enorme de terra estéril, impropria para a agricultura e até mesmo
para o crescimento de pastagens.

Na maior parte das vezes, as limpezas de dreas sdo feitas utilizando-se grandes
queimadas. Com essa prética, é possivel que muitas espécies vegetais e animais tenham sido
extintas antes mesmo de serem conhecidas pelo homem. As perdas irreversiveis em termos de
acervo genético sdo faceis de se imaginar.

Ao contrario do senso comum, o desmatamento ndo implica na obtengdo de terras
adequadas para atividades agricolas ou pecuarias. O solo destas florestas, em sua maior parte,
¢ pobre de nutrientes e, portanto, pouco adequado as culturas usuais.

Os indios e os caboclos usualmente abrem clareiras de um ou dois hectares no seio da
floresta. As cinzas obtidas nas queimadas garantem um periodo de fertilidade do solo, embora
ndo muito grande, e ali é praticada a agricultura até que o solo se torne improdutivo. As cinzas
levadas pela chuva sdo absorvidas pela floresta circunvizinha. A clareira abandonada, por ser
pequena e aproximadamente igual dquelas que surgem naturalmente com a queda de arvores, €
preenchida com o tempo também de forma natural. Desta forma a biodiversidade é mantida.




As florestas também tém o papel fundamental de proteger o solo da erosdo. Com o
desmatamento, as imensas arvores deixam de absorver grande parte da dgua das chuvas, que
sio abundantes nesta regifo. A agua nfio absorvida, em forma de enxurrada, ganha velocidade
por ndo encontrar obstéaculos nas raizes e escoa pela terra levando consigo grande quantidade
da camada superior do solo, que por sua vez ird sedimentar-se no leito dos rios, causando
assim o assoreamento. Com as fortes chuvas tropicais, 0 assoreamento provoca enchentes de
grandes proporgdes.

As enchentes, devido ao assoreamento, foram verificadas também em diversas partes
do territorio brasileiro. Na regido Sul do Pais, onde predominavam as matas de araucarias, 0s
rios vém transbordando ano a ano e varias cidades sio inundadas. No complexo do pantanal, a
devastagiio das matas ribeirinhas, para implantagio de pastagens, provocou a assoreamento no
Rio Taquari. Uma das conseqiiéncias imediatas foi a interferéncia direta no fendmeno da
piracema, em que os peixes sobem em diregio & nascente do rio no periodo de reprodugdo.
Milbares de peixes de piracema, das mais variadas espécies, ficam encathados ¢ morrem na
areia dos trechos mais rasos do rio. Recentemente, estudantes de todo o Estado de Mato do
Grosso do Sul promoveram o plantio de 100 mil mudas de arvores nativas da regido as
margens do Rio Taquari. Esta foi a forma que eles encontraram para protestar € conscientizar
as autoridades governamentais no sentido de proteger e socorrer o rio que esta morrendo.

Na Amazdnia, as areas de férteis solos aluviais existentes nas regies de varzea fluviais,
permanecem inundadas durante varios meses do ano. No entanto, durante os periodos secos
oferecem condigBes de cultivos temporarios. O desmatamento nestas regides provoca, além da
erosio e consegiiente assoreamento dos rios, um grave problema no ciclo de vida dos peixes.
O ecossistema terrestre da floresta Amazdnica, a exemplo das matas ribeirinhas no complexo
do pantanal, mantém uma relagdo fundamental e importante com o sistema aquatico, visto que
grande parte dos peixes ali encontrados dependem de varios alimentos oriundos das florestas.
As matas de varzeas, também, sio responsaveis pelo fornecimento de frutos, sementes ¢ flores
que caem das arvores sobre o leito dos rios, além de insetos e outros micro-organismos.

As florestas tropicais estdo intimamente ligadas as condigbes do clima. O indice de
precipitagio anual é elevadissimo: cerca de 2.000 a 2.250 mm, sendo distribuida ao longo do
ano, geralmente com uma ou mais épocas relativamente "secas”, (125 mm por més ou menos ).
A variagdo na temperatura entre inverno e verdo ¢ menor do que a variagio entre noite e dia
(Odum, 1988). Da precipitagdo total, a metade tem origem no proprio ecossistema ¢ o restante
vem das nivens umidas provenientes do oceano (Vesentini e Viach , 1993). Como grande
parte da 4gua das chuvas que precipita ¢ retida na floresta ¢ em seguida ¢ devolvida a
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atmosfera no processo de evaporagio e de transpiragio® - fendmeno conhecido como
evapotranspiragio - a destruicio da floresta poderia romper este ciclo tendo como
conseqiiéncia a diminuigo dos indices de imidade atmosférica e de precipitagdo.

Na Etiopia, ha cerca de 40 anos, quase metade do territério era coberto por florestas,
fonte principal de agua para a imrigagdo das lavouras. Hoje restam apenas 5 % das florestas
etiopes. Como conseqii€ncia, a enorme populagio do pais tem sofrido os efeitos das secas e
enchentes (Banks, 1989). No Brasil, menos que 5% da Mata Atlantica original sobrevive hoje,
gerando uma perspectiva preocupante para questdes como o abastecimento de dgua na Grande
Sdo Paulo nas proximas décadas.

Muito se tem discutido em relagdo ao efeito que a destruicdo das florestas tropicais
poderia causar aos padrdes climaticos em escala mundial. Uma das maiores preocupagdes,
amplamente difundidas na ultima década pelos meios de comunicagio, € que o desmatamento
poderia implicar em um aquecimento generalizado da atmosfera. Isto porque o Carbono
estocado nestas florestas voltaria mais cedo ou mais tarde & atmosfera na forma de gases de
estufa ( dioxido de carbono, metano, etc). Este fendmeno geraria o "efeito estufa" que,
elevando a temperatura atmosférica média, provocaria o derretimento de parte das capas
polares , com a conseqiiente inundagdo das regides baixas em diversos cantos do planeta .

No Brasil, o desmatamento seguiu o percurso ditado pela sua colonizagio e
posteriormente o processo de construgdo e ampliagio do espago geografico. Desta forma, a
primeira floresta a ser devastada foi a Mata Atlantica, da qual restam menos que 5 % de sua
area original. Com esta destruigdo, diversas espécies animais € vegetais Ja foram extintas ou se
encontram em vias de extingio. Entre eles o mico-ledo-dourado, que tem seu habitat na costa
atlantica do Sudeste brasileiro, se tornou o simbolo da luta pela defesa da Mata Atlantica.

A colonizagio do Sul do Pais levou, de forma acelerada a partir da década de 50,
devastacdo da mata de araucaria. A extragfio intensiva do pinheiro-do-parana levou a sua
quase extingio. Em seguida veio a exploragdo comercial das madeiras da regido Centro-Oeste
e por ultimo chegou-se & regido Norte. Atualmente a floresta Amazonica, embora num ritmo
menos acelerado continua a ser destruida. A Tabela 1.1 ilustra a profundidade da devastagdo
da cobertura florestal original para alguns estados, desde o descobrimento até hoje.

4Transpiragio - Processo pelo qual as plantas perdem agua sob a forma de vapor.
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Tabela 1.1 ~ Extensio de florestas em alguns estados brasileiros em porcentagem da drea total do estado.

RJ ES PR Sp SC MS AL MG RS BA

1500 | 97 90 85 85 84 70 50 45 36 30

1990 |13 2 3 6 4 8 1 3 2 1

Fonte: Moreira (1993),

Todos os fatos apresentados até aqui parecem reforgar a idéia de que a agio humana
no meio ambiente € exclusivamente predatoria e destrutiva, sugerindo entdo a ideologia do néo
intervencionismo. Procuraremos ao longo deste trabalho reforgar a idéia oposta, de que a agéo
humana cientificamente bem fundamentada, e orentada para propositos corretos, €
indispensavel no reforgo dos aspectos benignos e na neutralizagio das forgas destrutivas da
Natureza.

1.3 - PRESERVACAO, REFLORESTAMENTO E SILVICULTURA

O movimento pela defesa do meio ambiente vem comandando interesse crescente em
todo o mundo. A Conferéncia das Nagdes Unidas Sobre o Meio Ambiente e Desenvolvimento
(ECO0-92), realizada no Rio de Janeiro em 1992, reuniu autoridades governamentais e n#o
governamentais de todo o mundo num evento que produziu excelente retorica e, até agora,
pouquissimos resultados praticos.

Na confrontagio de interesses verificada na oportunidade, de um lade os paises em
desenvolvimento, que detém a maiona das florestas tropicais, recebiam criticas severas dos
paises do primeiro mundo por estar devastando suas florestas. Do outro lado, os paises
desenvolvidos, que criticavam, mas que no processo de industrializagdo pelo qual passaram,
sacrificaram grande parte do seu acervo natural em nome deste progresso.

Na ECO-92, os Estados Unidos da América, campedo mundial no processo de
destruigio da camada de ozOnio, negou-se a assinar um acordo de redugfio na emissdo de
alguns poluentes especificos na atmosfera. Os paises em desenvolvimento cobraram dos paises
desenvolvidos a responsabilidade de cooperagdo cientifica e tecnologica na tentativa de
preservaco ambiental, visto que estes detém um grande avango em éareas como Biologia,
Silvicultura, Engenharia Florestal e outras areas especializadas do conhecimento. Desta forma
eles estdo fortemente qualificados a participar na luta de preservag#o e recuperagdo ambiental.
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As organizagdes nio governamentais conservacionistas de todo o mundo participaram
de forma bastante ativa na ECO-92. Estas organiza¢Ses s3o as responsaveis por algumas das
agoes mais efetivas na defesa das questdes ambientais e na divulga¢Bio dos ideais € das
prioridades preservacionistas. Como freqiientemente acontece com as agdes radicais, elas
dramatizam os problemas chamando a atengdo para os mesmos, forgando um conflito do tipo
Tese-Antitese, que, neste caso, tem levado a Sintese, que verificamos hoje, do crescimento de
uma saudavel consciéncia ecologica numa escala global.

O reflorestamento nos trépicos vem acontecendo de maneira muito lenta e, na maioria
das vezes, de forma bastante diferente da vegetagfo original. O grande obsticulo encontrado é
que a dindmica do processo de regeneragio natural ainda é muito pouco compreendida,
embora grandes avangos tenham sido alcangados nas Gltimas décadas.

Nas florestas tropicais imidas, geralmente de solo bastante pobre, quande uma clareira
unitaria € aberta pela morte natural de uma arvore, inicia-se um processo competitivo
acelerado pela ocupagio deste territorio livre . Isso ocorre porque o solo, embora raso e
pobre, esta protegido por uma camada superficial fértil resultante da rapida decomposigio de
materiais orgénicos - fornecidos em abundancia pela propria floresta - em fungfio da umidade e
calor. Quando este fragil equilibrio do ecossistema é violado pela interven¢io humana, varias
espécies de sementes, que apresentam pouco tempo de fertilidade, podem nfo conseguir passar
pelo estigio. de germinagdo. Desta forma o processo de regeneragio natural fica

comprometido.

Por outro lado, um investimento econdmico no preparo do solo, plantio das espécies e
posterior acompanhamento, em areas degradadas, é pouco atrativo de um ponto de vista
econdmico de curto prazo, visto que o retorno além de incerto, s6 podera ocorrer a longo
prazo. As arvores nobres, que produzem madeira de lei, atingem o ponto ideal para corte
comercial com algumas dezenas de anos, muito além do horizonte maximo de planejamento da
maioria das empresas brasileiras. Além disso, a utilizag80o de varias espécies de arvores nativas
e de crescimento mais rapido pode trazer alguns inconvenientes: na indistria, por exemplo, a
elaboragdo da polpa para fabricagio de papel encontra cobstaculos de ordem tecnologica para
obtengdo de uma pasta uniforme de boa qualidade. A dificuldade na obtengdo da formula para
garantir a qualidade da polpa e a falta de conhecimento no processo de regenera¢io natural,
para garantir um continuo abastecimento de madeiras a longo prazo, fazem com que as
induistrias tenham opgdo pela monocultura de algumas espécies de crescimento mais rapido -
como alguns géneros de Eucaliptos € de Pinos - que produzem matéria prima de qualidade
comprovada e de que se conhecem as técnicas de cultivo.




A silvicultura em florestas tropicais vem ocorrendo ainda de forma bastante timida.
Quando isto ocorre, 0 mais comum ¢ que apenas uma espécie seja cultivada. Varias espécies
de palmeiras crescem com relativa facilidade no solo do sub-bosque florestal. As palmeiras
oleaginosas produzem oOleo de coco e ajudam a estabilizar o solo desprotegido. Qutras
palmeiras, por apresentarem rapido crescimento, vém sendo cultivadas, principalmente na mata
atlantica, para postenior extragio do palmito.

No meio cientifico duas propostas ganham forga para amenizar a destruigio das
florestas tropicais. A primeira, uma alternativa menos nociva, seria a retirada seletiva de
madeira. Aqui seria necessario um estudo rigoroso para determinar métodos para a calibragdo
fina de uma exploragdo auto-sustentada. A idéia é que as arvores sejam retiradas em um
estagio anterior ao de sua morte natural. Assim com o passar dos anos, o repovoamento das
clareiras ocorreria naturalmente obedecendo as leis da natureza. A segunda alternativa para a
exploragdo econdmica das florestas, seria a agrossilvicultura. Esta pratica consiste no plantio
de espécies vegetais adaptadas ao ecossistema e o replantio das espécies vegetais que sdo

extraidas de forma seletiva.

Nas duas propostas citadas anteriormente, tem-se a vantagem de garantir a reciclagem
de nutrientes do solo por parte da floresta. A grande dificuldade a ser enfrentada € o transporte
da madeira ou derivados da floresta. A construgdo de estradas ou trilhas na floresta, associada
ao peso dos caminhfes carregados, provoca sérios danos.

No Brasil, a recomposigio florestal praticamente nio se verifica. A silvicultura ocorre
devido a necessidade do abastecimento de madeiras nas indastrias. Muitas fabricas utilizam
madeiras no funcionamento de fornos e caldeiras, para produgdo de uma diversidade de
produtos. Em outras, a madeira € utilizada como matéria prima, principalmente na produgdo de
papel e papeldo. Como estas industrias estdo localizadas, sobretudo, nas regides Sul e Sudeste,
onde o desmatamento foi mais acentuado, a silvicultura, em forma de monocultura, ¢ praticada

apenas por interesse comercial.

O reflorestamento praticado na silvicultura com finalidade comercial nio recompde a
biodiversidade em sua plenitude. Na monocultura de eucalipto, por exemplo, o que se verifica
¢é a formagdo de uma mata uniforme e homogénea, conhecida entre os bidlogos e ecologistas
por deserto verde, onde predomina a pobreza de biodiversidade .
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Na regido Sul brasileira, nas 4reas da antiga mata de araucéria, o pinheiro original,
pinheiro-do-parana (draucaria angustifolia, Araucaria brasiliensis) quase nfo vem sendo
replantado. O reflorestamento é feito com o pinheiro americano ( Pinus eliotti). Esta espécie
arborea é de crescimento muito mais rapido que o pinheiro-do-parana, embora sua madeira
seja de qualidade bem inferior. Como a preocupagiio comercial € estreita e de curto prazo, a
recuperagio ambiental ndo ¢ valorizada.

Devido as relagdes de interdependéncia entre animais e vegetais no que se refere ao
processo de teprodugio e alimentagio, a maioria dos animais nfo encontram, no meio
ambiente promovido pela monocultura, o seu ambiente ideal. Desta forma, mesmo nos casos
em que a introdugio destes animais foi feita por intermédio do homem, eles ndo se
multiplicaram, a ndo ser para uns poucos casos.

Por outro lado, a espécie cultivada em monocultura apresenta os seus hospedes
naturais: formigas, lagartas, etc. Estes por sua vez, com farta alimentagio e ambiente propicio
a sua multiplicago, niio encontrando os seus inimigos naturais, se reproduzem de forma muito
intensa. Esta enorme quantidade de insetos ataca a monocultura e produz a destruigdo. Desta
forma o homem ¢ obrigado a interferir com toneladas de inseticidas que sdo absorvidas pelo
solo e acabam chegando aos rios promovendo um ciclo de destruigio no ambiente aquatico.

Na Fazenda Monte Alegre, municipio de Agudos, regido Centro-Oeste do estado de
Sdo Paulo, estdo plantados treze mil hectares de eucaliptos e pinos tropical. Curiosamente
varios animais silvestres transitam livremente no meio da floresta artificial. Isto foi possivel
porque entre os talhdes de pinos e eucaliptos foram deixados pequenos trechos da mata
atlantica do planalto, nichos que funcionam como habifat natural. Estes odsis no meio do
deserto verde, inicialmente, ndo foram derrubados porque sio areas que dariam muito
trabalho para o cultivo e principalmente para a entrada de maquinas pesadas. A construgao de
agudes ¢ de comedouros especiais para a distribuigio de alimentos (milho) tem atraido os
animais silvestres para dentro da floresta plantada. Em pontos estratégicos foram construidos
observatérios para estudar o comportamento dos animais ali existentes. Esta fazenda conta
com bidlogos e outros funcionarios, que sdo responsaveis pelo manejo da fauna, e fornece
tatus para a produgdo da vacina de hanseniese.

Varias fazendas na regido Centro-Oeste de Sdo Paulo, numa espécie de cooperativa,
desenvolveram um estudo para controle biologico da lagarta desfoliadora. Em laboratério
foram criados percevejos, inimigos naturais das lagartas, que foram soltos na plantagdo de
eucalipto. Com a atual legislagiio que proibe as queimadas, estdo adotando o sistema de plantio
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sem gradagem e com aproveitamento de folhas e galhos que sdo triturados com ajuda de um
rolo triturador. O que esta se fazendo aqui € o seguimento de algumas leis basicas da naturcza.

Neste trabalho daremos uma contribuigio a ampliagio do entendimento sobre os
mecanismos associados ao fendmeno da biodiversidade. Trazendo um ferramental
probabilistico poderoso, acreditamos ainda estar abrindo novas linhas de pesquisa e
potencializando algumas ja existentes na area

1.4 - ALGUNS CAMINHOS DAS PESQUISAS CIENTIFICAS

A pesquisa cientifica voltada a preservagdo ambiental ocorre numa grande variedade de
diregdes. Vai desde o estudo de colonias de fungos, cuja auséncia ou presenga serve de indice:
para os niveis de polui¢io ambiental, até o estudo do dossel florestal. O manejo das florestas
tropicais quanto & utilizagio de espécies silvestres, a sua exploragio auto-sustentada e a
regeneragdo de comunidades bidticas vém sendo objeto de grande interesse cientifico.

Continuamente se comenta que, devido a alta heterogeneidade de sua composigio, ndo
existem métodos eficazes e generalizados que podem ser aplicados ao manejo das florestas
tropicais (Banks,1989, Barrera, Gomez e Vazquez, 1977). Estes tltimos pesquisadores
acreditam que o conhecimento das técnicas de manejo consciente das florestas tropicais
passam, inclusive, pelo estudo da cultura Maia, ja que esta civilizagio floresceu no seio da
floresta tropical e era detentora de estratégias agricolas, horticolas e silvicolas, que

preéservavam a floresta.

No Brasil, o estudo para a produgio de sementes e mudas de arvores tropicais €
realizado em varios pontos do Pais. Em Campinas, na UNICAMP, o Parque Ecologico conta,
atualmente, com um viveiro com capacidade para produzir 30.000 mudas por més de arvores
nativas da regifio. Em seu Jardim Botinico, a UNICAMP possui um catalogo vivo de 1.000
arvores brasileiras, de 280 espécies diferentes, sendo algumas da regiio Amazdnica.

A produgiio de sementes também é feita na Fundagdo Florestal de Sdo Paulo que
pesquisa principalmente as espécies das matas ribeirinhas. Em Promissdo, interior de Sio
Paulo, a Companhia Energética de Sao Paulo ( CESP ) mantém um viveiro que produz cerca
de 700 mil mudas por ano, de mais de 100 espécies da mata de planalto. A reserva florestal do
Jardim Boténico em S3o Paulo guarda espécies preciosas em seus 160 hectares de mata
atlantica. No meio desta floresta, foi criada, recentemente, a maior Unidade de Pesquisa ¢
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Tecnologia de Sementes da América Latina. Al sdo produzidas 30 toneladas de sementes por
ano de arvores nativas, dentro de sofisticada tecnologia. Sementes para cada espécie sao
coletadas em diversos locais para garantir a variabilidade genética. O controle de qualidade €
aplicado na coleta e produgdo de sementes. Todos estes locais de produgdo de sementes
fornecem gratuitamente os seus produtos, além de orientagdes técnicas na produgio de mudas.

A Unidade de Pesquisa do Jardim Botanico de S&o Paulo conta com cadmaras
climaticas, que controlam umidade, temperatura e luminosidade e podem reproduzir com
eficiéncia as diferentes situagdes de climas do Planeta. Desta forma, o equipamento pode gerar
as condigdes favoraveis para o desenvolvimento das espécies pioneiras ¢ secundarias ou até
mesmo da vegetagio das caatingas nordestinas. Assim, a pesquisa vem-se desenvolvendo com
o objetivo de determinar as condi¢Oes ideais de reprodugo e crescimento para cada espécie
nativa.

Em Campinas, a mata Santa Genebra € uma reserva municipal situada a cerca de 20
Km do centro da cidade. Com area de 252 hectares, ela estd completamente cercada por
lavouras . Pesquisadores da UNICAMP acreditam que esta floresta urbana nio tenha. sofrido
extracio seletiva de madeiras nas ditimas duas ou trés décadas. A mata Santa Genebra é de
importancia fundamental por ser remanescente da floresta de planalto e abrigar inumeras
espécies que nfo mais existem no interior de S&o Paulo.

Em 1.982 a mata Santa Genebra sofreu grande ameaca ao ser atingida por um incéndio
que culminou com a destruigdo de 10 hectares de sua extensdo. Algum tempo depois, sem a
interferéncia do homem, a 4rea queimada apresentou alguma regeneragdo natural. Este
fendmeno ¢ conhecido no meio cientifico por sucessdo secundaria e ocorre devido ao deposito
de sementes das arvores pioneiras, que fica, em estado de dorméncia, em uma camada mais
profunda do solo. Estas espécies apresentam, em geral, um crescimento rapido e vida curta e
siio responsaveis na preparagio do ambiente que ira receber mais tarde um grupo de espécies
denominadas secundérias ou tardias. As espécies secundarias, dependentes de sombra, crescem
sob as arvores pioneiras ¢ em geral podem viver mais de 100 anos. Quando esse grupo,
conhecido como arvores nobres, comega a Crescer, as arvores pioneiras vio morrendo e
liberando espagos. Esta dinimica da natureza vai culminar com a floresta madura. A teoria da
sucessio secundaria aqui apresentada é uma das varias que existem para explicar a dindmica de
ocupagio de espagos vazios na floresta.

Pesquisadores da Universidade Estadual de Campinas - UNICAMP, da Universidade
Luiz de Queiroz de Piracicaba e do Instituto Agrondmico de Campinas vém acompanhando o
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mecanismo de regeneragio natural da Mata Santa Genebra, nos dez hectares queimados. Neste
trabatho eles identificaram as espécies que ali surgiram. O principal objetivo foi o de selecionar
boas espécies para reflorestamento de outras areas da regidio. A idéia € imitar, em outras areas
devastadas, a seqiiéncia que a natureza desenvolve e estabelecer estratégias e metodologias de
manejo florestal que permita éxito e diminuigdo do custo de reflorestamento.

Na fazenda Santa Eliza, vizinha da mata Santa Genebra funciona uma estagdo
experimental de reflorestamento do Instituto Agrondmico de Campinas. Nesta fazenda,
ocorreram varios incéndios e, sem a intervengio do homem, a mata dificilmente voltara a
existir. Ha cerca de trés anos, com base nos dados obtidos na mata Santa Genebra, 360 mudas
de espécies primarias e secundarias foram plantadas. Os pesquisadores tém acompanhado o
desempenho das espécies de acordo com as diferentes combinagbes de plantio. Embora ja
tenham obtido alguns resultados satisfatérios, o processo de regeneragiio das florestas sera
ainda por muito tempo um grande desafio para os pesquisadores.

No interior do estado de S3o Paulo, as matas remanescentes, via de regra, encontram-
se nas regides ribeirinhas. A construgiio de barragens para reservatérios de agua de usinas
hidroelétricas faz com que a vegetagio ribeirinha desapareca sob a inundagfo. A CESP tem
firmado um convénio com a Universidade Luiz de Queiroz para que seja estudado o
comportamento das espécies pioneiras e secundarias visando o reflorestamento em vérias
regides ¢ assim devolver um pouco de vegetacdo a mnatureza. A pesquisa exige
acompanhamento a longo prazo. Um dos experimentos mostrou a diferenga de crescimento do
pau-marfim, uma espécie secundaria, em fungo do sombreamento recebido. Plantado embaixo
de uma arvore pioneira de copa densa, o pau-marfim cresceu 2 metros em quatro anos. No
mesmo periodo, mas sob uma arvore pioneira de copa menos densa, o crescimento foi de 7
metros.

Os resultados fornecidos pelos pesquisadores tém norteado o reflorestamento de varias
ilhas formadas com a construgio da Usina Elétrica de Paraibuna. A biodiversidade de espécies
¢ o resultado de uma interagdo animal e vegetal muito complexa. A participacdo de fatores
como o vento e certos passaros no processo de dispersdo de sementes, associados a
competigio entre espécies, predadores especificos, entre outros, fazem com que a
biodiversidade se estabeleca. Embora o homem possa induzir o processo de regeneragio
natural, uma vez que a floresta tenha sido destruida, recompor a biodiversidade original em sua
totalidade é uma tarefa praticamente impossivel.
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Um pesquisa experimental com &rvores nativas, que também merece registro, vem
sendo desenvolvida em Linhares no estado do Maranhdo. Depois de muito tempo de pesquisa
a técnica de produgdo de mudas do jacaranda-da-baia é plenamente dominada. Assim, numa
area experimental foi possivel plantar 200 mudas desta espécie. Treze anos depois, as poucas
plantas que sobreviveram apresentaram um crescimento desordenado, cheio de galhos, bem ao
contrario daquele verificado na natureza. Isto se deve ao excesso de luz recebido pela planta
que é de espécie secundéria. Além disso, o ambiente de monocultura favoreceu o aparecimento
de broca, um inseto que perfura e penetra no tronco corroendo o cerne, causando a morte da

arvore.

O jacaranda-da-bafa também foi plantado experimentalmente de outras duas maneiras
distintas e com éxito. A primeira consistiu num plantio em linha reta no interior de uma
floresta. Neste ambiente, onde prevalece a competicdo entre espécies, o jacaranda tem a
tendéncia natural de crescer em busca de luz, € a broca é controlada pelo seus inimigos
naturais. Na segunda maneira, foi feito o plantio em linha, numa area desmatada, de uma
mistura de jacaranda-da-baia, perobas e ipés felpudos. Durante o periodo em que as plantas
eram jovens, a area foi usada para o plantio de milho e feijio. Esta pratica vem sendo testada
com bastante sucesso usando outras espécies do ecossistema original da regifo.

O levantamento fitossociologico é um trabalho de campo que ¢ feito com o objetivo de
conhecer e compreender a biodiversidade florestal. Na apresentacdo descritiva da vegetagao, €
comum aparecerem termos fais como freqiiéncia, abundincia, densidade e domindncia, as
vezes, com sentidos diferentes daqueles usados pela maioria dos fitossocitlogos (Siberbauer,
Gottsberger e Eiten, 1983).

Os estudos quantitativos da vegetagio natural, também, tém como objetivo estimar o
mamero de individuos por espécie em areas florestais. Devido a enorme dificuldade de acesso e
locomogdo em algumas florestas, geralmente as técnicas de amostragem tém sido utilizadas
inadequadamente. O tamanho e o formato das parcelas amostradas variam de autor para autor,
desde alguns metros quadrados a poucos hectares. Esta variabilidade geralmente esta associada
ao tamanho ou idade das plantas, assim como tempo e recursos disponiveis pelos
pesquisadores. Em algumas circunstincias, devido ao elevadissimo niimero de plantas jovens e
a dificuldade de identificagdo das mesmas, sio consideradas somente as arvores (ou arbustos)
com troncos cujos didmetro na altura do peito (DAP) ou didmetro na altura da base (DAB)
sejam superiores a certo valor preestabelecido. Provavelmente o que mais pode contribuir em
erro amostral é a escolha das parcelas, visto que estas, muitas vezes, nio sio sorteadas e sim
escolhidas de acordo com a facilidade de acesso ou por serem mais atrativas em determinadas




caracteristicas. Assim, um estudo de delineamentos amostrais adequados a diversos contextos
existentes em ambiente florestal ¢ necessario.

A distribuicdo espacial de individuos segundo a espécie arbérea também tem sido
objeto de estudos. Neste contexto, a pesquisa esta voltada para encontrar indices eficiestes que
quantifiquem a intensidade de agregacdo a partir do mapeamento dos pontos®. Embora
existam, na literatura, uma série de indices para medir o padrdo de agrupamento da espécie,
estes tém eficiéncia discutivel e ainda sdo pesquisados, como em Cardoso (1986). O Indice de
Morisita, (Morisita, 1959), € amplamente usado. O interesse pelo padrdo espacial dos
individuos ganhou mais forga apés o surgimento da hipdtese de predagdo de Janzen {1970) e
Connell (1971). Segundo estes autores, a predagio de sementes e mudas, em florestas
tropicais, ¢ mais intensa ao redor da arvore mie. O modelo de mortalidade compensatéiria que
propdem € abordado como um dos temas centrats desta dissertagdo.

A dinamica de crescimento das florestas naturais vem sendo estudada ha muite tempo.
Jones (1945), entre outros, pesquisou a estrutura e reprodugéo de florestas virgens em regido
de clima temperado. Na Gltima década, nas florestas tropicais, muita atengdo foi voltada ao
acompanhamento da dindmica de crescimento de arvores no interior de clareiras. Este periodo
de regeneragio de florestas é conhecido entre os pesquisadores como fase da clarera (gap
phase). Segundo alguns autores (Brokan,1985; Whitmore, 1989), na floresta existe um ciclo
que se inicia através de uma perturbagdo. Uma floresta madura, em sua dindmica de formagio
passa pela fase de clareira, caracterizada por uma abertura no dossel, pela fase de construgio
(building phase) e finalmente atinge a fase madura (mature phase). Embora as trés fases
(estagios) do ciclo florestal, citadas anteriormente, venham sendo usadas na literatura com
mais freqiiéncia, outras subdivisdes também aparecem com certa regularidade, principalmente
na fase de colonizagdo de clareiras.

O estudo da dindmica de florestas baseado na teoria de preenchimentos de clareiras
mereceu em 1989 um artigo especial na revista Ecology (niimero 3 do volume 70). Ali sdo
apresentados 14 artigos de mais duas dezenas de autores. Muitos deles acreditam que a fase de
clareira é a parte do ciclo florestal mais importante para a determinagdo da composi¢do
floristica. Segundo Whitmore (1989), a competi¢iio entre espécies e suas exigéncias por luz,
nas fases de construgdo e madura, desempenham um papel menor.

5 Cada 4rvore corresponde a um ponto no mapa.
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Barro Colorado € uma ilha de 54 hectares no Lago Gatun, no Panama. A floresia
tropical umida da ilha vem sendo um verdadeiro laboratério natural para pesquisadores de
varias partes do mundo. Provavelmente seja o ambiente de floresta tropical que mais tenha
sido pesquisado. As informagdes ali obtidas acabam dando origem a pesquisas em outras
regides, além de servir de base para comparagdes posteriores. Infelizmente os resultados
encontrados vém sendo generalizados de forma pouco critica.

Brokan (1985) estudou a evolugio do crescimento de arvores pioneiras e secundarias
em trinta clareiras, variando de 20 a 705 m* , na floresta daquela itha. Os resultados de 6 anos
de pesquisa da dindmica de recrutamento, crescimento, morte, fregiiéncia e composigdo das
espécies sdo apresentados em fungdo do tamanho das clareiras.

Os rumos da pesquisa em florestas tropicais prosseguem em outras diregdes,
principalmente no que se refere  influéncia reciproca entre fauna e flora. Na se¢dio seguinte,
introduzimos alguns modelos da dindmica de florestas tropicais, que serdo tratados no decorrer
deste estudo.

1.5 - MODELOS DE DINAMICA DE FLORESTAS

As florestas tropicais se destacam por apresentarem, via de regra, uma comunidade
com a maior diversidade de plantas do Planeta. A variedade de vida atinge, talvez, o seu auge
nas florestas tropicais umidas latifoliadas e perenefdlias que ocupam as zonas de baixas
altitudes préoximas ao Equador (Odum, 1988). A compreensdo de como esta biodiversidade é
produzida ou mantida continua sendo um grande desafio para a comunidade cientifica. Neste
contexto foram propostos, nas dltimas décadas, varias hipéteses € modelos, em sua maioria

baseados em observagdes empiricas.

Os modelos ecoldgicos usualmente foram estruturados ou discutidos, tendo como base
que a comunidade de espécies no ecossistema florestal se enquadra sob uma das duas
hipdteses: HI, hipotese de equilibrio; H2, hipotese de ndo equilibrio ( Connell, 1978). Os
modelos construidos a partir de H1 pressupdem a existéncia de um estado de equilibrio e
admitem que a composi¢do das espécies esta continuamente oscilando em torno deste estado.
A estabilidade em torno do estado de equilibrio € resultante de mecanismos internos, inerentes
ao crescimento populacional e dependentes da freqiiéncia de cada espécie.
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A admissibilidade da oscilagio, em H1, tem causado a nio compreensdo do termo
"equilibrio” e promovido um desconforto tedrico. DeAngelis e Waterhouse (1987)
introduziram e discutiram os conceitos de equilibrio € nfo equilibrio em modelos ecoldgicos.
Segundo estes autores, ¢ grande o nimero de ecologistas cépticos em relagio a visdo classica
de equilibrio, talvez a maioria.

Num ambiente confuso, marcado pela falta de clareza de conceitos importantes de
Matematica e Estatistica, como por exemplo, a questio do equilibrio ou variabilidade
estocastica, ocorreu a proliferagdio de modelos ecologicos erroneos. Estes fatos implicaram em
uma subseqiiente cadeia de erros, quando outros pesquisadores, em seus trabalhos, tomaram
como base um modelo equivocado.

Dos véarios modelos que tém sido propostos para explicar a génese ¢ a manutengio da
biodiversidade local, Connell (1978) considerou seis e os classificou dentro das hipoteses Hl e
H2. O Modelo da Diversificagdio de Nicho (H1) tem como base o grau de especializagdo da
espécie na exploragio de uma particular subdivisdo do habitat. Em equilibrio, cada espécie é
competitivamente superior para colonizar um espago especifico. A discussdo em torno das
observagdes empiricas apontam que plantas em geral ndo tém especializa¢do ao longo do eixo
alimentagio do nicho. Todas tém similar exigéncia de recursos basicos tais como luz, dgua,
dioxido de carbono e nutrientes minerais. A subdivisio de nichos é feita sobre o grau de
tolerancia para diferentes quantidades de recursos. Estas variagtes sdo muitas vezes associadas
com diferengas na elevagiio, inclinagio, aspecto e tipo do solo, posi¢do da arvore no sub-
bosque do dossel e assim por diante. Para este modelo surge a seguinte pergunta: é possivel a
existéncia de um numero tdo elevado de subdivisGes altamente especializadas a ponto de
garantir a biodiversidade numa floresta tropical chuvosa que possui algumas centenas de
espécies em apenas um hectare ?

O Modelo da Cadeia Circular (H1), testado inicialmente em coldnias de corais , foi
sugerido para ser testado em florestas tropicais chuvosas (Connell, 1978). O autor acredita que
diferentes mecanismos, tais como sombreamento, competi¢io entre raizes e aielopatiés,
podem causar uma hierarquia competitiva circular. Assim seria possivel, ao contrario da
hierarquia transitiva e linear, que em competigdo a espécie A elimine a espécie B, a espécie B
elimine a espécie C, mas C elimine A.

S Alelopatia (substincias alelopaticas); substincias inibidoras das folhas e raizes de vegetais superiores.
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O Modelo de Janzen e Connell (H1), baseado na hipdtese de mortalidade
compensatoria, foi desenvolvido independentemente por Janzen (1970} e Connell (1971). com
o objetivo de explicar a alta diversidade de espécies em florestas tropicais. Eles sugeriram que
a predagiio poderia explicar a coexisténcia de muitas espécies de arvores. Em seus estudos,
Janzen verificou que muitas espécies de arvores encontradas em florestas de planicies da Costa
Rica tém suas sementes atacadas por insetos especificos do hospedeiro e diversos vertebrados.
Ele observou que todas as sementes encontradas embaixo da arvore méae sao mortas por estes
predadores e, com base neste fato, argumentou que somente aquelas sementes vidveis que sdo
deslocadas para longe da arvore mde tém alguma chance de nio serem descobertas e
germinarem. De acordo com a hipétese de predagio de sementes, ocorreria o surgimento de
uma baixa densidade de novas &rvores adultas, que teriam espagamentos aproximadamente
iguais entre si. Os espagos vazios estariam disponiveis para serem preenchidos por outras
espécies. Isto impede que uma tinica espécie venha a se tornar dominante. O modelo grafico de
Janzen (1970) destaca a probabilidade de matura¢io S de uma semente ou arvore jovem em
um ponto, é uma fun¢io do (1) tamanho da safra de sementes, (2) tipo de agentes de
dispersdo, (3) distdncia da arvore mie, e (4) atividade dos predadores de sementes e mudas.
Aumentando a distincia da arvore mie, o nimero de sementes por unidade de area declina
rapidamente, mas a probabilidade P que uma semente ou muda venha a ser encontrada por um
predador de sementes especifico do hospedeiro ou predador de mudas, antes da maturagao,
aumenta. O produto das curvas S e P conduz a curva de recrutamento populacional CRP com
um pico a uma distdncia da arvore mie onde é mais provavel aparecer um novo adulto.
Connell (1971) postulou que herbivoros, principalmente os folifagos, atraidos por arvores
adultas, encontrariam as mudas e arvores jovens em toda a vizinhanga Por serem menos
resistentes a perda de folhas e brotos e terem menos reservas para o crescimento de novos
ramos, relativamente a arvores adultas, elas acabariam morrendo. Desta forma somente
aquelas plantas jovens que crescerem distantes das arvores adultas de mesma espécie
escaparo da desfolhagio e sobreviverdo. Esta mesma argumentacio foi usada por Janzen
(1970), destacando que os predadores de mudas comumente sdo parasitas das arvores adultas.
Ambos, Janzen e Connell, argumentaram que a vizinhanga de uma arvore adulta de uma
espécie estaria aberta para a colonizagdo de recrutas de outra espécie.

As hipéteses de predagio em fungfio da distdncia da semente ou muda em relagdo a
4rvore mie e de predagio em fungdo da freqiiéncia de sementes ou mudas sdo hoje conhecidas
na literatura como hipdtese da distdncia e hipotese da densidade, respectivamente. A
hipotese da mortalidade de sementes e arvores jovens foi associada também a outros agentes
letais tais como parasitas ¢ patogéneses (Augspurger 1983a, 1983b; Kitajima e Augspurger,
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1989). Essas hipdteses em conjunto receberam o nome de Hipoteses de Escape em (Howe ¢
Smallwood, 1982).

O modelo de Janzen e Connell, também conhecido como modelo de Janzen ou modelo
da mortalidade compensatoria, foi de inicio amplamente aceito, dando origem a inimeros
trabalhos de pesquisa. Destas, algumas tiveram como objetivo testar, em diversos tipos de
floresta, as hipoteses de distancia e densidade (Hubbell, 1979, 1980, Clark e Clark, 1984,
Buylla ¢ Barrios, 1991, entre outros), assim como a hipbtese de que a predagio especifica
tende a produzir espagamentos aproximadamente iguais entre adultos de mesma espécie
(Hubbell, 1979). Esta regularidade no padrao de espagamentos € conhecido como Distribuig@o
Uniforme entre os pesquisadores das florestas.

(a)

N~

Figura 1.1 - Uma visio gréfica de um corte bidimensional de curvas associadas ao Modeloda  Mortalidade

compensatoria:
{a) Curva de dispersdo das sementes;
(b) Curva de probabilidade de germinagiio e sobrevivéncia,
(c) Curva de recrutamento populacional.
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A Hipotese de Perturbagio Intermedisria (H2) (Connell, 1978) associa a riqueza de
biodiversidade em florestas tropicais chuvosas com a freqiéncia de perturbagdes’  que
ocorrem em diferentes escalas de intensidade. Este modelo admite que as espécies s80
diferentes em habilidade competitiva e desta forma um competidor mais eficiente em explorar
recursos limitados ou mais efetivo em interferir com outras espécies, dado tempo suficiente,
eliminaré os outros. Além disso, uma vez que um local esteja preenchido por qualquer
ocupante, ele bloqueia todo adicional invasor, competitivamente inferior, até a ocorréncia de
sua morte. Assim, as perturbagbes atuam no sentido de interromper ou atrasar o processo de
eliminagio competitiva, ou remover ocupantes que estio competitivamente excliindo a
invasdo de novas espécies. Entdo, elas mantém espécies locais em um estado de ndo equilibrio,
apesar de que éareas geograficas extensas poderem ser estdveis no sentido de que espécies
estio ganhando ou perdendo em uma razio imperceptivel. O autor acredita que a diversidade ¢
mais alta quando as perturbagdes ocorrem em uma escala de frequéncia e intensidade

intermediaria.

Hatchinson (1961), citado em Connell (1978), sugeriu a Hipotese de Mudan¢a Gradual
(H2) para explicar porque muitas espécies coexistiam em comunidades de phytoplankiton.
Neste modelo, as diferentes espécies sdo consideradas competitivamente superiores em
diferentes tempos em fun¢iio de mudangas sazonais, por exemplo, na luz solar e temperatura
em um lago. O autor sugere que este modelo pode ser aplicado para organismos com tempo de
vida mais longo, como as arvores, visto que a mudanga gradual de clima ao longo dos séculos
representa a mesma escala da sazonalidade em relagio a comunidade de phytoplankton. O
modelo postula que a hierarquia das habilidades competitivas das espécies varia
constantemente em fungiio de alteragdes no meio ambiente, promovidas por mudangas
climaticas, de modo que o processo de eliminagdic por competigdo € raramente ou nunca

completado.

O Modelo das Chances Iguais (H2), proposto por Connell (1978) e Hubbell (1979)
assume que todas as espécies sdo aproximadamente iguais em habilidade para colomzar
espagos vazios, resistir a invasores e sobreviver a vicissitudes de extremos fisicos e inimigos
naturais. A diversidade local depende somente do numero de espécies disponiveis na area
geografica e da densidade populacional local. A composigio de espécies em qualquer local
seria imprevisivel, estando na dependéncia da historia de chance de colonizagdo. O primeiro
autor , baseado na argumentagio de Whittaker (1972), citado em Connell (1978), de que as
espécies diferem na fecundidade, habilidade competitiva e resisténcia a estresses ambientais, e

7Perturbaq5es: Arvores sio mortas ou quebradas em florestas tropicais chuvosas por tempestades,
desabamentos, raios, pragas de insetos, etc.
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as diferengas, muitas vezes, resultam na previsio do padrio de distribuigdio ac longo da
variagiio ambiental, concluiu que parece ser improvével que florestas tropicais churvosas estdo
em conformidade com a hipétese de chances iguais.

Hubbell (1979) usou o Modelo de Chances Iguais como hipotese basica, pare estudar o
comportamento do padrio de abundincia relativa das espécies. Ele wconsiderou,
hipoteticamente, uma area limitada da floresta saturada por K=1600 arvores de § = 40
espécies e fechada a imigragio, onde individualmente cada érvore controla uma wralade no
dossel florestal. Utilizando-se de simulagio computacional e partindo com a mesma pmporgio
de arvores entre as espécies, D = 400 arvores foram mortas aleatoriamente (perturbagdes). O
prenchimento de cada vacéncia, pela espécie E, foi feito com probabilidade igual & abendancia
relativa da espécie E apos cada perturbag@io. O experimento computacional foi repetide varias
vezes para 25 e 250 simulagbes e as Curvas de Domindncia-Diversidade® exibidas
graficamente. Hubbell concluiu que a curva de dominancia-diversidade tem aproximadamente
um padrio lognormal para 25 perturbagBes e geométrico para 250. Estes resultados foram
comparados com observagdes empiricas obtidas em algumas florestas. O autor também
apresenta, para alguns casos particulares, em fun¢do do numero de mortes D e da composi¢do
inicial das espécies, 0 nimero esperado de perturbagdes para a eventual monodominincia de
espécie. Embora ndo tenha apresentado resultados matemiticos ou de simulagio, ele
argumenta que a completa domindncia de uma espécie ¢ impedida se a imigragdo de novas ou
antigas espécies é permitida e que o padrio de abundancia pode ser igualmente lognermal ou
geométrico, dependendo da importdncia da imigrag@o no preenchimento das vacincias. Hoje,
este modelo é conhecido na literatura como Modelo de Hubbell ou Modelo da Comunidade
Flutuante. Nos capitulos 2 e 3, retomamos a discussio e analise deste modelo.

Connell et al. (1984) analisaram resultados empiricos obtidos, a partir de 1963, em
florestas tropicais e subtropicais chuvosas da Australia para testar a hipotese: "Em qualquer
local, espécies mais raras sdo favorecidas pelas mais comuns”. O objetivo principal foi verificar
se, quando uma espécie se torna mais comum, suas raz0es de recrutamento, crescimento ou
sobrevivéncia sio reduzidas, com o reverso para as espécies mais raras. Isto continiamente
compensaria a tendéncia de algumas espécies aumentar s custas de outras. Por causa da
dependéncia da freqiiéncia, este processo geral recebeu o nome de "mecanismo
compensatério”. Esta hipotese considera que ser comum ou rara ndo € uma propriedade de
uma espécie, jao que ela é temporariamente rara ou comum em um local. Com o passar do
tempo, espécies raras tenderdo a aumentar enquanto aquelas comuns deverdo diminuir. Além

8Curva de Domindncia-Diversidade: Grafico da freqiiéncia da espécie em ordem decrescente.
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disso, sobre um longo periodo de tempo, as diferentes espécies flutuardo dentro de limites
inferior e superior que sdo definidos estocasticamente. Os autores destacaram que a hipotese
de mecanismo compensatorio contrasta com as hipoteses que defendem uma populagdo de
equilibrio, onde espécies comuns permanecem comuns, que O MESMO OCOITe para espécies
raras que continuam com baixa densidade; e ambas flutuando ao redor de frequéncias de
equilibrio.

1.6 - SIMULACAO DA DINAMICA DE CRESCIMENTO FLORESTAL

Hom, Shugart and Urban (1989) classificaram a diversidade de modelos ecoldgicos em
duas categorias: Modelos Analiticos e Simuladores. Os pnmeiros incluem equagdes
diferenciais, cadeias de Markov e outras tais formulagdes. Os segundos, tipicamente,
incorporam detalhes de riquezas biologicas e s&o resolvidos por computador através de
técnicas Monte Carlo ou outros métodos numeéricos.

Os modelos analiticos, fregiientemente, tornam-se matematicamente intrataveis,
principalmente quando consideram um nimero elevado de varnaveis. Esta dificuldade tem
limitado a construgio destes modelos de forma mais completa. Desta maneira surgiu um
nGmero elevado de modelos, demasiadamente simplificados.

Os simuladores de florestas surgiram, principalmente, nas dltimas duas décadas e tém
contribuido para a compreensdo de detalhes da teoria da dindmica de florestas. Shugart (1984)
apresenta varios simuladores, produzidos por varios autores, denominados modelos de clareira
( gap models ). Estes simuladores levam em conta o estabelecimento, crescimento anual em
altura e diametro e mortalidade de qualquer arvore dentro de uma zona de influéncia de uma
unica arvore dominante no dossel. Foram consideradas quatro espécies de arvores € a regra de
recrutamento ¢ baseada em se a morte de uma arvore adulta produz uma nova clareira no

dossel e se a espécie exige clareira para regeneragao.
Hubbell (1980) estende 0 Modelo das Chances Iguais introduzindo o conceito de regra
de distincia minima: uma clareira tem probabilidade zero de ser ocupada por espécies com

arvores adultas suficientemente proximas.

Neste trabalho, nossa contribui¢iio, usando a simulagiio como ferramenta de pesquisa,
toma diversos rumos. Alguns modelos propostos, € amplamente utilizados na literatura, sdo
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implementados em microcomputador, e a validade de cada um ¢ testada. A simulagfio também
permitiu explorar idéias inerentes a alguns modelos e a generalizagio do modelo da
mortalidade compensatdria de Janzen (1970) e Connell (1971).

1.7 - COMPETICAO ENTRE ESPECIES E TEORIA DOS JOGOS

A maioria dos modelos ecoldgicos desenvolvidos até o presente momento - inclusive os
apresentados neste capitulo - para explicar como a biodiversidade em floresta tropical € gerada
e mantida - tiveram como base de partida as observagdes empiricas feitas em um estreito
periodo de tempo em éreas predeterminadas de floresta. Apesar da existéncia de variabilidade
nos processos ecologicos, principalmente no que diz respeito a propagagdo de espécies no
ecossistema, os componentes estocasticos quase nunca foram incluidos nos modelos.

A Teoria Estatistica vem sendo desenvolvida com grande éxito ha mais de um século ¢
apresenta ferramentas poderosas que freqiientemente ddo suporte as diversas areas de
pesquisa. Na area de Ciéncias Biologicas, os fundamentos de Probabilidade tém sido
amplamente empregados em Genética. A Teoria da Hereditariedade, devida a Mendel (1822 -
1884), pode proporcionar a aplicabilidade de modelos probabilisticos. Um exemplo simples € a
modelagem dos resultados genéticos obtidos a partir de cruzamentos aleatorios dos gen6tipos
AA, Aa e aa para uma populago limitada em tamanho. Os genes "A" e "a" sdo transmitidos de
geragio para geragdo com probabilidades associadas as suas respectivas freqiiéncias. Se
considerarmos a inexisténcia da criagdo de novos genes por mutagles genéticas, selegbes e
diversos fendmenos diversos, o resultado da composigio genética apos véarias geragdes pode
levar eventualmente, devido a flutuagdes aleatorias, ao desaparecimento de um dos genes.
Assim a populagiio podera ser composta apenas por um dos gendtipos AA ou aa. Este
resultado é facimente demonstravel. Uma demonstragiio similar sera apresentada no capitulo
2, quando discutirmos o Modelo de Chances Iguais (MCI), aplicado & dinimica de populagdo
de arvores em florestas tropicais. Como veremos, no MCI a competi¢io entre espécies de
arvores, na auséncia de especiagio, conduz a longo prazo 2 monodominéncia de espécie. Aqui
estio dois exemplos que podem ser analisados com técnicas estatisticas similares, embora
estejam em campos de estudos relativamente distintos.
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Infelizmente, na maioria das vezes, a educagdo Matemdtica, a partir do primario até a
universidade, ocorre em sua forma tradicional, ou seja, raramente a solugdo de problemas é
tratada de forma nio deterministica. Como no mundo real a maioria dos fendmenos sdo
governados por leis probabilisticas, diversos fendmenos que ocorrem na Natureza,
principalmente a longo prazo, ndo sio compreendidos na auséncia de pensamento
probabilistico. Neste trabalho, usamos técnicas estatisticas e simulagdo computacional para
conduzir de modo pratico e especialmente organizado o tratamento das incertezas e
complexidade em um ecossistema florestal.

No capitulo 2, utilizamos basicamente a Teoria da Ruina do Jogador para avaliar a
consisténcia de alguns dos modelos ecologicos da dindmica de populagdes de arvores
apresentados até aqui. Como veremos, a competi¢do entre espécies, a exemplo de algumas
situagBes da Teoria da Hereditariedade, pode ser tratada como casos particulares da Teoria
dos Jogos. Este jogo da vida apresenta resultados surpreendentes e que ndo podem ser
visualizados em observagdes empiricas feitas numa janela temporal estreita. Embora as
mudangas no meio ambiente estejam acontecendo continuamente, elas geralmente sO sdo
perceptiveis a longo prazo. Assim, a simulagdo computacional e os métodos estatisticos podem
nos orientar com respeito a possiveis eventos futuros.

Embora tenham sido Janzen (1970) e Connell (1971) que desenvolveram a hipétese de
mortalidade compensatéria em detalhes, estas idéias ndo sdo novas e j& tinham sido
constatadas em florestas da Malasia. Wallace (1878) descreveu: "se um viajante notar uma
particular espécie e desejar encontrar mais alguma como ela, podera muitas vezes voltar seus
olhos em qualquer diregdo. Arvores de varias formas, dimensdes e cores estdo ao redor dele,
mas raramente ele verd qualquer uma delas repetida. ... Ele podera finalmente, talvez,
encontrar com um segundo espécime, meia milha deste local, ou podera falhar. Em outra
ocasido ele ficard perplexo ao encontrar outro por acidente”. Dobzhansky et al. (1950)
enumeraram as espécies em éareas de 1 hectare, em varios pontos da floresta chuvosa da
Amazdnia e concluiram que a densidade populacional da metade ou mais das espécies de
arvores desta floresta é provavelmente menos do que um individuo por hectare. Jones (1545)
mencionou a existéncia de uma forte crenga entre os silvicultores de florestas continentais na
tendéncia de algumas espécies se regenerarem embaixo da cobertura das copas de outras
espécies.

As hipéteses de distancia e densidade, assim como a hipotese que a predagdo produz

espagamentos aproximadamente iguais entre adultos de mesma espécie, inerentes ao modelo
de Janzen, receberam um nimero razodvel de criticas, em sua maioria baseadas em
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observa¢des empiricas. O que muitos autores nio perceberam € que existe uma varishilidade
na predagio e a questdo de espagamentos iguais ndo € tdo importante. O mais relevante foi a
descoberta da existéncia de um mecanismo de repulsio entre adultos de mesma espécie,
decorrente da predagdio especifica. Evidentemente, algumas espécies sdo mais resistentes a
predagdo especifica por apresentarem caracteristicas de defesa mais eficiente. Desta forma as
curvas de probabilidade de sobrevivéncia diferem em fungo da espécie. No capitulo 3,
generalizamos o Modelo da Mortalidade Compensatoria. Este recebe um tratamento
matematico e estatistico rigoroso, sob hipoteses gerais a respeito das curvas de dispersdo de
sementes, de probabilidade de germinagdo e de sobrevivéncia. Adotando-se diversas hipoteses
sobre a natureza destas curvas, resultados explicitos sdo determinados, relativos & distincia
média esperada entre o recruta e a rvore mie, e i curva de recrutamento populacional.

A evolugio no desenvolvimento de hardwares e softwares nos Gltimos anos,
principalmente o advento dos microcomputadores cada vez mais potentes, contribuiu
significativamente no desenvolvimento de minha pesquisa. Sem a utilizagio dos recursos
computacionais grande parte deste trabalho seria inexeqiiivel. O Modelo de Janzen e Connell
Generalizade conduziu-me ao desenvolvimento de um programa computacional. Este software
elaborado em Turbo Pascal 6.0 permite, com auxilio de recursos de computagio grafica,
simular a dindmica de propagacio de uma espécie numa floresta. O algoritmo e fluxograma
relativos ao simulador (SimTrop) ¢ apresentado de forma detalhada no Apéndice A4. Além
disso, no capitulo 4, simulagdes estocasticas sdo realizadas para estudar diversos cendrios de

propagagdo, equilibrio e competigdo de uma ou mais espécies.

Para o Modelo das Chances Iguais, desenvolvemos o simulador MCI-1, para a situagio
de competigdo entre duas espécies e o simulador MCI-2, para a situagdo de varias espécies. Os
tempos apresentados nos exemplos simulados referem-se a execugdio do programa em um
microcomputador 486 DX, com as seguintes caracteristicas: Clock de 40 MHz, placa de video
SVGA de 1 MB e 4 MB de memoria RAM.
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CAPITULO 11
BIODIVERSIDADE: COMPETICAQ E MECANISMOS COMPENSATORIOS

"Nada do que foi serd

De novo do jeito que ji foi um dia
Tudo passa

Tudo sempre passara 1"

Lulu Sartos

2.1 - INTRODUCAO

O fendmeno da biodiversidade, ndo como propriedade transitoéria, mas como
caracteristica permanente, razoavelmente estavel, de um dado ecossistema, tem desafiado a
compreensio de pesquisadores em diversas areas. Em particular, os mecanismos internos que
garantem a existéncia estavel da biodiversidade, num ambiente de permanente competigdo
entre as espécies, tem sido tema de grande interesse nas tltimas décadas.

Diversos mecanismos baseados em observagbes empiricas tém sido propostos para
explicar o equilibrio observado. Surge aqui uma primeira limitagdo destes trabalhos:
freqilentemente o periodo de observagdo ¢ confinado a uma janela temporal extremamente
limitada. Isto as vezes traz a ilusdo de harmonia e equilibrio a um sistema em que, de fato,
prevalece um turbilhdo, com diversas espécies se engalfinhando numa competicao implacavel e
feroz. Despida de consciéncia e proposito, esta competigdo é governada por leis
probabilisticas - decorrentes das propriedades das espécies e suas interagdes - sob a influéncia
de diversos mecanismos de migragio, variagdes climaticas e ambientais de longo prazo,
muta¢des genéticas, intervengdes externas e catastrofes naturais.

Neste capitulo estudaremos as condigdes necessirias para que um equilibrio estavel
entre diversas espécies partithando um mesmo ecossistema possa existir. Como veremos, a
existéncia de mecanismos internos de compensagio é uma condi¢gdo necessaria, embora ndo
suficiente, a este equilibrio. Mecanismos externos de compensacgiio, por seu carater aleatorio,
dissociado das condi¢des de competigio entre as espécies, ndo asseguram indefinidamente o

equilibrio.
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Este resultado sera desenvolvido como uma conseqiiéncia direta de diversos teoremas
da Teoria da Probabilidade, em particular da Teoria dos Jogos (von Neumann,1943; Feller,
1968, Billingsley, 1979). Sob este aspecto, mostraremos como diversos modelos propostos - €
amplamente difundidos - para explicar a biodiversidade, na verdade implicam em um processo
inexoravel - embora freqitentemente muito lento - de extingdo e redugio progressiva da
biodiversidade, ¢ de convergéncia, com probabilidade 1, a uma situagio de monodominincia
de espécie. Um tratamento computacional para a simulagdo da evolugBio de comunidades €
sugerido.

2.2 - 0 PROBLEMA DA RUINA DO JOGADOR

Um jogador A, com capital inicial k (ou k fichas), joga uma 'seqiiéncia de partidas
unitarias e independentes contra um adversario B, cujo capital inicial ¢ N-k. Ao longo do jogo,
que s6 termina com a ruina de um dos jogadores, ndo ¢ permitida a introdugio de capitais
novos, de modo que a soma de recursos N permanece fixa. Seja p a probabilidade de vitoria do
jogador A em cada partida, e §,,5, ,... a seqii€ncia de resultados possiveis com

S = -1 com probabilidade p
'71 +1 com probabilidade q=1-p

Definindo como X, o capital de A apds a i-ésima partida, tem-se que o jogo termina assim que
X; atingir um dos valores extremos: 0, significando a vitéria de B; ou N, com a viténia de A,

paraalgum i=1,2,3, ...
O Teorema da Ruina do Jogador (TRJ)
- prova que 0 jogo termina com probabilidade I ;

- da a probabilidade de ruina final de A em fun¢iodep, ke N;
- e 0 nimero médio esperado de partidas até o final, em fungdo de p, ke N;

para quaisquer valores inteiros, positivos ¢ finitos de k e N, e qualquer pe [0, 1].

A probabilidade de ruina final de A, R, (k, N, p), é dada por




RA(k,N,p):(/ ) (%)
(%)

. para p#q, (221)

RA(k,N,p):l——%, para p=q=1/2 (222)

A duragdo média esperada do jogo, em termos do numero total de partidas unitarias
independentes jogadas até a ruina de um dos jogadores, ¢ dada por

k N 1-(g/p)
g-p q4-p 1- (q/p)"

D(k,N,p)= para p#q (223)

D(k,N,p)::k(N—k), para p=qg=1/2. (224)

Feller (1968) apresenta uma interessante discussdo sobre o classico problema da ruina
do jogador. Em Billingsley (1979) e em Clarke e Disney (1979), também sio encontrados
tratamentos bem cuidados deste tema. A seguir ilustraremos o TRJ com alguns exemplos
elementares que, todavia, revelardo o caréter fortemente ndo intuitivo de muitos dos seus

resultados.

Visto que o Teorema da Ruina do Jogador foi fundamental no desenvolvimento e
compreensio deste trabalho, no apéndice Al apresentamos uma introdugio e demonstragéo
detalhada do mesmo.

Exemplo 2.1 - Seja um jogador com capital inicial de R$ 900.00 ¢ com a meta de alcangar R$
1000.00. Em partidas unitarias (R$1,00 por vez) onde sua probabilidade de vitoria € p, ele
jogara até atingir um capital de R$1000,00 ... ou perder todo o seu dinheiro. Se p = 0.5, pela
equagio (2.2.2) sua probabilidade de ruina ¢ igual a 0.10, portanto com probabilidade 0.90 ele
alcangara a sua meta. A dramética dependéncia de R sobre p € ilustrada pelo seguinte fato : Se
em vez de 0.500, p = 0.495, entdo, pela Equagio (2.2.1), a probabilidade de ruina de A sobe
de 0.10 para 0.8647, com p = 0.490 A pode dar adeus as suas pretensdes pois suas chances de
ruina atingem 0.9817. Por outro lado, se p = 0.505 a probabilidade de ruina de A sena de




meros 13 bilionésimos! No classico jogo de roleta "Vermelho ou Preto”, p = 18/38; neste caso

—

a probabilidade de sucesso seria 0.00003. d

Exemplo 2.2 - Consideremos agora a situagio de um jogador com um capital inicial
relativamente baixo, digamos k = R$ 100.00 e que tenha a ambicio de alcancar N = RS
20.000,00. Seja o jogo onde p = 1/2 (inexistentes em cassinos reais). Sua chance de sucesso ¢é
100/20.000 = 0.005; No jogo vermelho e preto da roleta, onde ele tem uma ligeira
desvantagem em cada aposta, sua probabilidade de sucesso ¢ 3. 00x10~11. L

A Figura 2.1 considera o confronto entre dois jogadores, A com capital inicial 200, e B
com capital inicial 800. Eles fazem apostas unitarias e sO parardo quando o capital inicial de
um deles for reduzido a zero. A probabilidade de vitoria final de A, ¥V, - com conseqiiente
ruina de B - ¢ calculada, como fungio da sua probabilidade de sucesso em cada jogada
individual, p. Vemos que para p = 0.5 - a situag@o de chances iguais - V', = 0.20. Alteragdes
aparentemente insignificantes em p produzem variagdes dramaticas em V4. Se p for reduzido
para 0.499, as chances de vitéria final de A ficariio em 0.023; com p = 0.498 tem-se V, =
0.001 (ou 0.1% ). Do outro lado as coisas nfio sdo menos draméticas. Com p = 0.501, V, =
0.561, e se A elevar sua chance de sucessc em cada jogada para p = 0.505, sua vitdria final
sera quase um fato garantido, com ¥, =98.2% |
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Figura 2.1 - Probabilidade do jogador A vencer o jogo, V' ;. em fungiio de sua probabilidade de vitéria em cada
partida, p.

A Figura 2.1 ilustra ¢ enorme poder do TRI. Transladando para a situacdio de
competico entre espécies, conclui-se que se uma espécie adquirir uma vantagem sistematica,
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mesmo pequena, sobre suas competidoras, seja através de mutago ou variagdes ambientais,
etc, ela marcharé aceleradamente em direc8o a monodominancia.

Na Figura 2.2 continuamos o exemplo anterior, para ilustrar como o tempe médio de
extingdo de capital, TM, até a ruina de um jogador, € influenciado por p.

™
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Figura 2.2 - Tempo médio { niimero médio) de partidas, TM, até o final da competi¢io, em funclio da
probabilidade de ganho em cada partida p.

Vemos assim que quando uma espécie, num sistema regido por leis de competigiio que
permitem o emprego do TRIJ, adquire uma vantagem sobre as demais, ela ndo sé assegura sua
vitéria final, como precipita dramaticamente os acontecimentos, Para ilustrar graficamente
estes fatos, no Exemplo 2.3, vamos usar ¢ simulador MCI-2, descrito no Capitulo 4, para
simular uma situagdo em que a espécie 1 possui uma ligeira vantagem competitiva sobre as
demais. Na Secdo 4.3, apresentamos o resultado, de uma simulagfio, da competicdo de
quatorze espécies de acordo com 0 Modelo de Chances Iguais. Com uma populagdo de 1600
arvores, partindo com as freqiiéncias de espécies aproximadamente iguais, uma das especies
atingiu a monodominancia, aproximadamente, aos 1.089.000 passos!.

Exemplo 2.3 - Neste exemplo, quatorze espécies competem por espago em um ecossistema
homogéneo € fechado. O niimero de mortes em cada perturbagdo ¢ D = 1 e ocorre segundo 0

Ipasso: Morte de uma arvore ( abertura de clareira unitdria ) seguida pelo preenchimento da clareira unitdria
por ouira drvore (colonizago}.
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MCI. Partindo de populactes com freqiiéncias iniciais conforme Figura 2.3. g, a espécie 1,
representada pela cor azul escuro, apresenta a vantagem de colonizagdo de um 1% sobre as
demais. Estas ultimas recebem em conjunto a desvantagem de 1% e individualmente uma
fragio proporcional & sua frequéncia absoluta. Assim se a espécie 1 alcangar 99 % da
populaciio, as espécies complementares tém probabilidade zero de colonizar uma clareira. As
Figuras 2.3 b, ¢ e d, ilustram a evolugo desta simulagiio apoés 50.000, 100.000, e 140.000
passos. A espécie 1 chegou a monodominéncia proximo aos 150.000 passos.
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Figura 2.3 a - Representago grafica de uma floresta com 1600 arvores. As cores diferenciam as espécies e o8
nameros as suas respectivas freqiiéncias, no inicio da competigiio ( zero passos ), de acordo com ©

Exemplo 2.3,
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Figura 2.3 & - Imagem promovida pelo simulador MCI - 2 apés 50.000 passos, partindo das freqiiéncias
iniciais mostradas na Figura 2.3 a. A espécic 1 apresentou uma vantagem  sisiematica de 1%, no
processo de colonizagdo de clarciras, sobre suas competidoras, Note que uma espécie ja foi extinta,
enquanto que outras apresentam baixa freqiiéneia e caminham para a extingio. A espécic 1 alcangou

gquase 1/3 da fregiiéncia populacional.
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Figura 2.3 ¢ - Imagem promavida pelo simutador MCI - 2 apos 100.000 passos, partindo das freqii€ncias
iniciais mostradas na Figura 2.3 a. A espécic 1 apresentou uma vantagem sistemdtica de 1%, no
processo de colonizagdo de clareiras, sobre suas competidoras. Até aqui quatro espécies foram extintas,
enquanto que outras apreseniam baixa frequéneia e caminham para a extingdio. A espécie 1 alcangou

65.25 % da freqiiéncia populacional.
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Figura 2.3 d - Imagem promovida pelo simulador MCI - 2 apos 140.000 passos, partindo das fregiiéncias
iniciais mostradas na Figura 2.3 a, passando pelos estados descritos nas ~ Figuras 2.3 bhe c A
espécie 1 apresentou uma vanlagem sistemitica de 1%, no processo de colonizago de clareiras,
sobre suas competidoras. Note que a espéeies 1, com 95 % de freqii€ncia, caminha rapidamente
para a siluagdo de monodomindncia, enquanto gue as espécies remanescentes caminham para a

extingdo. A monodomindncia da espécie 1 ocorreu anies dos 145.000 passos.

Repetindo a simulagio do Exemplo 2.3, onde as mortes ocorrem segundo o MCI, e a
espécie 1 tem ligeira vantagem sobre as demais espécies, verifica-se um decréscimo
significativo no namero de passos. O nimero de passos até a monodominéncia de espécie ndo
diminui mais rapidamente porque aumenta muito os passos neutros no final da competicdo. Se
ocorrer em média, por exemplo, 10 mortes a cada ano, entdo o numero médio de anos até a
monodominéncia também fica dividido por 10. O tempo de simulagdo para MCI-2 € igual a 20
segundos para cada 5.000 passos. &
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2.3 - O CONCEITO DE ECOSSISTEMA HOMOGENEO E ISOLADO

Para nossos estudos consideraremos o conceito de ecossistema homogéneo e isolado.
O isolamento é necessario no sentido de se impedir a migragdo de novas espécies, ¢ a
homogeneidade pressupde a inexisténcia de diferengas regionais significativas em aspectos tais
como disponibilidade de nutrientes e condigdes geologicas, climaticas, etc...

Neste ambiente, governado por leis estaveis de competicdo, colocaremos a prova 0s
diversos mecanismos considerados e veremos que, ao contrario do pré-suposto, todos aqueles
que ndo incluem o que denominamos Mecanismos Internos de Compensagio (MIC) levain,
mais cedo cu mais tarde, 4 monodomindncia de espécie.

2.4 - MECANISMOS INTERNOS DE COMPENSACAO (MIC's)

O conceito de Mecanismos Internos de Compensagdio, relacionado a ocupagéo de
espagos numa dada comunidade de diversas espécies de arvores, pressupde a existéncia de um
Estado de Chances Iguais (ECI), definido como aquela composigio varietal nesta comunidade
para o qual prevalece a lei das chances iguais: a proxima arvore a morrer na comunidade sera
da espécie i com probabilidade igual & participagio relativa de i nesta comunidade, o mesmo
valendo para a espécie que ira colonizar a clareira assim formada. Neste contexto
denominamos compensagio interna ao mecanismo de realimentagio pelo qual as chances
competitivas de uma dada espécie se alteram & medida em que a participagdo relativa desta
espécie varia em relagdo a um Estado de Chances Iguais. Se o mecanismo de compensagio em
torno de um dado ECI for um processo de realimentagio negativa suficientemente bem
calibrado, entdo este estado ¢ dito de equilibrio, e o sistema oscilaré indefinidamente em torno
dele.

Dentro desta nova terminologia, 0 modelo de Chances Iguais, proposto em Connell
(1978) e Hubbell (1979), assume uma comunidade onde todos os estados sdo ECI's. Veremos
que nesta comunidade ndo existem MIC's e que nela a biodiversidade é uma situagdo
transitoria, com composigio varietal convergindo, com probabilidade 1, para a situagio de
monodomindncia de espécie, desde que perturbagdes, caracterizadas como a morte de um
individuo e a subsegilente ocupagio da clareira formada por um novo individuo de uma das
espécies conddminas, ocorram a intervalos de tempo aleatorios, mas com esperanca finita. Do
Teorema da Ruina do Jogador ( TRJ )} determinamos inclusive a probabilidade de cada espécie
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na comunidade vir a ser a espécie monodominante, a partir da composigio varietal no instante
inicial.

Mostraremos adiante que a existéncia de MIC's ¢é condigdo necessaria, embora ndo
suficiente, & manutengio indefinida da biodiversidade em um ecossistema homogéneo ¢
isolado. Ecossistemas homogéneos e isolados, sem MCI's, convergirio a um estado de
monodomindncia, com probabilidade 1 - a ndo ser pela diversidade obtida através de mutagdes
genéticas - desde que o tempo médio esperado entre perturbagdes seja finito.

Para ilustrar, consideremos uma dada comunidade onde coexistam duas espécies de
arvores, A e B, com frequéncias relativas iguais a f4 e fg =1 -f4 , respectivamente. Assim

se N <o ¢ o tamanho da comunidade, os ntimeros de individuos das espécies A ¢ B sdo dados
por Ny, =N f, e Ng =N -N, =N fp, respectivamente. Suponhamos que o estado definido
por (f40,fm0) = (0.6,0.4) seja um ECI. Considerando este o estado inicial, a ocorréncia de

uma perturbagio pode alterd-lo, em favor de A ou em favor de B com iguais probabilidades,
dadas por

P[Naj =Nag +1]=P[Np; =Npg -1]=024.

Assim a probabilidade da espécie A ganhar uma arvore (ou perder) dado que ocorreu mudanga
no numero de arvores da espécie A apds o primeiro passo € '

P[N; =Nag +1/NAl #Nag | = P[Naj =Nag —1/NAl =Ny | =050,

onde Ny, €a populagdo de A ap0s a i-ésima perturbagio, e analogamente para Ng,, fa; €
f ;- Yemos entdo que se todos os estados forem ECI's, o Teorema da Ruina do Jogador se
aplicaria, com a monodominéncia de espécie sendo um desfecho inevitavel. Ainda pelo TRJ,
concluimos que a espécie monodominante no final serd A ou B com probabilidades iguais,

respectivamente a 0.6 € 0.4. Vamos entdio introduzir algum mecanismo de compensagio em
torno de (f 40./50). Este mecanismo sera caracterizado por uma realimentagiio negativa,

fazendo de
L -
P, -P[NNH_NAI.N/NMH:NA,.] (2.41)

uma fungdo decrescente de /4, com valor 0.50 para f4,=f 40, como na Figura 2.4, em que

C, corresponde a um sistema sem MIC, no qual todos os estados sdo ECI's; C; e C,
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correspondem a sistemas com MIC, sendo o efeito de regulagem muito mais forte em C, do
que em (.
+*
PA‘
N

0 T T A
0 0.2 0.4 f 0.8 1.0 i

Figura 2.4: Curvas tedricas de realimentaciio do processo competitivo entre duas espécies. P;i representa a

probabitidade de sucesso da espécie A no estado ie f 4o a fregiiéncia no Estado de Chances Iguais.

A curva C, indica um processo competitivo sem realimentagdo, em que todos os
estados sio ECI's, portanto a auséncia de mecanismos internos de compensagdo. Por outro
lado, este mecanismo esta4 presente nas demais curvas, atuando fortemente em C; e (; no
sentido de restaurar a freqiiéncia de equilibrio das espécies. Note que em C; o mecanismo
interno de compensacio comega a atuar, fracamente, apenas quando o estado se distancia
‘muito do estado de equilibrio. Desta forma, embora presente, o mecanismo interno de
compensagdo pode ndo ser suficiente para garantir a preservagdo da biodiversidade. Uma
maneira versatil de se modelar estas curvas se baseia na Fungdo de Distribuigio Acumulada
(FDP) da Normal Padréo, ® , definida por

o(x) = ! }“e zaj/ , X>~ (242)



O MCI, conforme originalmente proposto por Hubbell (1979), considera que as
mortes se dio por pacotes simultdneos de D individuos, escolbidos aleatoriamente na
comunidade, onde D é arbitrario porém fixo. A ocupacgio das clareiras formadas ¢ feita de
forma independente por descendentes dos individuos sobreviventes, com chances iguais para
cada individuo. Neste contexto, considerando ainda ecossistemas binarios {(com apenas duas
espécies), mecanismos internos de compensagdo podem ser introduzidos de forma bastante
versatil, tomando-se a seguinte familia de fungdes de probabilidade de substituigdo

Ja-
P fa)=min{1,2f 1-@(—A——f59- , (2.4.3)
o
onde f,, ¢ a freqiéncia relativa da espécie A no ECl e o modula a intensidade do
. B Ja—Tag
mecanismo de regulagem. Quando f4 =f 4 tem-se | 1P} ——— ||= 5 portanto, nesta
o

condigdo a probabilidade P*;de uma clareira unitéria ser colonizada pela espécie A ¢ igual a
A

Ja0-

Py

i

1.0

f

A

0.0 04 1.0

Figura 2.5; Familia de curvas que geram MIC's em torno do ECI (f A0 f o) = (0.4,0.6), com as aberturas de
clareiras segundo o MCI ¢ para Pféi dado em ( 2.4.3 ). Os nixmeros & direita das curvas correspondem

a0s valores de ©.

2-13




Na presenca de MIC's, se em um intervalo de tempo morrem D arvores, o nimero
esperado de substituigdo por &rvores da espécie A € dado por DfoAk. A freqiéncia f4
oscilara aleatoriamente em torno de f,, com amplitude crescendo com ¢ e D. Estes dois
parimetros permitem calibrar finamente o . modelo. Fazendo-se a amplitude pequena
comparada com f,, as chances de uma eventual extingio de A podem ser feitas

arbitrariamente pequenas.

Para fixar as idéias, vamos considerar alguns exemplos simples, de comunidades
homogéneas onde coexistem duas espécies. Neste ambiente testaremos algumas hipoteses
basicas sobre as leis probabilisticas regendo a competi¢io entre estas espécies.

EXEMPLO 2.4 - Considere um ecossistema homogéneo e fechado, governado pelo
MCIL onde coexistem N individuos de duas espécies competindo entre si por espago. Seja
N =40 individuos da espécie A ¢ Ny = N - N, = 60 individuos da espécie B. A Figura 2.6
mostra uma evolucgdo possivel do sistema, até a eventual extingio da espécie B, utilizando-se
o simutador MCI-1, com D = 10. [Tempo de Simulagic: 10 segundos]
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Figura 2.6 - Evolugiio da freqiiéncia das espécies A (vermelho) ¢ B (azul) parao Modelode Chances
iguais, onde as freqtiéncias iniciais sdo N o= 40 ¢ Npy =60. A cada passo sdo morlas ¢

substituidas 10 drvores, segundo as hipoteses do modelo.




Para valores N,o = 40, Ny, = 60 e numero de mortes D = 10, apos 410 passos
ocorreu a extingio da espécie B. Se o numero de mortes a cada passo fosse D = 1,
descartando-se a situagiio de empates, isto €, as perturbagdes que ndo induzem mudanga de
estado, entdio o nimero médio esperado de passos até a extingio de uma das espécies,
calculado pelo TRJ, seria 20x80 = 1600 passos.

Observe que no inicio do "jogo", a probabilidade a priori de vitoria final de A, pelo
TRIJ, ¢é de 0.40. Posteriormente, ao fongo da trajetoria percorrida, chegou-se a um estado em
que as espécies apresentavam freqiiéncias iguais. A probabilidade condicional de viténa final
de A neste instante, dado que se chegou a este estado, é de 0.50. Naturalmente temos agui um
Processo Estocastico Markoviano, 0 que permite a aplicagio direta de todos os teoremas

relacionados.

Sob a lei de chances iguais (auséncia de MIC's) a Figura 2.6 apresenta no intervalo de
tempo entre 119 e 132 um crescimento na freqiiéncia da espécie B. Um observador que
estivesse estudando este sistema, com base apenas nesta janela temporal poderia concluir que a
espécie B era competitivamente superior e que chegaria, com o tempo, a monodominancia .
Em alguns intervalos como, por exemplo, [170,210] e {270,330] tem-se a impressio que o
sistema & estavel com pequena oscilagio em torno de um valor médio. O comportamento da
composigio da biodiversidade das espécies de arvores em florestas tropicais, por apresentar
alteragbes muito lentas ao longo do tempo, pode induzir a conclusdes errdneas quando
avaliado em uma janela temporal muito estreita. Por outro lado, devido a limitag&o bumana,
principalmente no que se refere ao tempo de vida, o estudo ndo pode ser prdloagado por
tempo maior. Desta forma, a simulagio de modelos da dindmica populacional pode ser de
grande utilidade.

A inevitabilidade da monodominéncia de sistemas governados pelo Modelo de Chances
Iguais e os resultados apresentados acima sdo, pois, decorréncia imediata do Teorema da
Ruina do Jogador, que discutimos na segio 2.2 e no apéndice Al; a figura 2.6 mostra a
extingio de uma espécie ocorrendo, em uma situagio particular. O

EXEMPLO 2.5 - Consideremos agora o mesmo ecossistema do Exemplo 2.4, porém
agora com um mecanismo interno de compensagio descrito pela Equagdo (2.4.3) ,com o =
0.5, 0.1 e 0.01 (portanto iguais respectivamente a 1.25, 0.25 e 0.025 vezes f,,, sugerindo

compensagdes fraca, moderada e forte, e com niveis alto , moderado e forte de instabilidade,
respectivamente). Para D = 10, as Figuras 2.7 a, b, e ¢ a seguir mostram a evolugdo das
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freqiiéncia da espécie A para os trés casos. O tempo de simulagfio foi igual a 12 segundos para

cada 500 passos.
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Figura 2.7 a - Evolugdo da freqiiéncia da espécie A na presenga de MIC. As freqiilncias

Numero de Passos

N pp =40 e Ny =60, o nlimero de mortes D= 10 e

iniciais sdc

o pardmetro de calibragio o= 0.5.
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Figura 2.7 b - Evolugdo da fregiiéncia da espécie A na presenca de MIC. As freqiiéncias

NA{) =40€NBG::60,D=103 ag=01.
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Figura 2.7 ¢ - Evolugdo da freqiéneia da espéeic A na presenca de MIC. As freqiéncias iniciais 530
NAO =408NBO 260,D£10€ o =0.01.

EXEMPLO 2.6 - Repetiremos agora o Exemplo 2.5, com o mesmo mecanismo interno de
compensacio descrito pela Equagio {2.4.3),como=105,0.1,0.01 ¢ 0.001, mascomD = 1.
As Figuras 2.8 ¢, b, ¢ e d, mostram a evolucio das frequiéncia da espécie A para os quatro
casos. Note que o nimerc de mortes D tem influéneia na oscilagio de N ;. Aqui, o tempo de

simulaciio, também, foi igual a 12 segundos a cada 500 passos.
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Figura 2.8 a - Evolucgdo da freqiiéncia da espécic A na presenca de MIC. As freqiidncias  iniciais sho
Nag=40eNp; =60, D=10e 0=05.
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Figura 2.8 b - Evolugdo da freqiiéneia da espécie A na presenga de MIC. As freqiiéncias iniciais sio N AD™ 40

2030

S

¢Npg=60.D=1¢c o=0.1.

T T T R L e

3 1 H F

1] 125 250 a7H 500

Himers de Passos

Figura 2.8 ¢ - Evolugdo da freqiiéncia da espécic A na presenga de MIC. As freqiiéncias iniciais sdo N AQ= 40
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A Tabela 2.1 mostra a o intervalo de oscilagdo da freqiiéncia de A, N,, para os
Exemplos 2.4 - 2.5 e outros valores de @. Note que para o suficientemente grande o sistema

tende para o MCL Por outro lado, quando o decresce, aproximando de zero, o sistema ganha
um controle rigido, ou seja, a oscilagdo de N, diminui sendo ditada pelo nimero de mortes D.

ParaD=10,c=5eD =10, 0 =1, onde a realimentacic do sistema praticamente nfo existia,
ocorreu extingdo da espécie A

Tabela 2.1 - Oscilagiio da freqiiéncia de A, N A» em funcio do parimetro de calibragfo o ¢ do mimero de

mortes D

o D N , minimo N, maximo Nium. de Passos
50 1 8 72 10600
1.0 i 17 64 10000
0.1 1 29 48 10000
0.01 1 34 42 10000
0.001 1 35 40 10000
5.0 10 0 (extingio) |72 1119
1.0 10 0 (extingdo) |65 7199
0.5 10 13 55 10000
0.1 10 24 50 10000
0.01 10 29 45 10000
$.001 10 26 46 16C00
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Devemos agora considerar ecossistemas mais complexos, com n > 2 espécies
competindo entre si. A utilizagio de fungdes de probabilidade de substituicdo, da mesma
familia empregada para sistemas ndo binarios, deve levar em conta a restri¢io de que a soma
das probabilidades de substituigdo pelas diversas espécies deve ser igual a 1. Uma maneira

imediata de se satisfazer esta restri¢cdo, considerando-se um ecossistema composto por n (>2)
espécies, F;,E,,...E, e um estado de equilibrio definido por (fg,,. fEZO’ JE3,

SEngh consiste em calcular as probabilidades de substituicdo para cada espécie como na

Equagio (2.4.3), mas tomando o valor de o em funglio da freqiiéncia de equilibrio de cada
espécie e, a seguir, dividindo-se cada valor pela soma dos n valores encontrados.

1E09)

Sfei = JE
Zsz 1-o O'(fgloi

Py = (24.4)

com G(fﬁio ): LfEI-O , k constante.

Exemplo 2.7 - Consideremos quatro espécies £, ,E, ,..., E4 com freqiiéncias iniciais dadas por
Npgy, =10, Ngp, =40 Ng3, =60 ¢ Ng4, =90. Para uma competi¢do sujeita a0 MCI,
com o numero de mortes D = 1, a Figura 2.9 a ilustra o comportamento das freqiiéncias das
espécies nos 500 passos iniciais. As Figuras 2.9 4, ¢, d e e mostram a evolugo da competigdo
com um mecanismo de compensagdo no processo de colonizagio dado por ( 2.4.4), para
(k=01,D=10),(k=05,D=10),(k=05D=1)e(k=001,D=1), respectivamenté.
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Figura2.9a - Comportamento das freqiiéncias de 4 espécies, com freqiiéncias iniciais Ny o= 10,
Nps,, =40 N E3p =60 ¢ Ngg, =90, em um sisiema regido pelo MCI, nos 500 passos

iniciais. A espécie [, vence a competi¢io no passo = 27.815.
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Figura 2.9 b - Comportamento das freqgiéncias de 4 espéeies, com freqiiéncias iniciais Np o= 16,
Npgy, =40 Nz, =60 e Ngy, = 90, om um sistema regido pelo MCI, com realimentagdo

segundo ( 2.4.4 ), para k=0.1 e D= 10, nos 500 passos iniciais. Nenhuma espécic foi extinta até o
passo = 10.000.
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Figura 2.9 ¢ - Comportamento das freqiiéncias de 4 espécies, com frequéncias iniciais Np o= 10,
N Brp = 40 N o = 60 ¢ Ng 40 = 90, em um sistema regide pelo MCI, com realimentacio

segundo ( 2.4.4 ), para k = (1.5, nos 500 passos iniciais. A espécie 1, representada pela cor
vermelha, ¢ extinta no passo = 2134, As demais espécies permanccem na competicdo até o
passo = 10.000.
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Figura 2.9 d - Comportamento das freqiéncias de 4 espécies, com frequéneias iniciais N g1 0= 10,

Ngg, =40 Npg, =60 e Ny, =90, em um sistema regido pelo MCIL, com realimentacao

segundo ( 2.4.4 ), para k=05 e D=1, nos 500 passos iniciais. Nenhuma espécie foi extinta atéo
passo = 10.000.
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Figura 2.9 ¢ - Comportamento das fregiiéncias de 4 espécies, com freqiéncias iniciais N o= 10,
Ngp, =40 Ngjz, =60 ¢ Ny, =90, em um sistema regido pelo MCI, com realimentagio

segundo { 2.4.4 ), para k = 0.01, nos 500 passos iniciais. Nenhuma espécie venceu a competicdo até o
passo = 14.000.

Quando ¢ introduzida realimentagfo no processo competitive conforme a equagdo
(2.4.4) é possivel fazer um controle fino na variabilidade da frequéncia das espécies. Assim,
tomando o valor de k de forma adequada, nenhuma espécie sai da competig¢dio, a nio ser para
valores elevados no nimero de mortes D. Tempo de simulagdo: 18 segundos para 500 passos.

Uma outra forma de inserir o mecanismo de compensagdo na competigdo, em um
sistema onde a morte ¢ regida pelo Modelo das Chances Iguais, pode ser feita aumentando ou
diminuindo as probabilidades de acordo com o percentual de afastamento em relagdo ao estado
de chances iguais. Uma maneira simples, para tal, ¢ trabathar com duas matrizes: a primeira
guarda o numero de identificagio da espécie em cada posigdo da floresta, a segunda € uma
matriz complementar. Assim, toda vez que ocorre uma perturbagio em uma posigio florestal,
a primeira matriz recebe a identificagio da arvore colonizadora, enquanto que a matriz
complementar o nimero da espécie que morreu. A espécie que vai morrer é sorteada na
primeira matriz e a que vai substituir na segunda matriz. Isto é equivalente a tomar a abertura
de clareira segundo o MCI e a probabilidade de substitui¢io desta clareira por:

(2N - Ny)
N-D

Py (fy)= (245)
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onde N,é frequéncia absoluta da espécie 4; no instante de substitui¢do de uma clareira
unitaria € ;,, a sua freqiiéncia inicial.

Com a introducdo da probabilidade de substitui¢o dada por ( 2.4.5 ) em um MCI,
nenhuma espécie sai da competigio, exceto quando o numero de mortes D for muito grande,
para uma espécie com freqiéncia N igo suficientemente pequeno. A Figura 2.8 ilustra o

comportamento da competigdo entre quatro espécies, onde o nimero de mortes, D = 1, ocorre
segundo o MCI e as substituiges de acordo com a compensagdo dada em (2.4.5).

Exemplo 2.8 - Consideremos quatro espécies E;, £, ,..., [, com freqiiéncias iniciais dadas por
Ngy, =10, Ngy, =40 N3, =60 e Ngy, =90, nimero de mortes, D = 1 ocorrendo
segundo o MCI e as substituigdes de acordo com a compensacdo dada em (2.4.5). A Figura
2.10 mostra a evolucio desta competi¢do, nos primeiros 500 passos. Apos 10.000 passos ndo
ocorreu extincio de nenhuma espécie e as freqiiéncias ficaram proximas das freqii€ncias
iniciais. [Tempo de simulagdo: 15 segundos para cada 500 passos ].
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Figura 2.10 - Evoluglo das freqiéncias de quatro espécies, com frequéncias  iniciais Ng1 o = 10,

Ngy, =40, Ng3, =60 e Ngy,, = 90 com o mimero de mortes D = 1 segundo o MCT ¢ com

compensacio nas substituigdes dadas por {2.4.5).
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1.5 - LEMAS DE COMPETITIVIDADE

Com base nos resultados até aqui discutidos, para ecossistemas homogéneos e isolados,
dois lemas importantes podem ser enunciados :

Lema 1: Se as chances competitivas sf0 constantes, entdo a comunidade local tenderd a
homogeneidade completa da espécie (monodominincia).

Lema 2: Se a diversidade local de espécies é estavel, entdo existe em operagdo algum
mecanismo interno de compensagao.

Nio nos deteremos aqui em discussdes sobre quais seriam 0s mecanismos fisicos
geradores da compensagdo. Eles devem ser procurados se ndo queremos adotar uma visio
teleologica da natureza, onde estaria em ag¢#o uma consciéncia, ou instinto de preservagio que
forgaria a compensac¢io. Uma discussfo abrangente de mecanismos existentes na natureza que
geram compensagdo pode ser encontrada em Janzen (1970), Connell e Slatyer (1977), Connell
(1978), e Connell, Tracey e Webb (1984). Mais adiante, na discussdo do Modelo de
Mortalidade Compensatonia de Janzen e Connell, o papel dos predadores especificos com
elementos indutores de mecanismos automaticos de compensagdo interna serdo abordados.

A demonstragdo do Lema 1 é, na realidade, a mesma apresentada na Segdo 2.2. Al
mostramos que a existéncia de um capital limitado no jogo onde as probabilidades de ganho
sdo iguais para cada um dos jogadores implica que o jogo termina em tempo finito. O Lema 2
é conseqiiéncia imediata do Lema 1 e do TRJ onde a probabilidade de vitéria p # 0.5. A
demonstragdo pode ser feita por absurdo. Usando este raciocinio, suponhamos que néio
existam Mecanismos Compensatorios. Isto implica que:

1. Todos os estados sio ECI's. Entdo, pelo Lema 1, a monodominancia ¢
inevitavel, sendo que a espécie tera probabilidade de monodominincia igual a
sua freqiiéncia relativa,

ou
2. As chances s#o diferentes. Entdo, pelos resultados do Teorema da Ruina
do Jogador, uma das espécies chegara 4 monodominéncia em tempo finito.

Além disso, o tempo médio até i3 monodominiincia é dramaticamente

reduzido.
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Em ambos os casos chega-se a nega¢do da hipotese. Logo concluimos que, se a
diversidade € estavel, entZo ha MIC's.

A seguir alguns modelos e hipoteses propostos na literatura sdo enquadrados, avaliados
e discutidos mais detalhadamente, a partir dos Lemas de Competitividade.

2.5.1 - O Modelo das Chances Iguais

Hipotese: Chances Iguais
Tese: Biodiversidade de espécies estavel

O Modelo de Chances Iguais (MCI) assume que numa comunidade de N individuos de
diversas espécies, 0 pféximo individuo a morrer sera escolhido ao acaso entre todos os N. Da
mesma forma sera escolhido o individuo que colonizara a clareira unitdria formada. Modelos
envolvendo propriedades probabilisticas, contudo, possuem sempre um encadeamento
praticamente ilimitado de outras propriedades probabilisticas freqiientemnente insuspeitas pelos
seus autores. Essas propriedades conseqiientes, e ndo premeditadas, freqlientemente criam
problemas de plausibilidade. Exemplo: 0 MCI implica em que os individuos ndo envethecem,
possuindo um tempo de vida com distribuigdo exponencial. Em outras palavras, a
probabilidade de um dado individuo vir a ser o proximo a morrer ndo depende da idade deste
individuo, o que certamente nio é uma propriedade muito realista. Existem maneiras de
contornar este problema, como veremos adiante, porém corrompendo um pouco a estrutura
basica do modelo.

Num sistema regido pelo MCI, a esperanga de mortes para a i-ésima espécie, apés uma
perturbagdo, é proporcional a sua freqiiéncia relativa naquele instante. O mesmo € valido para
as substitui¢des das clareiras formadas. Assim, a esperanga de ganho para a i-ésima espécie,
i=1,2,.n, ao final de um ciclo t € T ¢ nula, isto ¢, em média espera-se que cada espécie
recupere as arvores perdidas, voltando & composigdo inicial. Embora se tenha esperanca de
ganho nula, isto ndo garante a biodiversidade estavel, ja que a variabilidade de ganho cresce
em fungfio do nimero de perturbagdes, e com isso, a longo prazo implicaré em extingdo de
espécies. Este resultado encontra-se demonstrado no apéndice Al, considerando que o MCI é
um caso particular do problema da ruina do jogador.

2-26




Sem perda de generalidade, consideremos uma espécie arbitraria E, , competindo
contra as espécies complementares E_ e os seguintes eventos, relativos & abertura e

preenchimento de uma clareira unitaria:

Evento A : morrer E; e substituir E,
Evento B . morrer E, e substituir E_
Evento C: morrer E_ e substituir E,
Evento D : morrer E_ e substituir E,,

As probabilidades associadas aos eventos séo:

CN(E) N(E)-1

P(A) = y )
r(p) - X2
p(c) - ME) NE)-1
p(p) - 25 X

Assim, a espécie E, ganha uma arvore, se ocorrer o evento D, perde uma arvore no
evento B, e, em caso contrario, a competi¢do permanece inalterada. Note-se que P(B) = P(D),
isto €, as probabilidades de a espécie E, ganhar ou perder uma arvore sdo iguais. No caso da
i-ésima espécie ser dominante, a probabilidade dela dar origem a uma clareira e em seguida
preenché-la (evento A) € bem maior que a probabilidade dos demais eventos. Esta
probabilidade cresce em fun¢do do aumento da freqiiéncia da espécie E, . Assim , o mimero de
empates { passo neutro) € maior quando uma espécie estd proxima de alcangar a

monodominancia.

A competi¢8io entre espécies , sob a hipotese de chances iguais, pode ser vista como
um caso particular do problema da ruina do jogador. Como a probabilidade de ganho é a
mesma para cada espécie, tem-se aqui a situagdo onde p = q =1/2. A restrigdo € que tal jogo
apresenta situagdes de empate. O empate € equivalente a um passo neutro. Um jogo com esta
caracteristica apresentard um tempo médio para o final da competi¢io superior ao tempo
médio dado pelo Teorema da Ruina do Jogador.
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Em analogia com o problema da ruina do jogador, podemos concluir que, em um
numero de perturbagSes finito, ocorrera a monodomindncia de uma das duas espécies. Além
disso, a espécie que conseguir se distanciar na quantidade de arvores tera maior probabilidade
de chegar a monodominincia. Portanto, a hipotese de chances iguais leva & monodominincia
de espécie. O que contraria a tese de biodiversidade de espécie estavel.

De acordo com Jones (1945), a densidade populacional, da metade ou mais, das
espécies de arvores da Amazdnia € provavel ser de menos do que um individuo por hectare.
Assim, se considerarmos a competicdo de uma destas espécies, com poucos individuos, contra
as demais espécies, de forma analoga ao problema da ruina do jogador, teriamos & extingfio
desta espécie em um tempo, relativo a competigdo, bastante rapido. O Exemplo 2.9 mostra
através de simulag#o, que para um sistema governado pelo MCI, para um nimero elevado de
espécies, com poucas arvores por espécie, o numero de espécies extintas € elevado no inicio da
competigdo.

Considerando o conjunto das espécies, que individualmente possuem poucos individuos
na populagfio, mas que reunidas conseguem a maioria populacional, sob a hipdtese de chances
iguais, a probabilidade desse conjunto vencer em competigio uma espécie predominante, na
area em questdo, é maior para as espécies reunidas. Num tempo finito, um dos concorrentes

elimina o adversario.

Exemplo 2.9 - Consideremos um ecossistema homogéneo e fechado, onde 200 espécies, cada
qual com 10 individuos, iniciam uma competigdo segundo o MCI. Simulamos esta situagio
diversas vezes e verificamos a extingdo gradativa de espécies, acelerada no imicio da
competicdo e mais lenta 4 medida que diminui 0 nimero de espécies em competigio. A Figura
2.11 ilustra a extingfo gradativa das espécies, em fungdo do niimero de passos, para uma unica
simulagdo. Para este caso, com 26.454 passos, 100 espécies foram extintas. Nos passos
50.000, 100.600 e 250.000 restavam 64, 33 e 12 espécies, respectivamente. A
monodominancia por uma das espécies ocorreu no passo namero 2.565.765. [ Tempo de
simulagdo 5 minutos }.
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Figura 2.11 - Extinglio gradativa de espécics, durante a competicio, em fungio do nimero de  passos, para
um sistema governado pelo MCL. As freqgiiéncias iniciais foram N 540 m}O, i=1,2,..,200.

2.5.2 - A Hipoétese da Diversificacfio de Nicho

Consideremos n espécies explorando uma area que se destaca pela existéncia abundante
de determinado recurso de um dos eixos do nicho. Por exemplo, um recurso mineral especifico
R. Se uma particular espécie é favorecida pelo recurso R, ela terd maior probabilidade de
colonizar e, desta forma, na auséncia de um mecanismo interno de compensagio, com base no
Lema 1, concluimos que chegara a monodomindncia na area considerada.

Considerando apenas a hipotese de diversificagio de nmichos (Connell, 1978), florestas
antigas, vistas de cima, destacariam manchas, acusando agrupamentos compactos de arvores
de mesma espécie.

Particularmente, acreditamos que a diversificagio de nicho seja um dos fatores presente
na manutengdo da biodiversidade em algumas areas geograficas. No pantanal sul-mato-
grossense, Brasil, € comum a existéncia de capido!. Nesta regido, as enchentes acontecem com
uma certa regularidade em determinado periodo do ano, e parte dos capdes permanecem
inundadas por algum tempo. Neste caso o grau de tolerdncia a agua ¢ fator fundamental para

lC:c;péo: Bosque isolado no meio do campo. O capdo apresenta pequena elevagiio nas bordas ¢ ¢ levemente
mais alto & medida que se aproxima do centro.
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determinar a presenga de espécies no local A espécie cujos descendentes conseguem
permanecer vivos debaixo d'agua por mais tempo leva vantagem no processo de colonizagio
sobre as demais. Algumas espécies de palmeiras tém esta habilidade desenvolvida e por isso
sio predominantes nas bordas dos capdes. Isto indica a presenga da diversificacdo de nicho.
Por outro lado, se apenas o fator diversificagdo de nicho estivesse presente ali, era de se
esperar, considerando o subnicho formado ao redor dos capdes, que as palmeiras formariam
um agrupamento bastante denso. No entanto, o que se verifica ¢ um distanciamento variado
entre as arvores adultas, acusando a presencga de algum mecanismo de repulsio, provavelmente
aquele discutido na hipotese de mortalidade compensatoria (Janzen, 1970; Connell, 1971).

2.5.3 A Hipoétese da Cadeia Circular

Este modelo sugere que as espécies, estando em equilibrio, apresentam poder de
competigdo diferenciado, mas ao invés da hierarquia transitiva e linear (A elimina B, B elimina
C, implicando A elimina C), presume-se uma outra hipotese, a da hierarquia competitiva
circular , na qual A elimina B, B elimina C, mas C elimina A diretamente ( Connell, 1978).

O mecanismo competitivo inerente a hipotese da cadeia circular, sugere algumas

questdes adicionais. Por exemplo:

i - qual € a distincia entre duas arvores de espécies diferentes para que a espécie
competitivamente superior elimine a outra ?

ii - a partir de que estagio uma espécie, competitivamente superior, elimina a inferior ?

iii - qual é o poder de gerar novos descendentes para cada espécie ?

iv - qual é a dispersdo dos descendentes em relagio a arvore mie ?

v - na auséncia de uma espécie competitivamente superior, qual € a curva de vida para cada
espécie ?

Poderiamos levantar, ainda, muitas questdes além das cinco anteriores. Estas
componentes em conjunto, aliadas a situagdo inicial da composigio das espécies, no
ecossistema homogéneo ¢ isolado, define as leis probabilisticas do processo competitivo entre
as espécies, naquele. momento. Neste ponto, é pouco provavel que exista um equilibrio nas
velocidades de eliminagio das espécies pertencentes ao processo da cadeia circular. Assim,
para um sistema onde prevaleca a cadeia de eliminagio circular, se uma das espécies for
superior na velocidade de elimini¢io, ela eliminarid a espécie competivamente inferior em
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relagdio a si propria e, em quest3o de tempo, sera eliminada pela outra espécie participante da
cadeia circular.

Se as velocidades de eliminagdo forem absolutamente iguais, podemos pensar numa
seqiiéncia de resultados, que devido as leis do acaso, em algum momento daria vantagem
numérica para alguma espécie e, neste caso, a exemplo do problema da ruina do jogador, esta
espécie eliminaria a espécie seguinte da cadeia circular e a seguir seria eliminada.

Em ambos os casos, independente da velocidade de eliminag@o, ndo existmdo um
mecanismo interno de compensagio, com a mesma logica do TRJ, podemos concher que a
cadeia circular , com o passar do tempo sera "quebrada", com eliminagio de espécies, com
probabilidade 1. Desta forma, a hipotese de cadeia circular ndo garante indefinidamente a
manutengio estével da biodiversidade de espécies.

2.5.4 - A Hipétese de Perturbacéio Intermedisria

Este modelo considera que a biodiversidade em florestas ocorre em fungio das
perturbagBes ambientais. Connell (1978) acredita que a diversidade de espécies ¢ mais alta
quando perturbages sdo intermediarias em varias escalas de freqiiéncia e intensidade. O
modelo considera algumas hipoteses adicionais. tempo de colonizagdo, intervalo entre as
perturbagdes, habilidade competitiva da espécie em eliminar a espécie adversaria, habiidade da
espécie de explorar recursos limitados, e outras,

A argumentacdo central do autor € que as perturbagdes interrompem e atrasam 0
processo de eliminagio competitiva ou removem ocupantes que estio competitivamente
excluindo novos invasores. Entio, elas mantém grupos locais em um estado de ndo eguilibrio,
apesar de dreas geograficas extensas poderem ser estiveis no sentido que espécies estdo
ganhando ou perdendo em uma razio imperceptivel.

Nossa avaliagio € que as hipoOteses adicionais do modelo podem levar a uma inBnidade
de situagbes distintas. Algumas delas podem levar 3 extingio de espécies. Por exemplo: se uma
espécie, que esteja em vantagem no processo competitivo, for beneficiada por uma
perturbagio ela certamente marchara para uma situagio de dominio territorial, e espécies
adversarias podem ser extintas.
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2.5.5 - A Hipétese de Mudang¢a Gradual

Este modelo sugere que a habitidade competitiva da espécie € diminuida a um nivel
inferior ao das concorrentes, por conta de mudangas climaticas e ambientais, antes que uma
eliminagio de espécie ocorra. Isto implica que a espécie que estd em um determinado mstante
competitivamente superior, no momento seguinte estara inferiorizada por mudanga sazonal.
Isto parece pouco provavel, j& que alteragfio climatica pode contribuir também para que uma
espécie seja eliminada mais rapidamente pelo fortalecimento da espécie que ja estava em

vantagem.

2.5.6 - A Hipotese do Mecanismo Compensatério

Connell et al. (1984) analisaram resultados obtidos, a partir de 1963, em florestas
tropicais e subtropicais chuvosas para testar a hipotese geral: "Em qualquer local, especies
mais raras s3o favorecidas pelas mais comuns. Se, quando uma espécie torna-se mais comum,
suas razdes recrutamento; crescimento, ou sobrevivéncia sfo reduzidas, com © reverso para as
espécies mais raras, isto continuamente compensari a tendéncia de algumas espécies aumentar

as custas de outras.”

Esta hipotese assume que ser comum ou rara ndo é uma propriedade de uma espécie, ja
que ela é temporariamente rara ou comum em um local. Com o passar do tempo, espécies
raras tenderfo a aumentar enquanto que aquelas comuns deverdo diminuir { Connell et al,
1984). Segundo os autores, a densidade da espécie ndo oscila em torno de uma freqiiéncia de

equilibrio.

Na secdio 2.4 discutimos a questio da realimenta¢do de um sistema. Vimos que, se um
sistema for suficientemente bem calibrado, ele oscila proximo a uma freqgiiéncia de equilibrio e
permanece indefinidamente sem a extingio de nenhuma espécie. Por outro lado, se o
mecanismo de compensagio for fraco, podera ocorrer extingio. Esta situagdo € ilustrada nos
Exemplos 2.4 - 2.5. Assim, ainda que uma espécie ganhe em habilidade competitiva, quando
ela esta bastante rara, podera chegar a extingdo, exceto, se a vantagem adquirida for bastante
forte.
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2.5.7 - A Hipétese de Mortalidade Compensatéria

A hipotese de mortalidade compensatoria de Janzen (1970) e Connell (1971) defende
que inimigos naturais podem ser um fator chave na manutengio da alta diversidade de espécies
de arvores em florestas tropicais. O modelo propde que predadores especificos de espécies
impde mais mortalidade em sementes e mudas que estdo proximas a arvores adultas do que em
distancias maiores. Desta forma, surge um mecanismo de ocupagdo de espago que ndo admite
novo recrutamento na vizinhanga de adultos de mesma espécie. Este espago vazio, entdo, €
disponivel para a colonizagdo por outras espécies ¢ um amplo nimero de espécies podem
coexistir na comunidade. Aqui, 0 mecanismo compensatorio interno estd presente, pois,
quando morre uma arvore adulta, diminui a concentragdo local de seus predadores. Neste caso,
a probabilidade de surgir um novo adulto, desta espécie, ¢ aumentada. Este modelo sera
amplamente discutido nos capitulos 3 ¢ 4.

2.6 - CONCLUSOES

Alguns dos modelos até aqui apresentados foram construidos a partir de observagdes
empiricas. Como mencionamos no capitulo 1, embora sejam observagdes fidedignas, elas estdo
confinadas a janelas temporais estreitas e situagdes particulares. Assim, a maioria delas néo
permite tirar conclusdes generalizadas. Além disso, como vimos no Lema de Competividade,
se o sistema nio apresentar um mecanismo interno de compensagio bem regulado,
eventualmente podera ocorrer extingdo de espécies.

O MCI, citado em dezenas de publicages cientificas?, (Armstrong, 1989; Condit et al.
1992; entre outros) ndo conduz a uma biodiversidade de espécie estavel. Como mostramos
neste capitulo, o MCI ndo apresenta MIC's, e pelos resultados do TRJ, verificamos que conduz
4 monodomindncia de espécies. Por outro lado, 0 MMC apresenta a hipotese de predagdo
especifica ao redor de uma arvore mde, que promove MIC, quando estendida para uma
situagdo de varias arvores mies da mesma espécie, permite explicar o fendmeno da
estabilidade de biodiversidade. No Capitulo 3, trataremos da generalizagio do MMC, através
de uma formalizagio matematica e probabilistica rigorosa, enguanto, no Capitulo 4, o modelo
generalizado sera explorado através de simulagdes estocasticas.

2"Rigorous theoretical studies have demonstrated that the inhibition of recruitment near conspecific adults
can diversity a community (Hubbell 1980)...". Citado em Condit ¢l al. pp. 362. Acrescentamos o negrito para
destacar a expressfo.
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CAPITULO ITI

O MODELO DA MORTALIDADE COMPENSATORIA GENERALIZADO

3.1 - INTRODUCAO

A construgido de modelos deve buscar ndo apenas a logica interna, mas a coeréncia
funcional com o processo fisico sendo modelado. Neste sentido, 0 Modelo da Mortalidade
Compensatéoria (MMC), proposto independentemente por Janzen (1970) ¢ Connell (1971) €
exemplar;, utilizando-se do conceito de predadores especificos, eles sugerem que uma arvore
numa floresta cria na vizinhanga em torno de si uma situagdo de conflito entre duas forgas

contraditonas.

Por um lado a abundéncia de sementes, crescente com a proximidade da arvore mie,
sugeriria que a vizinhanga imediata de um individuo de uma dada espécie seria a regido mais
provavel para o surgimento de novos individuos desta espécie. Por outro lado, os predadores
especificos tenderiam também a se aglomerar na vizinhanga imediata da arvore mie - pela
abundéncia de seu alimento favorito nesta vizinhanga - tornando-a inospita para sementes €
eventuais plantulas da espécie considerada. Se a primeira for¢a sugere que novos individuos
surgirio mais provavelmente ao lado da arvore mide, a segunda forga sugere exatamente o
contrario, ou seja, que as regides mais distantes seriam mais hospitaleiras as sementes e
eventuais descendentes da arvore considerada.

A acdc simultinea destas duas forgas contraditorias criaria uma situagdo de
compromisso entre abundincia de sementes e escassez de predadores numa faixa anular,
centrada na arvore mie, onde a probabilidade de surgimento de descendentes alcangaria o
valor maximo.

A elegincia formal, bem como o apoic nos mecanismos bem conhecidos dos
predadores especificos, contribuiram para a enorme popularizagio deste modelo. Mais
importante, contudo, é o fato de que ele oferece uma explicagio simples e plausivel para
algumas manifestagbes do fendmeno da biodiversidade: Ao inibir o surgimento de
descendentes na vizinhanga imediata da arvore mie, garante espaco para a colonizagdo por
individuos de outras espécies, imunes aos predadores especificos presentes, assegurando a
interpenetragdo espacial das espécies e, assim, a propria biodiversidade.
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O MMC tem sido explorado em diversas maneiras e por diversos dngulos. Em
particular, dados de campo tém sido levantados mostrando como individuos de algumas
espécies se espalham numa floresta como que buscando um distanciamento maximo uns dos
outros. Este fendmeno pdde ser observado por qualquer pessoa que tenha sobrevoado a
floresta amazonica nos meses de julho a setembro, época de floragio do ipé-amarelo
(Tabebuia serratifolia). A embaiba-branca (Cecropia hololeuca) - pela coloragfo diferenciada
de sua folhagem - e o manacé-da-serra (Zibouchina mutabilis) - pela sua florada caracteristica
- permitem a visualizagio deste interessante fendmeno aqui mais proximo, nas faixas
remanescentes da Mata Atlantica. Contudo, estas evidéncias fazem muito pouco no sentido de
fundamentar 0 MMC, uma vez que apenas mostram que a distribuigdo auto-repulsiva de
individuos de certas espécies realmente ocorre na natureza, mas nio demonstram que 0 MMC
leva a esta distribuigio. Esta convicgiio de fato se baseia numa interpretagdo intuitiva da
sintese das duas forgas contraditdrias postas em jogo pelo modelo ( Sterner, Ribic e Schatz,
1986); ( Condit, Hubbell e Foster, 1992).

Como acontece com a maioria das teorias inovadoras, 0o MMC tem sido também muito
criticado. Dividimos estas criticas em dois grupos: o Empirico e o Formal. As de natureza
empirica se baseiam em observagdes de campo com dados de espécies que ndo seguiram a
l6gica interna do MMC. Como o modelo nio reivindica a exclusividade de mecanismo gerador
e mantenedor da biodiversidade, a critica se esvazia na origem . Além disto, alguns autores
neste grupo (Hubbell, 1979 ; Clark e Clark 1984, entre outros ) buscam invalidar o modelo
*mostrando”, através de dados de campo extremamente limitados, que, mesmo em espécies
que apresentam o fendmeno da distribuig@io auto-repulsiva, a distancia entre 0s individuos n#o
“tende a ser regular”; explorando assim uma interpretagio muito estreita de um comentario
algo improprio de Janzen em seu artigo original'. Ora , o conceito de espagamento reguiar
entre endividuos deve ser interpretado do ponto de vista probabilistico, que néo exclui a
ocorréncia de variabilidade neste espagamento.

O segundo grupo busca, através de algumas simulagbes extremamente acanhadas,
contestar o modelo, mostrando que o mesmo ndo leva a0 espagamento regular de aspecto
auto-repulsivo e, conseqilentemente, ndo abre caminho para a biodiversidade. A fraqueza deste
grupo se deve a limitagdo extrema das simulagSes efetuadas, onde para simplicidade
operacional, diversas hipoteses conflitantes com o modelo criticado sdo assumidas. (Hubbell,
1979, 1980 ; Becker et al., 1985 ).

1 Em seu artigo original, Janzen afirma "I believe that these three traits - many tree species, low density of
cach species, and more regular distribution of adults than expected - arc largely the result of two processes
common to most forests : ... " . Adicionamos negrito para ressaltar o comentario critico.
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Embora extremamente elegante ¢ atraente 0 MMC, como originalmente proposto,
carece de uma roupagem matematica e probabilistica adequada, que permita inferir suas
propriedades internas de forma rigorosa. Além disto, a pouca generalidade sugerida em sua
concepgdo original nfo permite acomodar situagOes encontraveis na natureza, e que estao em
conflito com o modelo em suas hipéteses originais.

Neste ponto vamos formalizar o modelo, dando-the estruturas matematica e
probabilistica rigorosas, generalizando ao mesmo tempo as suas hipoteses basicas. A partir dai,
suas propriedades serio deduzidas algebricamente - sempre que possivel - ou através de
simulagdes graficas em computador. Veremos que padrdes de distribuigdo de individuos muito
semelhantes aos verificados na natureza sdo obtidos, sob escolhas bastante naturais das
distribuigdes probabilisticas basicas do modelo.

3.2 - 0 MODELO DA MORTALIDADE COMPENSATORIA GENERALIZADO

O MMC seré tratado probabilisticamente de uma maneira formal ¢ rigorosa. De inicio a
geragio e espalhamento de sementes obedecera a uma lei probabilistica arbitraria porém
objetiva. Por exemplo, a idéia de um espalhamento das sementes, que assegure uma
concentragdo alta na origem e que va caindo a medida em que se distancia da arvore mae,
simetricamente em torno desta, pode ser modelado, entre outras, por uma distribuigio
exponencial bivariada com o centro na arvore mie.

Consideramos as espécies de arvores cujos ciclos de vida podem ser descritos como
uma seqiiéncia de estdgios, iniciando-se na semente. Pelton (1953) propls os estagios,
semente, plantula, juvenil, reprodutivo ¢ senescente, para serem usados no estudo do ciclo de
vida de plantas. A Figura 3.1 mostra um diagrama ilustrando cinco estagios em que pode ser
dividido o tempo de vida, do nascimento até a morte, de uma arvore que se reproduz
exclusivamente a partir de sementes.

Ficam excluidas deste universo de estudo todas as espécies de arvores que tenham o
poder de se reproduzir por qualquer processo diferente daquele baseado na produgido €
langamento de sementes.
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Figura 3.1 - diagrama do ciclo de vida da arvore que se reproduz exclusivamente através de sementes, conforme
proposto por Pelton (1953).

Quando o estudo do ciclo de vida de uma espécie de arvore ¢ feito a partir de estagios,
¢ conveniente fixar com antecedéncia o nimero destes. Os estagios posteriores ao de plantulas
podem também ser definidos por intervalos declasses de DAP, de acordo com a espécie.
Assim, podemos dividir os estagios juvenil, reprodutivo e senescente em n,, n, € n,
subestagios, respectivamente. Hartshorn (1975) desaconselha a definigdo de estagios baseados
em faixa etdria, em virtude da dificuldade na determinagfio precisa da idade de arvores em

florestas tropicais imidas.

No nosso modelo assumimos, num dado instante t, M individuos da espécie em
consideragdo, convivendo em estagios diversos da vida, em posigdes bem determinadas de uma
floresta homogénea. Desta forma, com respeito a esta espécie em particular, o estado do
sistema em estudo pode ser descrito, conforme a Tabela 3.1, enumerando cada um dos M
individuos, com coordenadas (x, y) relativas A sua localizagdo, e o estigio em que se encontra,

e.

Assumimos que cada individuo i produzira, periodicamente, um numero N, de
sementes viaveis, sendo N, uma variavel aleatéria com uma certa distribui¢do S, com média
e desvio padrio o, , dependentes do estagio do individuo i. Caso o individuo i se encontre fora
do estagio adulto reprodutivo, ¢, =0e o, =0.

As sementes vidveis produzidas sdo dispersas segundo uma lei de distribuicdo espacial
de probabilidades f, dependentes apenas do estigio do individuo considerado. Para
comodidade algébrica, estas fungdes sio parametrizadas em coordenadas polares (c,r),

centradas na arvore mée.
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Tabela 3.1 - Quadro descritive dos individuos em um determinado estado, no tempo t.

coordenadas
individuo X y estagio
1 X, b4 €
2 X, Y2 €
3 X, Vs €5
4 X4 Ya €,
M X, Y €

Tendo ja sofrido a a¢3o dos agentes de dispersfio, a semente cai numa dada posigio da
floresta, definida por coordenadas o e r. A partir dai, ela esta sujeita a uma variedade de
possiveis inconveniéncias ambientais ou a predadores, especificos ou ndo. Estes fatores, no
conjunto, compdem um quadro de adversidades ambientais que definirdo as chances de
sucesso - passagem bem sucedida ao estagio seguinte - da semente. Consideramos que essa
inospitabilidade ambiental é de duas naturezas distintas. Uma € o nivel constante de fundo, de
adversidade n#o especifica, que faz com que, independente da posicio de queda, a
probabilidade de promogio bem sucedida da semente ao estagio seguinte seja p,,.. , menor que
1. Outra ¢ a componente de adversidade devida a fatores especificos, associados a posi¢do em
que a semente se encontra, relativamente aos outros individuos da mesma espécie na floresta.
Definimos entio uma fungio que da a probabilidade de promogio bem sucedida da semente ao
estagio seguinte como uma fungdo de sua posigo, relativa aos demais individuos da mesma
espécie. Em um estagio posterior, as plantulas, em sua maioria morrem, por serem pouco
resistentes a desfothagio e sofrerem o ataque dos predadores especificos do hospedeiro -
arvores adultas da mesma espécie em consideracdo. A exemplo das sementes, definiremos a
curva de probabilidade de sobrevivéncia das plantulas em fungdo de sua localizagiio e
analogamente para todos os estigios subsegiientes, anteriores ao estagio adulto. Admitimos
que, a partir do estagio adulto, o individuo ja ndo esta sujeito & morte pela agdo dos
predadores especificos, seguindo entdo uma curva de vida que pode também ser modelada.
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Em funcio da localizagio das arvores de mesma espécie, produgio de sementes,
probabilidade de germinagio, probabilidade de sobrevivéncia das plantulas e arvores jovens,
em seus diferentes estagios, introduzimos o conceito de superficie de verossimilhanga de
colonizagdo, medindo a plausibilidade local do surgimento de um novo adulto.

Neste trabatho, introduzimos o conceito técnico de distdncia eficaz de um ponto ao
conjunto dos individuos da espécie considerada. Este conceito se baseia na ado¢do da
propriedade de aditividade para as areas de influéncia de cada individuo. Admitimos aqui que a
influéncia de um individuo, na determinagio do nivel de hospitalidade da area circunvizinha a
eventuais colonizadores da mesma espécie, est4 associada 4 concentragdo de sementes que este
individuo espalha em sua volta. As sementes e plantulas sio fontes de alimentos para
predadores. Uma alta concentragdo de alimento esta associada & alta incidéncia de predadores
especificos. Ora, a quantidade de alimento num local é um somatoério das contribuigSes de
todos os individuos desta espécie na floresta. Assim, cada concentragio obtida ¢ comparada
com a distribuigdo de concentragio devida a um unico individuo, considerado num estagio
padrdo arbitrado. A distincia eficaz de um ponto € pois aquela em que a arvore padrio,
considerada isoladamente, produziria a concentragio observada neste ponto.

Exemplo 3.1 - Seja a arvore padrio definida como aquela que distribui, a cada temporada,
N=10.000 sementes vidveis. A posi¢io em que cada semente caira ¢ definida, em coordenadas
polares, por uma diregioa, e por uma distdncia r. Na arvore padréo, suponha-se que @ e r
sejam variaveis aleatorias independentes, sendo & ~ U[0,2x], e ~Exp(9). Assim, a distribuig@o
conjunta de a e r ¢ uma exponencial bivariada; a independéncia entre ¢las assegura a simetria
circular da distribuicdo em torno da origem. Esta distribuigdo conjunta ¢ dada por

11 -2
flr.a)= ﬂ@e 9.1(0‘2‘)(a).1(0’w)(r), r>0, >0,

no qual § ¢ a distdncia média esperada da queda da semente. A Figura 3.2 ilustra
graficamente a distribuigdo de sementes pela arvore padrio para a fungdo acima, com @ = 50.




Figura 3.2 - Representacio gréafica da drvore padriio. Sua intensidade de sementes em fungio  da distincia em

relagdo & origem ¢ dada pela cor preta ( 0 - 20 m), azul escuro { 20 - 40 m ), verde escure { 40 - 60 m),
verde claro ( 60 - 80 m), amarelo ( 80 - 100 m ), vermelho claro ( 100 - 120 ) e vermelho escuro
{ > 120 m). A densidadec de sementes decresce com o aumento da distincia. Vide Figura 4.7 - pagina
4-16.

Consideremos agora numa floresta, cinco individuos da espécie considerada, com
posigdes (x, y), densidade da distribuigdo de sementes N, e pardmetro da distribuigdo &,
definidos conforme Tabela 3.2. As distribuigbes de « e de r continuam uniforme ¢
exponencial, respectivamente.



Tabela 3.2 - Coordenadas ( X;, ¥; ) de cinco drvores reprodutivas adultas , tamanho da safra N ; € parimetro

de dispersio 6.
Xi Yi N; g,
Al 100 100 1.000 20
A2 350 100 3.000 25
A3 240 320 10.000 50
A4 200 370 10.000 50
A5 350 400 5.000 30

Pelo principio da aditividade, a densidade de sementes no ponto genérico (x, y) € dado

5
1 d;
N, e &
g‘ ' 276, exp[ 6, )

i

por:

onde

d, = (5 - xP +(y; - )

¢ a distdncia do ponto & i-ésima arvore, localizada em (x;,y;). Esta densidade, no caso da

arvore padrio sozinha, seria obtida & distincia dada por:

5
9N, d,
d, =—6In| ¥ —~Fexp| =L |},
‘ n[;=1 6, N exp[ 6; ))

esta ¢ entdo a distincia eficaz do ponto (x, y) as 5 arvores existentes. Para ilustrar, considere o
ponto P = P1 = ( 200, 320 ) na Figura 3.2. Ele estd a distincias d) =241.66 m,
d, =192.09m,d; =40.00 m, dy =50.00 m e dgs =152.64 m das arvores Al, A2, A3, A4, e
A5, respectivamente. A sua distdncia eficaz, contudo, ¢ d, =9.76 m. Assim, embora a
distancia do ponto P1, em relagdio a arvore mais proxima seja 40 m, o efeito aditivo faz com
que o ponto tenha densidade de sementes como se estivesse a 9.76 m em relagdo a uma arvore

padrdo isolada.

De forma analoga, tomemos o ponto P2 = ( 70, 160 ), na Figura 3.2. Ele esta a
distincias dj =50.00 m, d, =286.35m, d3 =233.45m, d; =246.98m ¢ ds =368.78 m

das arvores Al, A2, A3, A4, e AS, respectivamente. No ponto P2, praticamente ndo existe a
influéncia aditiva de sementes das arvores mais distantes, além disso a arvore Al apresenta
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baixa producio de sementes. Assim, quando a densidade de sementes em P2 € comparada com
a arvore padrdo obtém-se a distancia eficaz, d, = 164.74 m. Portanto, embora P2 esteja a uma
distdncia de 50 m de uma arvore reprodutiva, ele recebe uma predago especifica equivalente a
predagio a uma distancia de 164.74 m da arvore padrio.

Os pontos onde a densidade resultante for igual ou superior a da arvore padrdo na
origem (0, 0), tera distancia eficaz igual a zero. Adiante daremos um tratamento mais 1igoroso
4 questfio da distancia eficaz .

Figura 3.3 - Distincia eficaz para as cinco arvores aduitas do Exemplo 3.1. A cor preta ao redor das drvores

centrais, significa d, < 20.0 m.



3.2.1 - Produgio e Dispersio de Sementes

Para efeito de modelagdo, vamos admitir que o nimero de sementes N,,, produzidas

pela i-ésima arvore reprodutiva em um periodo de tempo t, como uma variavel aleatoria com
uma distribuigdo §,, com média x4, e desvio padrio g, , dependentes do estagio e. Para os
individuos que se encontram fora do estagio adulto reprodutivo, #, =0 e ¢, =0.

A posigdo de queda de uma semente - o resultado da atuagéo simultinea de diversos
agentes de dispersdo, e definida em coordenadas polares centradas na drvore mae por (r,o) -
¢ aleatoria e segue uma fungéo bivariada de densidade f{r,a). No caso de simetria angular, para
um dado 1, f{r,&) é constante em 0. Diversos fatores podem determinar uma assimetria na
distribuigio; ventos predominantes de uma diregdo, por exemplo, podem implicar em uma
forte dependéncia estocastica entre 7 e & . Tais situagdes podem , contudo, ser modeladas
sem maiores dificuldades.

Pela definigio de funcio de densidade tem-se que

Hf(r,a) drda=1,  Qe[0,27]x[0,).

A probabilidade de uma dada semente da i-ésima arvore cair em um elemento de area A

¢ dada por

Py = P;‘(A) = _Uf, (r.a)drda.

A
Dado N, , o niimero de sementes langadas pela i-ésima arvore na unidade de area A

no t-ésimo periodo de tempo N, (A), € uma variavel aleatoria com distribui¢8o binomial com
parametros (N, , p,,). Portanto, a esperanga condicional de N, (A),dado N,,é N, . p}

Assim, o nimero esperado de sementes, lancadas pela i-ésima arvore, na unidade de
area A, em um periodo de tempo t, pode ser determinado pela expresséo:

E[N,(A)]= E[E(N;, (A)/N; )] = PAE(N,) = pia;.
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Quando n arvores da mesma espécie langam sementes em A, o efeito da aditividade se
verifica, e o nimero médio esperado de sementes em A é dado por

E[N(A)]= ZE #(A))= ZpAp,

3.2.2 - Semente Vidvel e Predacao

As sementes e plantulas s3o fontes de alimentos para predadores especificos, €, dentro
de determinada distincia das arvores de mesma espécie, elas sdo alcancadas e sofrem
predagio especifica. Independente da distincia de arvores de mesma espécie, sementes e
mudas estdo sujeitas ainda a predagio nfo especifica e competigio por outras arvores.

Além dos fatores competigo e predagdo, a semente dispersada pode nio germinar por
cair em lugar ndo adequado, como por exemplo, dgua, rochas, etc.

Definimos uma semente vidvel, como sendo a semente que, apos a dispersio, dado
que ela caia em local com condi¢bes ambientais totalmente favoraveis a germinagdo, tenha
probabilidade de germinar igual a 1. Assim a probabilidade de germinar de uma semente viavel
¢ a probabilidade de sobrevivéncia de plantulas sdo determinadas ‘pelas adversidades

ambientais.

3.2.3 - O Efeito Aditivo na Predaciio de Sementes e Plantulas

Consideremos que a predagio de sementes e pléntulas ocorra de acordo com a hipotese
de Janzen e Connell, isto é, que existam predadores especificos para uma espécie de arvore
atuando em fungdo da abundincia de sementes/plantulas e, conseqiientemente, da distancia
eficaz as arvores de mesma espécie (hospedeiras).

Parece bastante logico que o predador ser4 mais abundante - e portanto atuara com
maior intensidade - na regifio com maior disponibilidade de alimentos. No nosso modelo, a
densidade de sementes num ponto depende da distincia eficaz deste ponto. O mesmo
raciocinio de eficacia empregado para predagio de sementes ¢ valido para a predagdo de
plantulas.
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Até aqui, é bastante claro que existem pelo menos duas forgas contraditdrias atuantes
no mecanismo de dispersio das arvores: a primeira forga, associada aos agentes de dispersdo,
que atua no espalhamento de sementes e a segunda, uma forga contraria, associada aos
predadores, atuante na predagdo de sementes e plantulas. Estas forgas vdo influenciar no
espacamento entre adultos de mesma espécie.

A variabilidade na produgio de sementes e 0 mecanismo de dispersdo conduz a uma
predagdio de sementes diferenciada que pode ser associada a distdncia eficaz. Para introduzir,
matematicamente, o conceito de distdncia eficaz, consideremos a arvore padréo, definida
anteriormente, produzindo uma safra de N sementes. A fungdo de distribuigio espacial de
probabilidade de germinagio da semente sera dada em funcdo da distancia eficaz de cada
ponto.

Podemos determinar d, matematicamente, de forma muito simples, quando a fungdo de
dispersio de sementes é modelada pela distribuigio exponencial. Consideremos N a safra de
referéncia da arvore padrio e d, a distancia de afastamento em relagdo i origem (0, 0). Seja
N, o nimero de sementes produzidas pela arvore i = 1,2,.m, respectivamente, e r, a
distancia de uma semente dispersada, posicionada no ponto (x, y) a arvore i = 1,2,...,m. Entdo
para calcularmos a distancia eficaz d, tomamos:

1 1 1 1 1
exp(-—-e—rl )+...+Nm E;‘Texp[—wémrm) = N—i}gexp(—«éde)
1 m m

exi (—id )—@ex ~ir 4 +9N’” ex (ml——r )
Pl7s% )" Ne, T g [T Ne, TP ™

i H

m N, 1 |
d, = -6l ————Lexp(w——r;)) (32.1)
[;g N )

com d, =0, se d, <0, onde 6, é o parimetro de dispersio para a i-ésima arvore e 6 o
parimetro de dispersdo da arvore padrdo. Consideramos que o valor de 6, para arvores

adultas de mesma espécie, pode ser diferente em fung&o do estagio.




3.2.4 Probabilidade de germinagiio (sobrevivéncia) versus distincia eficaz

A probabilidade de germinagio de uma semente ap6s a dispersdo € calculada em
fungdo da distdncia eficaz d, .

Seja g(x) a curva de probabilidade de germinagdo associada a distincia eficaz. Assim, a

probabilidade de uma semente germinar, dado que ela caiu no ponto (x, y), de disténcia eficaz
de(x,y), ¢é dada por g[de(x,y)]_

Desta forma, quando arvores adultas de mesma espécie estiverem suficientemente
proximas, a curva de probabilidade de germinagfo nesta regifio sera assimétrica em torno das
arvores, mesmo que cada arvore individualmente distribua as sementes de forma perfeitamente
simétrica em torno de si.

Do mesmo modo que as sementes, as plintulas e éarvores jovens, tém suas
probabilidades de sobrevivéncia calculadas em fungdo da distincia eficaz. E importante que
nosso modelo permita tratar probabilidades de sobrevivéncia que se vio alterando a cada ano
(estagio) em fungdo de alteragSes no meio ambiente, tais como morte de arvores, surgimento

de novos adultos, etc.

Neste trabalho adotaremos as curvas de probabilidade de germinagdo e sobrevivéncia
com base na funcdo de distribuigio acumulada de probabilidades da normal padrdo, @, pela
facilidade no tratamento dos pardmetros associados as respectivas curvas e pela infinidade de

situagdes que podem ser criadas.

Consideraremos que a probabilidade de germinag@o de uma semente a uma distincia r,
em qualquer dire¢@o a, a partir da arvore padrdo, seja descrita pela fungio

r—p
P, = glr,@) =Py +(Pg,,m - Pgm,-,,).d)( = g J (322)
i 4

com
P__ : Valor minimo da probabilidade de germinagao.

gman

P, Valor maximo da probabilidade de germinagéo,
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r —
(I{ He ): Fungdo acumulada da distribui¢do normal com média B, e desvio

O%

padrio o, .

Para os estagios posteriores ao da germinagio de sementes, ainda com base na arvore
padrio, seja P, a fungio de probabilidade de uma planta sobreviver durante o ano 1, dado que

ela sobreviveu ao ano i-1, 1= 1,2,...,m dado por

a,

P, =P, +(Pimax = Pii )@(m), (323)

P, .. = Valor minimo da probabilidade da arvore jovem sobreviver no ano i, dado que

ela sobreviveu no ano i-1, i=1,2, ...m.
P, = Valor maximo da probabilidade da arvore jovem sobreviver no ano i, dado que

max

ela sobreviveu no ano i-1, i=1,2...,m.

r—u o . !
@(———ﬁ): Fungdo acumulada da distribuigio normal com média i, e desvio

padrio o, .

Na proxima segdo sera apresentado exemplos numéricos e graficos sobre as curvas de

probabilidade de germinagio e sobrevivéncia.
3.2.5 - Densidade de Recrutamento Populacional

A posigdo de uma semente viavel, apos a dispersdo, influenciard em sua chance de
germinagdo, isto é, a germinagdo dependera das condiges do meio ambiente. As condi¢Oes
ambientais também terdo influéncia na sobrevivéncia das plantulas e arvores jovens.

Consideremos uma regido R que tenha caracteristicas ambientais, tais como
composicio de solo e clima, aproximadamente homogéneas. Sejam g a fungdo de
probabilidade de germinagio de uma semente e P, a fungio de probabilidade da pléntula
originaria desta semente sobreviver durante o ano i, dado que ela sobreviveu ao ano i-1, para
i = 1,2,..,m. Entdo a probabilidade condicional da semente germinar e sobreviver até
completar m anos, dado que ele caiu em (x, y), um ponto da regido R, sera:
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m
P [ G e Sobrevivéncia manos/ d,(x,y)]= g[de(x,y)].HP,-[de(x,y)] (324)
i=1

Esta fungiio mede o grau de hospitalidade local, a colonizagdo bem sucedida até o m-
ésimo ano, por individuos da espécie em considerag@o. Na auséncia total de individuos desta
espécie na floresta, ainda inexistem os nichos de alta concentrag@o de predadores especificos, €
o nivel de hospitalidade local ¢ o resultado unicamente dos predadores e outros fatores de
adversidade ndo especificos, que definem um nivel de fundo constante de hospitalidade em

“toda a floresta. Este nivel constante de fundo se constitui na situagio mais favoravel possivel, e
é medida por

m
H, (x, y) = P[G e chegar ao m-ésimo ano] = gz [ | Pimas (3.2.5)

i=]

' Vemos assim que a presenga de individuos adultos da espécie provoca depressdes na
funcdo de hospitalidade e que tem o efeito de diminuir o nivel médio global de hospitalidade da
floresta 4 espécie considerada. Vamos definir aiqui o indice de hospitalidade relativa da floresta
a individuos de uma dada espécie, como a razio entre a integral da funcdo de hospitalidade
real da floresta e a integral desta mesma fungao, considerando-se a auséncia total de individuos
desta espécie na floresta. Ora, esta segunda integral ¢ simplesmente o produto da area da
floresta A , pelo valor constante da fungiio H. Temos entdo

_”.g[de (x’y)]l_[ Pi.de (x’y)dx@
Y, =4 = (3.2.6)
A G T[] Brmas
f=1

Este indice de hospitalidade é, naturalmente, sensivel a 4rea da floresta, e mede o
quanto uma certa configuragio de presenga de uma dada espécie ja impactou na hospitalidade
global & colonizagio por individuos desta mesma espécie. O impacto global de um tnico
individuo adulto, por exemplo, pode ser, percentualmente, grande ou pequeno, dependendo
se a area da floresta é pequena ou grande, respectivamente.

Ele pode ser definido para qualquer m, inclusive para m = 0, quando ele considerara

apenas as chances de germinagio das sementes. Nas situagbes praticas, a integral no
numerador s6 podera ser calculada numericamente. O exemplo abaixo ilustra este ponto.
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Exemplo 3.2 - Considere uma area florestal de 100m x 100m. No ponto (50,50) existe
uma arvore, a unica de sua espécie nesta area. Adulta, ela definiu em sua volta uma regido de
alta concentragio de predadores especificos, onde o nivel de hospitalidade a colonizagdo por
individuos de sua espécie foi reduzido. Sejam as fungdes g, P, P, e P; definidas com base na
fungdio de distribuigdo acumulada de probabilidades da normal padrio @, como discutido na
se¢dio 3.2.4, com parimetros definidos na Tabela 3.3.

Tabela 3.3 - Parametros associados ac Exemplo 3.2

P Poax B g
g 0.0 0.01 20 5
P, 0.0 0.02 18 6
P, 0.0 0.05 18 6
P, 0.0 0.10 20 8

As fungdes H, , H, , H, e H , na auséncia de individuos desta espécie sdo constantes

e iguais a 10_2, 2x]0"‘4, 107 e }0*6, respectivamente, para todos os pontos da floresta. Na
situacdio atual, com um individuo adulto da espécie considerada na posigio (50,50), os valores
de H, ,i=0,.,3 sio reduzidos na circunvizinhanca deste ponto. Para esta configuragdo, os
valores médios de H,, H, , H, e H; s@o determinados numericamente como 0.8679x107,
0.4203x107%, 0.8226x107° ¢ 0.7894x107°, respectivamente. Assim, o indice de hospitalidade
da floresta, para germinagdo, sobrevivéncia até o 1°, 2°, e 3° anos € igual, respectivamente, a

Y, =86.79%, Y, =84.06%, T, =82.26% e Y3 =78.94%. O

_ A fungio de densidade de probabilidade de sementes, da mesma espécie, em um ponto
arbitrario (x, y) é o resultado da aditividade de dispersdo de sementes das arvores adultas na
area. Consideremos a existéncia de k > 1 arvores ¢ sejam f; ;fz,...,fk; N{,Ny,...,N;, as
suas fungdes de dispersio e safras de sementes, respectivamente. A fungdo de densidade

 resultante das k arvores ¢ dada por

k
f(X,,V):Z%f;(x,y), comN=3'N,. (3.27)

=1
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Sejam g e P,, i = 1,..,, m, as fun¢des de probabilidade de germinagfo e sobrevivéncia
definidas anteriormente. O surgimento de novos individuos na floresta depende n#o apenas da
curva de hospitalidade, mas também da fungdo de dispersic de sementes. De fato o efeito
auto-repulsivo decorre do fato que a maioria das sementes caem proximas da arvore mie,
justamente na regidio mais indspita. A curva de recrutamento populacional (Janzen, 1970)
combina estas duas tendéncias contraditérias numa fungdo definida como o produto da
densidade de sementes pela hospitalidade.

DRP,, = f(x,y))-g[de(x,y)]-ﬁPf [@.(x,5)] (328)

i=1
A funciio de densidade de recrutamento populacional DRP,, da a verossimilhanga

de surgimento de um recruta que sobreviva até pelo menos m anos, no ponto (%, y).

Exemplo 3.3 - Suponhamos a situagdo particular do MMCG, onde uma tnica &rvore
reprodutiva de coordenadas (320, 240), situada em uma regido florestal retangular de
640mx480m, sem nenhuma arvore de mesma espécie em sua vizinhanga, esteja sendo avaliada
anualmente (t = 1 ano), e Que agentes de dispersdo atuem de forma simétrica em o. Entédo a
diregio de dispersdo a tem distribui¢iio uniforme U(0,2%), e a nuvem de sementes caidas ao
redor da &rvore mie tem forma simétrica. A Figura 3.4 a ilustra o caso onde a fung¢do de
densidade de dispersdo de sementes ¢ dada por

11 -
f = f(r, a) = *2**';38 g'I(O.ZK)(a)'I(O,m) (J"), (3‘2.9)

com © = 15, a distincia média da queda de sementes. Assim, o namero esperado de sementes
para uma unidade de area A, em qualquer diregdo, declina exponencialmente na medida em
que se afasta em relagio & arvore mde. As Figuras 3.4 b e ¢ mostram graficamente o
comportamento das curvas de probabilidade de germinagio segundo a equagiio (322 )ea
fungdo de densidade de recrutamento populacional DRP; segundo ( 3.2.8), com f e P

definidas em (3.2.9)e(3.2.3), respectivamente.
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Figura 3.4 ¢ - Fungdo de densidade de recrutamento populacional, JDRP| dada pela expressio (3.2.8 ), f
dado por (3.2.9 ) e descrito na Figura3.4 a; i, =y =50, 0g = 01 = 15, probabilidade de germinagio como

naFigura34be P, dadopor(223)com Py, =0.02 ¢ Py, =0.25

A Figura 3.4 ¢ mostra a superficie de verosimilhanga de colonizagdo, medindo a
plausibilidade local do surgimento de um novo recruta com um ano. 0

Exemplo 3.4 - Suponhamos que a arvore do Exemplo 3.3, de coordenadas ( 240, 320 )
'produza um descendente de coordenadas ( 150, 200 ) e que em um dado momento elas estdo
no mesmo estagio adulto reprodutivo. Sejam as funges de probabilidade de dispersdo,
germinagdo e sobrevivéncia como no exemplo anterior. A Tabela 3.4 descreve os parimetros
associados, enquanto que as Figuras 3.5 a - ¢. ilustram o comportamento das fungdes f, P, e

DRP,.

Tabela 3.4 - Pardmetros de dispers3o de sementes, germinagdo ¢ sobrevivéncia nos varios estagios dos
descendentes das duas drvores de mesma espéeie, do Exemplo 3.4,

Ppin P, i o
g 0.000 0.10 50 50
P 0.020 0.25 50 15
P, 0.050 0.30 50 15
Py 0.075 0.50 50 15
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Figura 3.5 a - Fungdo de probabilidade de dispersio de sementes associadas ao Exemplo 3.4. As
arvores adultas estiio centradas em ( 150, 200) e ( 240, 320 ) e apresentam o mesmo parametro

de dispersdo 0 = 30.

Figura 3.5 b - Fungo da Probabilidade de germinacdo associada a dispersdo de sementes da Figura 3.5a ¢
Exemplo 3.4.
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Figura 3.5 ¢ - Fungio de densidade de recrutamento populacional associada ao Exemplo 3.4. A DRP5 fornece
a probabilidade do surgimento de plantas com 3 anos. Os valores de DRP3 foram multiplicados por

108,

3.3-0MCICOMO UM CASO PARTICULAR DO MMCG

No capitulo II introduzimos o MCI, ( Connell, 1978, Hubbell, 1979) e o avaliamos
probabilisticamente. Este modelo considera que todas as arvores adultas reprodutivas,
independente de espécie, tém iguais chances de gerar um descendente em um espago vazio.
Desta forma, a probabilidade de um novo adulto da i-ésima espécie ocupar qualquer espago

5
vazio na cobertura da floresta é p, =n,/ Y n,, onde n, é a freqiiéncia de arvores reprodutivas

i=1

da i-ésima espécie naquele instante de tempo e s € o numero de espécies.

A hipdtese de chances iguais implica que a fungio de densidade de recrutamento
populacional para a i-ésima espécie sera um plano paralelo as coordenadas (X, y ) que corta o

eixo da DRP em p, = n,./ > n,, conforme a Figura 3.6. Note que o MCI ¢ um caso particular
i=1

do modelo de Janzen-Connell e do MMCG, no qual o resultado do produto das curvas de
probabilidade de dispersdio, germinagdo e sobrevivéncia € constante.
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Figura 3.6 - Fungfo de densidade de recrutamento populacional para uma espécie, com freqii€ncia relativa
20 %, de acordo com o MCL

O MCI, embora de grande utilidade didatica para ilustrar a dindmica de populagdes,
ndo constitui um comportamento bioldgico aceitavel, j& que algumas hipdteses basicas de
partida sdo incorretas. Dentre estas hipoteses incorretas, podemos destacar:

a) Hipotese de chances iguais para a morte: quando ocorre uma perturbagdo no meio ambiente,
todas as arvores tém a mesma chance de morte. Isto ndo é verdadeiro, ja que algumas espécies
podem apresentar maior resisténcia para alguns tipos de perturbagdes. A abertura de uma
clareira pode ser provocada pela morte da arvore por senidade. Neste ponto, ¢ sabido que o
tempo médio de vida de uma arvore difere de acordo com a espécie.

b) Hipétese de chances iguais para preenchimento da clareira: a i-ésima espécie arborea
produzira descendentes adultos em espagos vazios proporcionalmente a sua abundincia
naquele instante de tempo. Aqui um erro primario é cometido, ja que esta espécie podera ter
zero adultos no inicio de um periodo de tempo, o que implicaria em probabilidade zero para
esta espécie gerar um novo adulto. No entanto, esta espécie poderia ter sementes, mudas ou
arvores jovens dispersas pela floresta que poderiam chegar ao estagio adulto.

Do fato desta hipotese implicar em uma superficie plana para a fungio DRP, implicaria
também que a dispersio de sementes para cada espécie seria uniforme por toda a floresta.
Estas sementes também teriam iguais chances de germinagdo, e as mudas resultantes teriam
iguais chances de probabilidade de sobrevivéncia. Isto, comprovadamente, ndo € correto.
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Finalmente, as hipOteses a) e b), em conjunto, como mostramos no capitulo 2, levam a
monodominéncia de espécie.

3.4 -0 MODELO DE HUBBELL (1980)

A probabilidade de germinagdo/sobrevivéncia de sementes e plantulas, associadas a
hipotese de predagdo de sementes ¢ mudas no modelo de Janzen e Connell, foi abordada por
Hubbell (1980) que as caracterizou como sendo responsaveis por um "efeito distancia
minima”, tal que uma arvore jovem ndo tenha virtualmente nenhuma chance de chegar a
maturidade dentro de uma disténcia critica de adultas existentes na populagéo.

A regra de distdncia minima foi incorporada ao modelo de Hubbell (1979) para estudar
as questdes relacionadas a coexisténcia, dispersdo, e densidades de populagdo Hubbell (1980).
O efeito distdncia minima implica na existéncia de uma regido, ao redor de uma unidade
vazia!, com probabilidade zero de surgir um nove adulto de toda espécie que tenha adulto
dentro desta regido e, probabilidade de recrutamento pela k-ésima espécie p; dado por

n
p ==, (3.4.1)
nj

j
onde j é o indice das espécies que ndo estdo dentro da regido em questdo. O preenchimento de
unidades vazias adjacentes deve ocorrer de forma que a regra de distincia minima néo seja
violada. Desta forma, a regra de distdncia minima implica que a superficie de recrutamento
populacional, ilustrada na Figura 3.7, passaria a ser um plano com "furos”, ou seja, existiria no
plano uma descontinuidade abrupta, para zero, ao redor das &rvores adultas. O modelo
proposto por Hubbell (1980) também ¢ um caso bastante particular do modelo de Janzen e
Connell.

lunidade vazia: espago na cobertura florestal que pode ser ocupado por umna unica drvore
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Figura 3.7 - Densidade de recrutamento populacional, segundo o modelo proposto por  Hubbell (1980), em
uma regifio com trés rvores adultas de mesma espécie. Cada arvore adulta nfio produz descendentes
adultos dentro de uma distincia minima. Em caso contrdrio a probabilidade ¢ dada por (3.3.1).
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3.5 - DISPERSAQ DAS PLANTAS EM 1 HECTARE DA MATA SANTA GENEBRA

A mata Santa Genebra € uma reserva florestal do municipio de Campinas, estado de
Séo Paulo. Esta localizada a cerca de 15 km do centro da cidade, proxima da rodovia Bardo
Geraldo - Paulinia. Sua drea é de aproximadamente 242 hectares, constituida de mata de
planalto.

Os dados aqui utilizados foram gentilmente cedidos pelo Professor Dr. George J.
Shepherd, do Departamento de Boténica - Instituto de Biologia - UNICAMP. Para a coleta
dos dados, fot demarcada uma area de 200 metros de comprimento por 50 metros de largura,
totalizando 1 hectare. Nesta parcela da mata foi feito o censo das plantas vivas com Didmetro
na Altura do Peito (DAP) igual ou superior a 3.8 cm. Desta forma, foram encontradas 1465
plantas pertencentes a 103 espécies distintas. A Figura 3.8 apresenta a freqgiiéncia de individuos
por espécie, em ordem decrescente.
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Figura 3.8 - Freqiuéneia { em ordem decrescente) das 103 espéeies, com DAP > 3.8 cm, presentes na amostra

de um hectare da mata Santa Genebra.

Avaliando as freqiiéncias de individuos por espécie, Figura 3.8, observa-se uma riqueza
em diversidade. As cinco espécies mais abundantes correspondem a 59.79 % dos individuos da
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area amostrada. Por outro lado, as espécies, em sua maioria, apresentam poucos individuos.
Vinte e quatro espécies { 23.3 %) apresentaram apenas uma planta. A Tabela A5-1, no
apéndice A5, mostra o nome e as freqiiéncias das espécies.

A Figura 3.9 apresenta um histograma da distribuicio de frequéncias dos DAP's, de
todas as espécies encontradas na amostragem citada anteriormente. Considerando o conjunto
de todas as espécies encontradas na amostragem, divididas em estagios, em fungfio do DAP,
nota-se uma diminui¢do gradativa do nimero de individuos por hectare, a medida que se
aumenta o DAP.

Frequéncia
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Figura 3.9 - Histograma relativo ds plantas, com DAP > 3.8 cm, encontradas em uma drea amostral de um
hectare da mata Santa Genebra.

As figuras seguintes mostram a posi¢io das plantas em termos de suas coordenadas
( x, v ). Para facilidade grafica, os valores originais, em metros, foram multiplicados por 3.
Usamos circulos com raio igual 4 raiz quadrada do valor do DAP ( em cm ) para representar
cada planta.
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Figura 3.10, - Dispersdo das 103 espécies presentes em um hectare da mata Santa Genebra. O didimetro do
circulo diferencia os diversos estagios das plantas em fungdo do DAP.

As Figuras 3.11 @ - g mostram a dispersfio de todas as espécies, subdivididas em vérios
estagios, de acordo com o DAP. Os resultados indicam uma diminui¢io na densidade de
individuos, de mesmo estagio, & medida que se aumenta o DAP.
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Figura 3.11 & - Dispersfo das plantas com DAP em 10 - 20 cm.
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Figura 3.11 ¢ - Dispersdo das plantas com DAP em 20 - 30 ¢m.
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Figura 3.11 4 - Dispersfio das plantas com DAP em 30 - 40 cm.
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Figura 3.11 ¢ - Dispersdo das plantas com DAP em 40 - 50 cm.
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Figura 3.11 g - Dispersiio das plantas com DAP em 70 - 90 cm.

A Figura 3.12 a ilustra a dispersdio de plantas Aspidosperma Polyneuron, a segunda
espécie mais fregilente na Santa Genebra, com 217 individuos presentes, ou ( 14.82 %) da
amostra. Embora néio tenham sido amostradas as plantas com DAP < 3.8 cm, esta espécie estd
presente por todo o hectare, além de apresentar plantas em varios estagios - de plantas jovens

até adultos com DAP elevado, conforme podemos ver na Figuras 3.12 a - b
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Figura 3.12 a - Dispersiio de plantas Aspidosperma Polyneuron, em um hectare da mata Santa Genebra. Cada

Arvore é representada por um circulo com raio igual 4 raiz quadrada do scu DAP (em metros).
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Figura 3.12 b - Histograma relativo ao DAP de plantas da espécie Aspidosperma Polyneuron, presentes em

uma amosira de um hectare da mata Santa Genebra.
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Figura 3.13 - Dispersio da espécie Trichilia clausenii, a mais freqilente, na amostrade 1 Ha,  com
DAP 2 3.8cm.
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Figura 3.14 - Dispersdo da espécie Trichilia pallida presentes em 1 Ha da mata Santa gencbra, com
DAP>38cm.
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Figura 3.15 - Dispersio da espécie Astronium graveolens em 1 Ha da mata Santa Genebra, com DAP>238cm

O levantamento amostral das plantas em um hectare da mata Santa Genebra nfo teve
como objetivo estudar as hipéteses presentes no modelo da mortalidade compensatéria. Desta
forma as plintulas com DAP < 3.8 nfo foram incluidas na amostragem. Nido temos
conhecimento sobre os estagios das plantas, conforme o proposto por Pelton { 1953 ),
conforme a Figura 3.1. Assim, ilustramos algumas situagdes onde o mecanismo de repulsdo
entre adultos de mesma espécie estio presentes. O fato de que a maioria das espécies
apresenta apenas um individuo por hectare estd de acordo com as hipoteses do MMC de
Janzen ( 1970 ) e Connell ( 1971 ). Nas espécies com maior frequéncia de individuos por
hectare, como a Aspidosperma Polyneuron, Figura 3.12 a e a Astronium graveolens, Figura
3.15. percebe-se a repulsio intra-especifica.
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3.6 - A MORTALIDADE COMPENSATORIA EM Euterpe edulis

O Euterpe edulis é uma espécie nativa da Floresta Tropical Atlantica, com ampla
distribui¢do geografica, grande produgio de sementes e chega ao estagio adulto em um ciclo
curto. As populagdes naturais desta planta encontram-se profundamente modificadas devido a

acdio antropica, uma vez que ela representou, na década de 60, a principal produtora de
palmito (Reis, 1995).

Em sua tese de doutoramento Reis (1995) estudou a estrutura populacional ¢ a
dispersdo de sementes de Futerpe edulis na Fazenda Faxinal - Blumenau, Santa Catarina. Ele
separou as plantas em estagios, de acordo com o tamanho da planta, em plintulas, jovem 1,

Jovem II, imaturos e adultos. A Figura 3.18 mostra a densidade das plantas em fungfo do
estagio.

Adulios
61/ha{03%)

Imaturos
560/ha(33%)

Jovens Il
1447/ha (8.4%)

Jovens]

2565Mha(15 %)

Plantulas
12565/ha (73 %)

Fonte: (Reis, 1995)

Figura 3.18 - Pirimide de distribuigiio de densidades (n°. plantas/ha) dos estagios de tamanho de plantas de
Euterpe edulis Martius na Fazenda Faxinal, Blumenau, SC, Brasil, 1994.
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Outros resultados encontrados em Reis { 1995 ) mostram que a densidade dos
individuos por estagios (Plantulas, Jovem I e Jovem II) sdo decrescentes em relagdo & distdncia
da planta parental adulta mais provavel.

A produtividade sustentavel de palmito através do manejo de Euterpe edulis foi objeto
de estudo de Fantini et al. (1992). Eles estudaram a época 6tima de corte da planta, tendo a
preocupagdo de deixar um certo nimero de individuos adultos, denominados porta-sementes,
com posigdes bem determinadas, baseadas no mecanismo natural de repulsdo entre adultos de
mesma espécie, de tal modo que ocorra a substituigio natural das plantas retiradas.

O manejo do Euterpe edulis, em florestas atlanticas, ¢ um exemplo positivo, onde o
homem de forma consciente, conhecendo o comportamento da espécie no que se refere aos
seus mecanismos de dispersdo de sementes, probabilidade de germinagdo e sobrevivéncia das
plantas, nos seus varios estagios, faz uma exploragao auto-sustentavel.
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CAPITULO 4

MODELOS ECOLOGICOS: IMPLEMENTACAO COMPUTACIONAL E
SIMULACAO

"The reason why new cencepts in any branch of sclence are hard to grasp is
always the same; contemporary scientists iry to picture the new concept in
terms of old ideas which existed before. The discoverer himself suffers
especially from this difficulty. He arrived at the new concept by struggling
with the old ideas, and the old ideas remain the langeage of his thinking for

a Jong time afterward.”

Freeman Dyson em " From Eros to Gaia®

4.1 - INTRODUCAO

Para o ser humano, a resisténcia, consciente ou n#o, & adogio de novas idéias € natural
e se caracteriza num elemento ao mesmo tempo inibidor do desenvolvimento intelectual e
estabilizador do curso historico deste. O mesmo pode ser dito para as ferramentas, quaisquer
que sejam as suas naturezas, colocadas & disposicgdo do homem para auxilia-lo na
transformac@io do mundo fisico ou na busca de mais conhecimento. E certo que o telescopio
so foi plenamente incorporado & pesquisa astronémica, revolucionando os seus métodos,
décadas apos a sua inven¢3io. O mesmo pode ser dito do microscdpio, na Biologia. Um
agricultor que tenha sempre praticado uma agricultura primitiva, com enxada e arado de bois,
nio sabera o que fazer com um trator moderno que eventualmente lhe seja presenteado. As
novas ferramentas exigem redefinigio nfio s6 dos métodos, mas dos préprios problemas. As
rupturas de paradigma associadas sio muito dificeis, e geralmente s6 se dardo plenamente,
quando seus portadores houverem passado, abrindo espago para novas geragdes. ldéias
cientificas novas, realmente revolucionarias, geralmente exigem, para serem universalmente
entendidas e absorvidas, o tempo suficiente para que toda a geragio de cientistas formada

antes dela saia de cena.

Desta forma é natural que o computador, como ferramenta de apoio a pesquisa
cientifica, seja profundamente sub e mal utilizado. Isto inevitavelmente ocorre, devido &
rapidez extraordinaria com que estes recursos evoluem quantitativamente, em velocidade,
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capacidade de memoria e populanizagdo. Esta evolugiio quantitativa ja gerou, certamente,
sucessivos saltos qualitativos, muitos deles ainda nem vislumbrados pelo mais ardoroso

usuario.

Um aspecto particular que nos chama a atengfio sic os recursos graficos dos novos
computadores. Téo versateis e poderosos, eles abrem novas fronteiras de pesquisa, levando ja
ao surgimento de uma nova ciéncia , a "Ciénecia Digital” (Ver a este respeito o artigo
"Fantastic Journeys in Virtual Labs” em Business Week de 19/09/94, pp. 64-70). Contudo,
em diversos Departamentos de Computagio em todo o mundo, e em particular no Brasil (o da
UNICAMP inclusive), computagdo grafica € relegada a um plano secundario, ou simplesmente
ignorada, enquanto o foco das atengdes € colocado nas mesmas posi¢des que prevaleciam nos
tempos dos CPD's e dos Mainframes.

A Ciéncia Digital é a ferramenta mais eficaz no tratamento de diversas classes de
problemas cientificos complexos demais para serem adequadamente cobertos por um conjunto
algebricamente tratavel de teoremas e formulas matematicas. Entre estas se inclui, por
exemplo, a maioria dos problemas relevantes na nova Teoria do Caos ( Gleick, 1987).

Mesmo quando o tratamento matematico € possivel, a simulagdo grafica
fregiientemente permite uma visio nova do problema e um reforgo a intuigéo.

Neste capitulo, confrontando nossos proprios paradigmas, utilizaremos recursos de
computagdo grafica para simular diversos modelos ecolégicos considerados e discutidos nos

capitulos anteriores.

O computador vem revolucionando as pesquisas, porque permitiu explorar um campo
onde a imaginag#o ndo alcangava. Desta forma, experimentos foram idealizados e simulados, e
o pesquisador pdde visualizar em um monitor a seqiiéncia dos acontecimentos. Estes recursos
também se destacam por ajudar a ampliar a intui¢do e a criatividade.

Nas ciéncias ambientais, nas ultimas décadas, o crescente nimero de modelos
matematicos para explicar fendmenos reais culminou com um nimero elevado de modelos
erroneos. "Bidlogos com pouca formacgdo matematica usaram modelos matematicos,
demasiadamente simples, que tendiam a ser caricaturas da realidade” (May e Oster, 1976).

As equagbes matematicas encontradas pelos bidlogos, muitas vezes, tiveram origem em
dados empiricos recolhidos em um estreito periodo de tempo. Como vimos no capitulo 2, este
procedimento pode trazer erros, principalmente quando o sistema sofre modificagdes,
perceptiveis ao olho humano, somente a longo prazo. Neste contexto, a Ciéncia Digital ganha




enorme importéncia, visto que permite "dar vida" as equagdes matematicas, num curto periodo
de tempo pode testar os modelos mateméticos e, ainda, verifica se os resultados constituem um
padrdo aceitavel em comparagio com aqueles observados na natureza.

No decorrer deste trabalho, com o objetivo de compreender os modelos ecologicos
estudados, desenvolvemos diversos programas que simulam de forma grafica e dindmica a
evolugiio de um sistema florestal, segundo diversos modelos alternativos.

Em minhas apresentagbes e discussdes, junto ao pesscal ligado a area de Ciéncias
Biologicas (Zorzatto, 1993, 1994), observei um maior interesse ¢ compreensio quando
simulacdes eram realizadas. A técnica de animagdo grafica tornou muito mais atrativa a
demonstragio dos modelos. Varios conceitos inerentes aos modelos foram compreendidos
com maior facilidade. Percebi que para muitos destes profissionais, técnicas estatisticas,
razoavelmente simples, causavam dificuldades, sobretudo quando as equagbes envolviam
conceitos de derivadas ou integrais. Entdio, recebi sugestSes no sentido de elaborar programas
computacionais, que mostrassem a evolugdo dos modelos ecoldgicos apresentados, de forma
que pudessem ser compreendidos por usuarios sem qualquer conhecimento de programagéo.

Neste capitulo, mostraremos resultados da simulagio do Modelo das Chances Iguais
(MCI) (Connell, 1978; Hubbell, 1979) ¢ do Modelo da Mortalidade Compensatoria
Generalizado (MMCG) (Zorzatto e Amorim, 1993, 1994). Os programas, em suas varias
versdes, foram desenvolvidos em Turbo Pascal 6.0. para DOS, s#o interativos com o usuario.
Cada programa pode ser executado em microcomputadores 386 ou geragdo posterior, com
monitor VGA colorido. O modo grafico estd em 640x480 pixels. Alguns programas
necessitam coprocessador numérico, para maior rapidez da simulagdo, devido ao elevado
numero de operagdes algébricas.

O tempo, até a eventual extingdo de uma espécie ou monodominéncia, sera avaliado
para o Modelo das Chances Iguais, através de simulagBes, e os resultados, apresentados.

Também apresentaremos resultados e discussdes do MMCG com base nas simulagGes
realizadas a partir de hipoteses genéricas com respeito as fungdes de dispersdo de sementes,
probabilidade de germinag#o e sobrevivéncia.




4.2 - O SIMULADOR MCI-1 PARA MODELO DE CHANCES IGUAIS COM 2 COMPETIDORES

O Simulador MCI-1 mostra a evolugio da competigio entre duas espécies, em uma
populagiio de 100 arvores, até que se atinja o estado de monodominéncia, com a extingio de
uma delas, ou a rodada seja abortada pelo wusuario. Os resultados sdo apresentados
dinamicamente, em quatro janelas simultineas no monitor, através de técnicas de animagio
grafica. A Janela 1 mostra uma matriz de circulos coloridos, representando as arvores em sua
distribuigio espacial, com a cor representando a espécie. Uma clareira é representada por um
circulo preenchido com a cor de fundo. A Janela 2 mostra o contador de passos. A Janela 3
exibe em um grafico X x Y a evolugdo no tempo das freqiiéncias absolutas das duas espécies.
Finalmente, na quarta janela, um grafico de barras dinamico, mostra a evolugio da distribuigdo
de freqiiéncias das espécies.

A Figura 4.1 ilustra o instante ap6s 500 passos de uma simulagiio com 0 MCI-1. Para
esta simulag@o tomamos como estado imicial N o =50 e Npgj =50, apos 0s 500 passos o
estado inicial havia evoluido para N, =39 e Ny =61. Na figura as cores vermelha e azul

representam as espécies A e B, respectivamente.

Exemplo 4.1 - Sejam as espécies A ¢ B competindo por espagos em um ecossistema
homogéneo e tsolado onde todos os estados s@o Estados de Chances Iguais (ECI). Assim, em
cada ciclo uma arvore é morta e posteriormente substituida, segundo as hipoteses do MCI.
Desta forma, descartando-se os passos neutros, caracterizados como os casos onde a clareira
criada pela morte de uma arvore € colonizada por outra da mesma espécie, ficamos diante do
problema da ruina do jogador. Partindo sempre do estado inicial definido por N,y =20 e
Ny = 80, simulamos o processo de competigdo até a eventual extingdo de uma das espécies.

Repetindo a simulagio 1000 vezes,! vimos o processo terminar 206 vezes (20.6%) com
domindncia da espécic A e 794 vezes (79.4%) de B. Como era previsto pelo TRJ, os
resultados obtidos estdo bem proximos das probabilidades de monodomindncia de A e de B,
iguais, respectivamente, 0.20 ¢ 0.80.A Figura 4.2 mostra a evolugdo de N, em uma das

1O niimero de vitérias de A, em 1000 simulagdes, scgue uma distribuigio Binomial com parimetros (1000, p),
onde p ¢ a probabilidade de vitéria de A em cada simulagfio. Pelo TRJ, p=0.20 ¢, neste caso, este nimero caira,
com probabilidade 95%, entre 175 ¢ 225. O resultado obtido, 206 vitdrias de A, &, portanto, perfeitamente
coerente com a previsdo do TR
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simulagBes, enquanto que a Figura 4.3 mostra a distribuigio de freqiiéncia, nas 1.000

repetigdes, do total de nimeros de passos até que uma espécie alcance a monodominéncia.
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Figura 4.1 - Uma imagem "congelada" promovida pelo simulador MCI-1, com D =1, apds 500 passos. Os

estados iniciais foram N 55 =50 ¢ Ngy = 50. Tempo de simulacfio: 15 segundos.
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Figura 4.2. - Evolug3o da populagdo total de A até sua extingfio, em uma das 1000 simulagdes realizadas. Casos
onde a morte ndo foi seguida por mudanga de composi¢iio ndo foram representados.
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Figura 4.3 - Distribuigfio de freqiiéncia do nitmero de passos at¢ a monodomindncia de uma das espécies, em
mil simulagdics, iniciando-se com N 5 = 20 ¢ N, = 80.

Pelo TRJ, a esperanca do nimero total de passos até extingdo de uma das espécie,
neste caso, ¢ igual a 1.600. Nas 1.000 repetiches efetuadas, o nimero médio de passos,
descontando-se os passos neutros, foi igual a 1.618. Ja o nimero médio de passos totais foi
igual a 4.534. A distribui¢io destes valores é mostrado na Figura 4.3.

4.3 - 0 SIMULADOR MCI-2 PARA O MCI COM VARIOS COMPETIDORES

O MCI-2 generaliza 0 MCI-1 pela possibilidade de se considerarem até 14 espécies
numa floresta de 1.600 arvores. De fato, o nimero de espécies em competigdo € limitado
apenas pelo nimero de cores no Turbo Pascal 6.0, e o numero de arvores pelo espago
disponivel e pela resolugfio da tela grafica. As Figuras 4.4 a - d ilustram a saida no momtor
para 14 espécies em competicio. A exemplo do MCI-1, as imagens no momnitor sdo
apresentadas dinamicamente em 3 janelas simultdneas.

Exemplo 4.2 - Sejam 14 espécies competindo por espagos em um ecossistema
homogéneo ¢ isolado, onde todos os estados sio ECT's. Comegando com Ni érvores da espécie
i, para 0 <1< 15, conforme a Figura 4.4 g, simulamos a competi¢do entre as espécies durante



1.100.000 passos (morte de uma arvore, seguida de colonizagio da clareira formada) . As
Figuras 4.4, @, b, ¢ € d mostram as imagens resultantes desta simulacio particular, apos 0,
106.000, 300.000 e 600.000 de passos, respectivamente. Note-se a evolugio das freqiiéncias
das espécies, com a sucessiva extingdo de diversas delas e a crescente hegemonia de outras,
com a crescente degradacio da biodiversidade, e a convergéncia inexorével ao estado de
monodomindncia de espécie. Nesta particular simulagdo, a monodomindncia foi finalmente
atingida apos 1.089.000 passos, com a vitoria final da espécie 9, representada pela cor azul
claro. O Tempo de simulacio foi de 12 segundos a cada 5.000 passos.

2@ BEE29$8 498 2B2EESL 8220
@ m§§$§%%§ JeBERSBeeSe 28 SRGRRY
& T S2eRLeS 228 CLOBE® ¥ UBEEHET
& @@ - 2285 6EeE 88068 $3. 2 HEGBB5 B
= g8 80508645 55292 2402505002080 ¢
@ @Q%&%@%&ﬁﬁ ----- caeBBes SreeReed 2 29 28
§§%@§%$ HeB-RSROBE @ﬁ%@%%@m@%ﬁ%&‘@%&%ﬁ%
&

&

é
e
L

1
&
=
& 108
j% 120
113

&ﬁ%ﬁ@%%@@%@@% BRESRaRe Rl sheaed S000S
: BB CeBBORE 66 $ 260 SHERGT.  FBHIF . T
%&@ﬁ@%@@@%@%%ﬁ% 1245 %@ﬁ%%@@@%@%*%@ﬁ&&%@
PEOBROGEIDLHLRRBY I G 2HVEVRSSRER BOE BES
GcabEBed 2000 EG8C %@%@%@%& Zee 588 S84
B28e, 08 B2 2LE28280  HEC0LBL00L060EBEE800
@%@ﬁ@%@%ﬁ%%%ﬁ@%%%&@%%&%@%ﬁ@@%-%v% B RBES
%@%@@&%%&%&@@&ﬁ%&%&&%@@@%%&ﬁ 2988 & 2G2
@azes088Ee S$02892 428 2302LECHEEL . SEGRDBE
&&%%@&@&%G%&  SHBBELE BEERRLESS.@ BB BES
& 58298008 @&ﬁé%@@&& Q%%@@@gﬁ @%%z@giﬁg

&= §§§m§$%ﬁ§§§@$§%§§@$§§@ 2HERBEBBELV BB EE B
@ ABREESLSERERERGEES B 2063888 986
YT $EEELT L8289 66 % 2 . 28880 B8

@@&&@&&@%%#@@%@@@@  BEBSADBRGRIDEF D BEED
BLBDS DB BRS %w&&&@&&@&%%&%&&#&&&@a Ty
GFIETEEES 56 0B B 5 S . 58CLBE659% 069 115
LGB BESBIVSELEST 8 565H055 8838 BVECHEBED

&8s SEE8589 $885 5 $620950698 508006 65

& .8 0s BEEBLECBOGL e S 99 888 FPIRLEBELW

$088 FRELIEIBID 2002060 - LSBSBEESE. & 508

ERg . 98556888280 588 0 5808 SERETEESSEBOD
22BSSLBLHERELE 6o 6% 2 B85 888 28 CBB 82

GEESe BHEHD %@%@%#“%%&@%Q%%%&@-ﬁ%@%“@%@%

CRBEH t@@@@&&%&%ﬁ%ﬁ SRS RBe G BBGDL SiESH o

Ty @& & SPLBECLSS PELESLBS- B8R Q%&%&@ﬂ&%

Fry GBRBLE SR 2HEE08E B T T T I 7T
@‘%@@&ﬁ&%%%%@i#%&%&%&@ SR EPREHIE DS - § UG

S@s  BE 085D E §®§§Q0§@@%&$@ SRBLIROLS

%@a%&g@& s@s%@a " BESBE LS098 V86 L 525099
P20 SHGEESS. EHBBELES BESBISL BB SFEOBEES

%

1403

@ﬂ@ﬁ%&@&%%@

111
A3
3=
icz
101
ina

110
134
116
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passos). Os niimeros & direita dos circulos maiores representam as freqiiéncias iniciais das espécies.
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espécies.



sede & BB @ B8 &
L2 2 % B 2 2 E 1 L 2% &
ZoeR GG S00% B E

s4ee88 080 o & ASEE B

428 22 29¢ T IITTIITTIN T
@.: &@ E8 S &#e = %@&@%@@ & 6% SCESE®
& RS BE Gzad @ Sis R iitiis ﬁ %@
@&@@&@@&%@ & &8 &@@@@&@ B 2
L L2 &t & 2 28GR 25 ¢ %%@%& & 2
& %% &= e2gee & & a8 BHBeE
22899¢ ¢ eswae =2 SE B
&% B & =900 ooes 99U t L L1 N
=
&

L

28 S99 02084 Sae 285
go2s 226 2% Sc¢ 22 B9
& SESEHBHLCEELHT F 45D &8
2% 2% 222 28 - 22909 ©8% R 1
eoe @ e @ L1 2% v @S L
2He 28% B & &T B 4 @&z B
22884 S2ad L3 1 LR s L &4 E s L L
0 S6%% % 2% SoBRe9 S4weod eaen
- BBV B e & end 56% & 228 4%
& & 29 @& ¢ 2889 aad 2 E 4 b3 2 1 &
% & seeosocete ELE 49 B 2 & B
& 22582 2¢:8 28 8288 & @ & &%
e &% 2oesEe @ & # 2%
eges B¢ @ B & %@ﬁ% Ras 2
G @ g2 & %@@%& & @ aE @
@&@ ki & C BB &% 2 & sasaet @
BE H4s08 @@ BEeB2e © w9y 2% ¥
2 & 2% 22009 €P09e B 9L RRD B

& ¢ 248 Lk & ¢ 829 aeebee

L4 % BT 8 S0 CE8 2GLEP 929 Baw
= RBe & 2% B & S8 =8 9% S89 300000
& 28 € =28 &8 $as 298 = & B
& & e8s = & = & @y fesd @

& =8¢ =029 28e & L0302 28
Beed t & BE @#: B9 % 68 8 &
& cRER B 8% €89 B2 e 20089
n & @&%&@ 88 & 2% 248% 2@

b g4
a0

L

P
CHEG - Ge e @

R 1
%@ BODEL - GGG *&*
CReG B -

&

W LDRLE- 2@
Sh &

HIBELD GHH GDORS
IEILILITRINS
B BRIEHEVT RS

i

o 1 A 4 o 4
EER iI11 N2l

-&@%@gﬁ @&@:

&
BRSOV
G

o
f
B
EE
%
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4.4 - O MODELO DA MORTALIDADE COMPENSATORIA GENERALIZADO

O Modelo de Chances Iguais ndo contém nenhum mecanismo implicito de
compensacio, estando submetido as determinagdes do Teorema da Ruina do Jogador. A
degradagdo progressiva da biodiversidade e a convergéncia final ao estado de
monodomindncia de espécie é, assim, inevitdvel em ecossistemas isolados governados por este

modelo.

A existéncia da biodiversidade em ecossistemas reais € a inadmissibilidade cientifica de
uma visdo teleologica da natureza sugerem, portanto, a necessidade de mecanismos internos
automadticos e auto-regulados de compensagdo, que sejam fundamentados fisicamente. O
modelo das margaridas! claras e escuras (Lovelock, 1991) fornece um exemplo simples ¢

elegante destes mecanismos.

O MCI pode ser facilmente alterado no sentido de se introduzirem mecanismos de
auto-regulagiio. Uma forma simples seria fazer as chances de sucesso das espécies variarem, a
cada passo, em func¢io de seus afastamentos em relagdo ao estado de equilibrio.

Exemplo 4.3 - Voltamos a considerar a situagdo do Exemplo 4.2, introduzindo agora
o seguinte mecanismo de regulagdo : em cada passo, a probabilidade de morte de um individuo
da espécie i continua igual a N, /N, como no MCI, mas a probabilidade de colonizagio de uma
clareira pela variedade i varia como uma fungSio monotona decrescente de (N,-Ny). Em
particular, neste exemplo, fizemos esta probabilidade igual a (2N,- N;)/N [Esta lei de
compensacdo foi escolhida, neste exemplo, por sua extraordinaria simplicidade de simulagdo
pela criagdo de uma "floresta reversa” onde 0 que ocorre em cada passo na floresta, ocorre
aqui de forma invertida]. A Figura 4.5 mostra a imagem resultante desta simulagéo particular,
ap6s 1.000.000 de passos. Note-se que agora a degradagio progressiva da biodiversidade néo
mais ocorre. Nesta particular simulagdo, ap6s 1.000.000 de passos, as freqiiéncias absolutas
das 14 espécies estdo proximas das freqiiéncias iniciais descritas na Figura 4.4 a. A Figura 4.6
mostra a evolugiio das freqiiéncias a cada 50.000 passos.

1L ovelock (1991} apresenta modelos da evolugdo margaridal versus luminosidade solar, pp. 34.
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Figura 4.5 - Resultado da simulagdo, apds 1.600.000 passos, partindo da situagio inicial, descrito na Figura
4.4 a,apbs introdugdo de um Mecanismo Interno de Compensagio.
[ Tempo de simulacdo: 12 segundos a cada 5.000 passos ].

Vimos como o mecanismo adotado de auto-regulacdo estabilizou o ecossistema,
assegurando a permanéncia da biodiversidade, proximo ao estado de equilibrio. Ndo nos
preocupamos aqui em fundamentar fisicamente o mecanismo adotado. As chances
competitivas de uma espécie em desvantagem numérica relativamente & composicio de
equilibrio aumentam, mas ndo procuraremos explicar por qué.
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Figura 4.6 - Evolucfio das freqiiéncias das espécies a cada 50.000 passos, na presenga de um mecanismo inferno

de compensacdio. A primeira coluna representa as freqiiéncias iniciais das espécies.

O Modelo da Mortalidade Compensatéria (MMC), por outro lado, se baseia no
principio de que os predadores especificos tendem a se aglomerar nas vizinhangas de sua fonte
de alimento, para sugerir um mecanismo eficaz de auto-regulag¢io: onde uma arvore espalha
mais densamente suas sementes é também onde os predadores desta semente se concentram
mais abundantemente; isto torna a vizinhanga de uma Arvore indspita a outras de mesma
espécie, abrindo assim nichos propicios a colonizagio por espécies distintas, nfo vulneraveis
aquele predador.

Nos generalizamos este modelo, dando-The também uma roupagem rigorosa ¢ formal.
Estabelecendo leis probabilisticas encadeadas, para cada evento componente da seqiiéncia que
caracteriza o ciclo reprodutivo completo das espécies : geragfio, espalhamento geografico e
germinacio das sementes; sobrevivéncia da plintula ano a ano até o estagio adulto e ,
finalmente, a morte natural do individuo.

O modelo composto ¢ absolutamente flexivel, permitindo a escolha das leis individuais
da cadeia , que se ajustem a guaisquer hipdteses ou cenarios. A agdo do vento - ou de outros
agentes ativos no espalhamento das sementes; a intervengdo humana na exploragio comercial
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de certas espécies; o efeito da idade no vigor reprodutivo dos individuos sfio, entre tantos
outros, aspectos que sdo facilmente modelaveis, gerando-se cenarios complexos, cujas
propriedades globais podem ser determinadas, tanto algébrica quanto graficamente, sem
dificuldades. '

4.4.1 - O Simulador FlorTrop

O FlorTrop? simula, segundo as hipoteses do MMCG, a propagagio de uma espécie a
partir de uma unica arvore posicionada no centro do monitor. O programa ¢ interativo com o
usuério, e permite a entrada dos parimetros: distdncia média de queda das sementes, distincias
médias e desvios padrdes para as curvas de germinagfio, sobrevivéncia das plantulas,
etc... Também permite a entrada do mimero médio de sementes da arvore padrio ¢ da
probabilidade de sobrevivéncia minima e maxima associada as curvas de sobrevivéncia.

Nos exemplos a seguir, usaremos o FlorTrop para explorar a flexibihdade do MMCG
para gerar um cenario especifico. Os resultados da simulagdio grafica serdo apresentados de
forma detalhada e, na proxima se¢dio, abordaremos o Procedimento Tempo_Vida, do
FlorTrop, relacionado com o tempo de vida da arvore adulta.

Exemplo 4.4 (Parte 1) - Numa floresta existe um tinico exemplar de uma dada espécie
de arvore. Adulto, em pleno vigor reprodutivo, langa anualmente uma carga de sementes
viaveis cujo nimero se distribui como uma N(u, o’ ), onde tanto a média jt, como a varidncia
o’ sio fungBes da idade. Como aqui estamos considerando um ano especifico, que vamos
denominar Ano 0, fixamos p=10.000 e 62 =250.000. As sementes sdo dispersas segundo lei
probaBilistica de distribui¢3o, exponencial bivariada, com centro na arvore mie e pardmetro de
dispersio © = 50 metros , e com coordenadas independentes. A dispersdo resultante ¢
ilustrada graficamente na Figura 4.7, onde a cor verde esta associada a densidade de sementes.
Note-se que a lei probabilistica escolhida para governar a distribui¢do das sementes implica
num espalhamento simétrico em torno da origem,; isto ndo é, de forma alguma, inevitavel. Nos
exemplos seguintes acompanharemos os destinos desta geragdo de sementes, até a eventual

chegada da idade adulta de seus desdobramentos.

2FiorTrop: Sigla correspondente a abreviagio de Floresta Tropical. O simulador foi desenvolvido em linguagem
Turbo Pascal 6.0.
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Figura 4.7 - Dispersdo de sementes ao redor da drvore mie, segundo uma distribuicfo exponencial

bivariada de pardmetro © = 50 metros ¢ cocrdenadas independentes.

Exemplo 4.4 (Parte 2) - Considere-se, que no periodo de langamento das sementes,
prevaleciam na regifio ventos de Nordeste, favorecendo o espalhamento das sementes a
Sudoeste da arvore mie. Uma maneira simples e elegante de se modelar esta caracteristica
consiste em se fazer o parmetro O variar em fun¢io da diregdo considerada. Na Figura 4.8
temos uma variante da situacdo anterior, onde a a¢fo do vento ¢ facilmente notada.
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Figura 4.8 - Dispersdo de sementes ao redor da arvore mie, segundo uma distribuigfio bivariada de parimetro §
dependente da direcdo de queda.

Exemplo 4.4 (Parte 3) - Deixemos de lado a a¢fo do vento. Em todo o trabalho a seguir
aplicamos o conceito de aditividade de efeitos. Em particular, a concentragio de sementes num
determinado ponto pode ser a soma da contribuigio de varios individuos vizinhos da mesma
espécie; no nosso modelo, é esta concentracfo resultante que determinara a hospitalidade local
aos predadores e a conseqliente inospitalidade as sementes. A Figura 4.9 mostra a distribuigéio
de sementes resultante da contribuigio de 5 arvores em estagios reprodutivos diferentes, com
nomero de sementes vidveis dados por N{10.000,250.000) e 6 = 50 m (duas arvores),
N{5.000,80.000) ¢ ©=30m, N(3.000,40.000)e© =25 me N(1.000,2.500} e =20 m.
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Figura 4.9 - Dispersfio de sementes promovida por 3 drvores, com pardmetros de dispersfo ¢ ndmeros de

sementes vidveis diferentes, conforme Exempio 4.4 { parte 3 ).

Exemplo 4.4 (Parte 4) - O grau de hospitalidade de um local a uma dada semente, definido
como a probabilidade de que uma semente caida neste local consiga germinar, promovendo-se
ao estagio seguinte, de plantula, foi modelado por;

TmHy

Op

P(germinagdo / r) = g(r, a) = [Pgm.n +(Pgmax =P i )]‘«'I) (44.1)

onde r € a distincia eficaz, conforme definido no Capitulo 3. Para simetria, a dire¢io foi feita
irrelevante. Pmax # 1 subentende a acdo dos agressores nfo especificos. Neste exempio,

fizemos Pg,,. =010, Py, =0, y, =50me o, =50 m. A Figura 4.10 ilustra a funcgo de
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probabilidade de germincio dada por (4.4.1), enquanto que a Figura 4.11 mostra a distribuigdo
das plantulas resultante da aplicacfio desta funcio de hospitalidade a distribuigio de semente da
Figura 4.7. Nota-se aqui a maior concentracio de plantulas a meia distincia da origem,
justamente na regiio anular em torno da arvore mie, onde foi alcangado o melhor

compromisso entre densidade de semente ¢ hospitalidade local,

320

213 320 426

Figura 4.16 - A densidade da cor verde representa a hospitalidade para as plintulas (pos-germinagfio} em

relacdo 4 drvore mie, aqui ilustrada pelo circulo verde escuro. A figura recebeu uma ampliagio em
relacio 3 escala da Figura 4.7,
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Figura 4.11 - Distribuigio das plintulas resultantes da safra de sementes, Ano 0, descritas na Figura 4.7,
sujeitas a fungdo de probabilidade de germinagdo ( 4.4.1).

Exemplo 4.4 (Parte 5) - As plantulas sio também sujeitas a agio dos predadores especificos,
e muitas nio sobreviverio ao primeiro ano. As chances de sobrevivéncia sdo governadas por
leis probabilisticas em fungio da posigdo, semelhantes as que governaram as probabilidades de
germinagio das sementes. Como sempre, a flexibilidade de escotha ¢é ilimitada, aqui adotamos

P; = Pimin +(P;' — Piin )-‘D(M)a (442)

O;

comi=1, P, =002, P, =025 u =50e¢ 0y =20 NaFigura4.12a esta a imagem
grafica da fungio que representa a composigdo das curvas de (1) distribuigio de sementes,
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(2) germinacdo das sementes, (3) sobrevivéncia das plantulas através do primeiro ano e (4)
sobrevivéncia das plantas jovens no segundo ano. Esta fungio € que governara as chances de
surgimento de surgimento de plantas jovens de 2 anos em cada local. Note-se que estas
chances se adensam numa regifio de forma anular, a meia distdncia da origem, decrescendo
radialmente em ambas as direcBes: aproximando-se ou afastando-se do centro. Para o i-ésimo
ano, 1 = 2,3, tomamos a fun¢fio de sobrevivéncia dada por ( 44.2 ) com P,,,, =0.05,

Pyx =030, Py = 0075, Py, =050, i, =3 =50 € 0, =03 =20. AFigura 412 b

mostra as pléntulas sobreviventes ap6ds 1 ano, daquelas que apareceram na Figura 4.11.

Figura 4.12 a - Curva de Recrutamento Populacional resultante das funcles de Dispersiio de Sementes,
Probabilidade de Germinacio ¢ Sobrevivéncia das Plintulas. A drea circular onde a cor verde é mais

densa apresenia a maior probabilidade de surgimento de um novo adulto.
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Exemplo 4.4 (Parte 6) - As figuras subseqiientes mostram a evolugdo ano a ano, nos
proximos 3 anos dos desdobramentos das sementes espalhadas no Ano 0. Aplicamos a cada
ano a funcgo de probabilidade de sobrevivéncia correspondente. Note-se o reduzido numero
de casos bem sucedidos de descendentes geradas no Ano 0.

.. *

Ll
.

Figura 4. 12 b - Distribuigdo das pléntulas, com origem na safra de sementes do Ano 0, gue sobreviveram ao
Ano 1.
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Figura 4.12 ¢ - Plantas jovens, com dois anos, que sobreviveram das plantulas ilustradas na Figura 4.11.
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Figura 412 d - Duas arvores adultas jovens, com origem no ano 0, sobreviventes aos estagios de plantulas
(ano 1) e plantas jovens (ano 2). A drvore central ¢ a drvore mie.

Exemplo 4.4 (Parte 7) - Até aqui consideramos a geragdo do Ano 0 isoladamente, sem a
sobreposi¢do de sucessivas geragdes de sementes e seus desdobramentos. Esta isolagdo da
Geracdo 0, permite ilustrar de forma didatica a agdo acumulada dos fatores de predagio nos
diversos estagios da planta. Aqui vamos considerar as coisas acontecendo como na natureza,
com a sobreposi¢do de geragSes. A Figura 4.13 5 mostra a situagdo completa no Ano 4, onde
vemos as descendentes da Geragdo 0, j& adultas e nio mais sujeitas & morte por predadores e
entrando na fase reprodutiva, com o langamento de suas primeiras cargas de sementes. Com as
arvores adultas convivem plintulas de 0 e 1 ano e arvores jovens com 2 € 3 anos.
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Figura 4.13 a - Hustragio da drvore adulta {nc centro) ¢ scus descendentes. As cinco plantas de dois anos

( circulos intermedidrios ) tiveram origem na primeira safra, no Ano 0, enquanto que as plantulas de

um ano ( circulos menores ) sdo conseqiiéncias da safra  posterior, ano 1.
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Figura 4.13 b - llustragio da arvore mic (no centro) e seus descendentes. As outras duas drvores adultas
{ circulos maiores) tiveram origem na primeira safra, no Ano 0. As plantas de dois anos ( circulos
intermedidrios ) € as pldntulas de um ano ( circulos menores ) sdo conseqiséncias das safras dos anos 1
¢ 2, respectivamente.
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4.4.2 - TEMPO DE VIDA DA ARVORE

No Modelo das Chances Iguais, cada arvore, independente da espécie, tem a mesma
probabilidade de morte em um periodo de tempo. Para 0 MMCG introduzimos a probabilidade
de morte do individuo. Cada semente viavel dispersada tem a probabilidade de chegar ao
estagio de semente germinada, calculada em fungéio da distancia eficaz, definida no capitulo 3.
Esta mesma idéia foi usada para a seqiiéncia de promogdes dos estagios: Semente Germinada
(plantulas), Arvore com 1 ano, Arvore com 2 anos e Arvore com 3 anos. Dado que a arvore
chegou ao terceiro ano com vida (adulta), nés sorteamos o seu tempo de vida, e este valor ¢
armazenado em arquivo. A cada inicio do intervalo de tempo considerado, todo individuo €
testado para verificar se ele permanece no sistema. O simulador FlorTrop apresenta
procedimentos especificos associados as promogdes de um estado ao outro, assim como para
o tempo de vida da arvore adulta.

Em geral, sistemas fisicos reais apresentam envelhecimento. Desta forma, a
probabilidade de morte de um individuo, num dado intervalo de tempo, aumenta com a sua
idade. O modelo de Weibull para tempos de vida é conveniente, por permitir modelar sistemas
com taxas de mortalidade crescente com a idade { Clarke e Disney, 1979, James, 1981).

Para efeito de nossas simulages, definimos o tempo de vida como uma varidvel
aleatoria T cuja distribuicdo é dada pela fungio Weibull (W) de pardmetros . =2 e f = 1,
sendo que o tempo foi multiplicado por 30. Assim, usando o método da transformagfo inversa
(Apéndice A2), nds geramos um nimero aleatorio R com distribuicio W(2,1), o qual €
multiplicado por 30, e o valor resultante corresponde ao tempo de vida da arvore. A Figura
4.14 ilustra a fungiio de distribui¢8o das idades de mortes em anos. Para mudangas no tempo
de vida deve-se fazer, no simulador MMCG, a substitui¢io no Procedimento Tempo_Vida.

E importante lembrar que podemos alterar a divisdo dos estigios, no programa
SimTrop, com relativa facilidade. Para simular a evolugdo do crescimento populacional,
considerando os estagios em fungio do DAP, podemos considerar uma matriz de
probabilidades de mudanga de estigios. Assim, teriamos a probabilidade de morte de um
individuo em fun¢do do seu DAP e da sua distincia em relagfo as érvores adultas de mesma

espécie.
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idade (em anos)

Figura 4.14 - Distribui¢io da probabilidade de morte P de uma drvore adulta em fungdo da idade.

Exemplo 4.5 - No exemplo anterior, mostramos a evolugdo da ocupagio de espagos pelos
descendentes de uma arvore até a sua terceira geragdo. Neste exemplo, adotamos os mesmos
parimetros anteriores para mostrar, na Figura 4.15 a e b, o resultado da simulagao apos 10 e
20 geragbes, respectivamente. Os tempos de vida das arvores adultas seguem a distribuigdo
apresentada na Figura 4.14. A safra de sementes N; é uma varidvel aleatoria, fun¢o da idade
da arvore, dada pela distribuigdo binomial de parametros i = N, e desvio padrio 6 = N,;/20. A
Tabela 4.1 apresenta os valores de N; e dos 'parﬁmetros de dispersio @, usados nesta

simulagdo. O valor do namero de sementes da safra padrdo ¢ N = 10.000.

Tabela 4.1 - Safra média de sementes N;; ¢ parimetro de dispersdo &, em fungdo da idade da 4rvore adulta
reprodutiva, usados para efeito da simulacdo, do Exemplo 4.5.

Idade |3 4 5 6 7 >7
N, 0.1xN | 03xN | 0.5xN | 0.6xN | 0.8xN | N
g 40 |42 44 46 |48 |50
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Figura 4.15 a - Resuitado obtido na simulagio da dispers3o de descendentes de uma unica drvore adulta, apos
10 gerages, de acordo com o exemplo 4.5.
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Figura 4.15 b - Resultado obtido na simulacio da dispersdo de descendentes de uma 1inica drvore adulta, apos
20 geragoes, de acordo com o exemplo 4.5.

Observe nas Figuras 4.15 a e b que a disposi¢do das arvores adultas criaram regides,
onde estio presentes adultos suficientemente préximos, estéreis ao surgimento de novos
adultos da mesma espécie. Por outro lado, as dreas, onde estd presente maior densidade de
plantas jovens, apresentam maior probabilidade do surgimento de um novo adulto. Nas
proximas geragdes ocorrera o surgimento de novos adultos, e o nimero de arvores adultas
presentes tera uma evolugio para um estado proximo ao estado de equilibrio da espécie.
Assim o surgimento de novos adultos dependera da morte de outros adultos da mesma
espécie, situagdo esta em que se criac uma nova area favoravel a progressdo das sementes,
plantulas, etc..., aos estagios postenores. Este ciclo de nascimento e mortes explica a presenga

de plantas em varios estagios nas florestas.

Note-se que, embora presente, o mecanistno de repulso produz um espagamento
variavel entre adultos. Isto ndo podena ser diferente, j& que o surgimento de um aduito passa
por uma seqiiéncia de promogOes de estagios, com probabilidades dependentes de varios
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fatores, tais como tamanho da safra de sementes, quantidade de adultos de mesma espécie na
regido, etc.

Tomando-se os parimetros de dispersdo de sementes, probabilidade de germinacio ¢
probabilidades de sobrevivéncia das plantas, de forma adequada podemos reproduzir situagdes
onde a distdncia entre um adulto e seu vizinho mais proximo tenha os mais diversos
comportamentos, inclusive onde ocorram agrupamentos.

No exemplo anterior, apareceram trés casos de adultos mais proximos entre si. Para
este caso, a explicagio € que eles tiveram origem em safras proximas. Na Natureza, este
fendmeno também ocorre. O mogno (Swietenia macrophylla), espécie presente em florestas
tropicais umidas, tem maior capacidade de regeneragio em grandes clareiras. Em trabalho
recente para 0 WWF (Fundo Mundial para a Natureza), a pesquisadora norte-americana Laura
Snook, citada no Caderno Ciéncia da Folha de Sio Paulo de 13.12.94, afirma que 0 mogno se
regenera a partir de "distirbios catastroficos periddicos" e, ainda, "Apos esses eventos
catastroficos, as arvores adultas sobreviventes espalham suas sementes através do vento ou da
agua pelas clareiras. As mudas se estabelecem nessas areas abertas em grupos de idade

uniforme”.

Um outro exemplo real estd presente no pantanal mato-grossense. Os ingds (/nga
lanceaefolia) aparecem agrupados com arvores adultas cujos DAP's sdo aproximadamente
iguais. Este fato é o resultado da dispersio dos frutos por animais. Os agentes dispersores
defecam as sementes em locais distantes, geralmente nas areas onde costumam dormir. Sem a
forte presenga dos predadores especificos ocorrem as germinagGes e sucessfes aos estagios
seguintes em grupos de idade uniforme.

4.5 - EXEMPLOS DO MMC, MMCG E FlorTrop

Quando realizamos uma simula¢o, por exemplo a dispersdo dos descendentes de uma
determinada espécie, assumimos varias hipoteses de partida. Os resultados obtidos ocorrem em
fungio destas premissas. Conclusdes equivocadas podem surgir em fungdo de falhas nas
premissas conceituais, Para ilustrar, consideremos o estudo do espagamento entre arvores
adultas de uma tUnica espécie, realizado por Hubbell (1980). Seu objetivo era verificar se o
efeito distdncia minima, proposto pela hipotese de predagdo de Janzen ¢ Connell, produzia
espagamentos iguais (uniformidade) entre os adultos. O autor considerou a existéncia de uma
area na floresta tropical com condigBes favoraveis a introdugio de um unico individuo de uma
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nova espécie para, ali, gerar seus descendentes. Neste ambiente, suas hipoteses para a
simulagdo foram:

1. Tempo de Vida: as arvores sio divididas nos estagios Juvenil, Adulte Jovem e Adulto
Velho, todos com a duragdo de vinte anos. A arvore morre somente ao final do terceiro
estagio.

2. Namero de Descendentes: a arvore adulta produz zero ou um descendente em cada estagio
em fun¢io da regra de distdncia minima,

3. Regra de Distancia Minima: cada novo descendente surge a exatamente duas copas em
relagdo a arvore mie.

A partir destas hipéteses, os resultados da simulag@o mostraram o surgimento de varios
agrupamentos de adultos e Hubbelll (1980) concluiu que o efeito distdncia minima produz
"uniformidade" na escala de uma érvore e seus vizinhos mais proximos, ¢ ndo para a populagio
como um todo. Estes resultados foram usados para tirar conclusbes para o crescimento
populacional em florestas tropicais.

Esta simulagio de Hubbell retrata com clareza uma falha nas premissas conceituais. Na
hipétese 1, as arvores juvenis e adultas jovens nunca morrem, enquanto a arvore adulta velha
sempre morre ao final do terceiro estagio. Assim os tempos de vida das arvores sdo sempre
constantes, iguais a 60 anos. A hipotese 3, onde cada novo adulto surge exatamente a duas
copas da arvore mae, ¢ uma simplificagdo erronea da Curva de Recrutamento Populacional
proposta por Janzen (1970), porque a CRP apresenta diferentes probabilidades de surgimento
de um novo adulto em fungdo da distincia da arvore mae (vide Figura4.12 a ).

Os resultados obtidos por Hubbell ndo servem para contrariar a hipOtese de
"uniformidade" prevista por Janzen ( 1970), visto que as hipoteses 1 a 3 ndo sdo as hipdteses
do Modelo da Mortalidade Compensatoria. Pela mesma razo, o erro prossegue quando os
resultados sdo aplicados no mecanismo de propagacio de espécies de florestas tropicais. Neste
ponto, lembramos um erro légico semelhante ao cometido no exemplo das gaiolas! de cagar
pulgas em Marte, citado por Lovelock (1991).

ILovelock (1991) - Em referéncia ao Dr. X, que construiu uma gaiola de cagar pulgas diz: "Marte € o maior
deserto do sistema solar - um planeta cheio de desertos. Onde existem desertos, existem camelos e, ora, ndo
existe animal com mais pulgas que um camelo! O meu detector ndo vai deixar de detectar vida em Marte”

pe. 3.
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4.5.1 - Conseqiiéncias da alteraciio de parametros

'As simulagdes realizadas apontam em diversas diregdes e nos permitem tirar algumas
conclusdes que estdio de acordo com as leis da natureza. Os exemplos a seguir ilustram
algumas situagdes relacionadas com a especializag@o € interdependéncia da fauna e flora.

Exemplo 4.6 - Segundo Frankie et al. (1974), a maioria das espécies arboreas e arbustivas das
florestas tropicais, cerca de 90% apresentam seus mecanismos de dispersdo de sementes
realizados por animais. Suponhamos que o ecossistema seja afetado de tal forma que o(s)
agente(s) dispersor(es) de uma espécie X seja(m) afugentado(s) ou extinto(s) deste ambiente.
Assim, as arvores da espécie X continuam a produzir suas sementes, porém sua curva de
dispersdo de sementes S ¢ alterada. Como conseqiiéncia, as sementes se concentrardo mais
proximas & arvore mie favorecendo, ainda mais, o aumento de predagﬁo especifica. Neste
caso, a probabilidade de recrutamento da espécie X tenderia a zero e a mesma estaria
condenada & exting#o. 0

Exemplo 4.7 - Suponhamos agora que a alteragiio do ecossisterna ocorra com a retirada
excessiva de arvores da espécie X e que esta seja a principal fonte de alimentos para uma
determinada espécie animal Y (0 agente dispersor). Neste caso haveria uma quebra na cadeia
alimentar, criando um ambiente desfavoravel & sobrevivéncia e manutengdo da espécie Y. 0

Note-se que os Exemplos 4.6 ¢ 4.7, em conjunto, podem ser pensados como um
modelo semelhante a0 modelo presa/predador, da raposa € o coelho criados por Lotka e
Volterra, citado em Lovelock (1991). Se acrescentarmos, no Exemplo 4.7, que a espécie Y € 0
alimento para uma espécie Z, a eliminag@o de X implicaria na extingdo de Y, que por sua vez
implicaria na extingdo de Z. Com esta especializagio ¢ interdependéncia, a eliminacdo de uma
planta ou animal pode quebrar um elo na cadeia alimentar ou no mecanismo de dispersdo de
espécies, desencadeando um processo de extingdo em cascata. Esta ultima conclusdo ¢
bastante conhecida entre os pesquisadores das Ciéncias Biologicas ( Kageyama, 1987, Brown,
1987).

Exemplo 4.8 - Consideremos um ecossistema com #rea limitada. Suponhamos que
introduzimos as espécies E1 e¢ E2, ambas sujeitas a iguais leis do MMCG. Assim, E1 e E2
apresentam os mesmos predadores, agentes de dispersdo, etc.., ou seja, as duas espécies se
comportam como se fosse uma unica espécie. Como hipotese adicional considere-se que E1 e
E2 sejam incompativeis no sentido do cruzamento genético. Através de simulagdes podemos
verificar que, dado tempo suficiente, uma das espécies levara a outra & extingdo. Para melhor
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compreensdo, seja a situaglo inicial de competigdo ilustrada na Figura 4.16 a, onde a espécie
E1 (em vermelho) e a espécie E2 { em amarelo) comecam a competigdo com uma arvore cada
uma, ambas com as leis dadas na Tabela 42. A safra média de sementes e a dispersdo € a
mesma da Tabela 4.1, do Exemplo 4.5, mas com o tamanho da safra padro, N = 100.

Tabela 4.2 - Pardmetros usados na competigio entre duas espécics sujeitas 4s mesmas leis d¢  produgfo de
sementes, dispersdo, germinagiio ¢ sobrevivéncia. As fungdes f, g ¢ Pi sdo as mesmas que definimos no

capitulo 3, secio 3.2.

Pouin Py M o

4 0.020 0.30 50 15

P, 0.050 0.50 50 15

P, 0.075 0.60 50 15

Py 0.150 0.80 50 15
&
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Figura 4.16 a - Situagdo inicial de competigio entre as duas espécies, do Exemplo 4.8




Apo6s algum tempo, as espécies apresentam uma dispersdc semelthante, em termos de
distincia entre arvores adultas de mesma espécie. Quando toda area € preenchida, cria-se uma
situagio desfavoravel ao surgimento de novos adultos destas espécies. Neste ponto, podem-se
ter dois grupos distintos, como se as espécies estivessem segregadas, conforme a Figura 4.16
b. (se as arvores comegassem a competicio suficientemente proximas teriamos uma certa
mistura entre os descendentes de E1 e E2). Assim a cada arvore morta, de E1 ou E2Z, surge
uma modificagdo no meio ambiente alterando a probabilidade de aparecimento dos seus
recrutas. O mecanismo de repulsio entre arvores adultas promovido pelo MMCG faz com que
estas espécies, sujeitas as mesmas leis de dispersdo, comportem-se em competi¢do semelhante
ao problema da ruina do jogador. Assim uma das espécies leva, inevitavelmente, a exting8o da
outra. Nesta simulagfio particular a espécie 1 ( em vermelho ) chega & monodomindncia apos

181 safras. g
K3
&
% &
&
® &
* @
. & .
k-
* &
-
&
? E-3
E3
Ei
&
@ &

Figura 4.16 b - Dispersdo de duas espécies sujeitas s mesmas leis de recrutamento. As espécies partiram da
situacfo inicial ilustrada na Figura 4.16 o, Exemplo 4.8
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O Exemplo 4.8 é importante porque fornece um resultado logico que permite tirar
conclusdes a respeito dos mecanismos que promovem ou mantém a biodiversidade. A
especializa¢gdo ¢ uma condigdo necessaria para a manutengio da biodiversidade. Os predadores
especificos de cada espécie estdio associados a Curva de Recrutamento populacional e fazem
com que, em cada ponto da floresta, a probabilidade do surgimento de um novo adulto seja
diferente para cada espécie. Nesta mesma linha de raciocinio, pode-se concluir que a atividade
dos patdgenos também promove biodiversidade, visto que estes também ajudam a definir a
DRP.

4.5.2 - O Efeito Borda

'O Simulador SimTrop considera uma floresta com 4rea retangular limitada. Esta opgo
foi tomada, de forma conveniente, para que os resultados fossem exibidos no monitor. A area
pode ser ampliada e, com uma adequagdio no programa, a simulagio seria acompanhada
selecionando-se subareas para exibigio.

Independente do formato, sempre havera as bordas da area considerada. Este fato ndo
¢ uma limitagdo do programa, visto que uma das preocupagdes dos pesquisadores esta voltada
para os ecotones! de bordas de florestas. Sabe-se que a densidade de arvores ¢ menor num
ecotone de borda de floresta é menor do que dentro da floresta (Odum, 1988). Fatores fisicos,
como o aumento de luminosidade e temperatura ou diminuico de umidade, contribuem para a

diminui¢3io do nimero de espécies na borda florestal.

- As simulag¢des realizadas com uma tnica espécie, segundo o MMCG, apontam para um
aumento de individuos nas bordas. Isto ocorre porgue o efeito de predag@o especifica, inerente
a0 modelo, ¢ aditivo. Assim, um recruta que surge na area geografica mais proxima da borda
podera receber uma predago menos intensa, por ter menos arvores adultas de mesma espécie
em sua vizinhanga. Este fato ¢é ilustrado na Figura 4.17.

Se o namero de arvores de uma mesma espécie aumenta no ecotone de borda florestal,
conseqlentemente diminuira os espagos para preenchimentos de outras espécies. Assim, 0
efeito aditivo do MMCG podera contribuir para a diminuigdo do numero de espécies na érea
de transi¢do campo-floresta. Este resultado ¢ dificil de ser testado porque outros fatores que
contribuem para tal diminuigdo ndo podem ser isolados.

'Ecotone: Uma transigdo nitida entre duas ou mais comunidades diversas, e.g., entre floresta e
campo ( Odum, 1988).

4-36




Figura 4.17 - Disposicdo de arvores de uma mesma espécie resultantes de uma particular simulacfo realizada

com o SimTrop. Observe a maior concentracio de individuos préximo ao ecotone.
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4.6 - CONCLUSOES

A construgio de Modelos Ecolégicos é um caminho para compreender o fendmeno da
biodiversidade. No entanto, nas ultimas décadas, a alta incidéncia destes foi marcada pela
presenga de alguns modelos erréneos. Técnicas de simulagdo, recursos de computagao grafica
¢ a Teoria dos Jogos séio ferramentas poderosas para testar a validade dos modelos. O
refinamento destes modelos serd possivel com a introdugdic de computadores mo meio
académico, no sentido de produzir um nimero maior de alunos de graduagéo e pos-graduagio
com boa habilidade em simulagéo.

O Modelo das Chances Iguais é inadequado para descrever um sistema onde prevalece
uma situagdo de equilibrio. Se um sistema é governado pelas lei das chances iguais, um dos
competidores vencera a competigio em um tempo finito. Por outro lado, as chances de um
dado competidor crescem de forma dramatica, se por algum meio ele conseguir uma vantagem,
mesmo pequena, sobre seu adversario. Assim, em ambos os casos, com probabilidade 1, o
MCI conduz o sistema para uma situagio de monodominéncia.

O MCI e o Teorema da Ruina do Jogador foram fundamentais para compreender que o
Mecanismo Interno de Compensagio ( MCI ) é uma condigiio necessiria, embora ndo
suficiente, para a manutengdo da biodiversidade. O MIC ocorrendo de forma bem calibrada em
torno de um estado de equilibrio permite que uma espécie seja dominante em termos de
presenca no ecossistema, sem no entanto alcancar a monodominéncia.

O Modelo da Mortalidade Compensatoria Generalizado permite explorar a propagagio
dos descendentes de uma espécie em fungdo do posicionamento de suas arvores aduitas, de
acordo com suas curvas de dispersio de sementes, probabilidade de germinagdo,
probabilidades de sobrevivéncia das plantulas e 4rvores jovens. O conhecimento prévio dos
mecanismos de propagagio da espécie, assim como a regido onde a Densidade de
recrutamento populacional atinge sua probabilidade méaxima, pode ser fundamental no
planejamento de um reflorestamento, assim como no manejo de espécies, de forma sustentavel.

O exemplo da exploragio do palmiteiro Euterpe edulis, citado na segdo 3.5, ilustra uma
situagio onde 0 MMCG ¢ aplicavel. Conhecendo-se as curvas de dispersdo de sementes ¢
curvas de sobrevivéncia, puderam-se deixar palmiteiros adultos, porta-sementes, posicionados
em pontos estratégicos, de tal forma que novos adultos surgissem na regigo explorada.
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Neste trabalho, embora ndo fosse nosso objetivo principal, desenvolvemos o simulador
MCI-1 e MCI-2 para o Modelo das Chances Iguais, e SimTrop para o MMCG, que
certamente serdo Uteis ao processo ensino/aprendizagem de Ecologia, mais especificamente em
modelagem de sistemas ecologicos.

O SimTrop, desenvolvido para simular a propagagdio de uma espécie, abre caminho
para o desenvolvimento de um simulador que considere a propagagio de varias espécies
simultaneamente. Assim, outros fatores, como a coevolugio de espécies, também poderdo ser
explorados.

O Modelo da Mortalidade Compensatoria Generalizado destaca-se pela sua
flexibilidade em termos das fungbes a ele associadas. As mudangas de parimetros confere ao
modelo uma infinidade de possibilidades de ajustes. Este modelo difere da maioria dos
modelos, ndo apenas pela sua generalidade, mas também por receber uma fundamentacio
matematica e probabilistica, sem no entanto fugir da realidade ecologica.

A estabilidade da biodiversidade promovida pelo MMCG é fundamentada nos
mecanismos internos de compensagiio, associados aos predadores especificos, que garantem
que o ecossistema ndo tenha um comportamento cadtico. A especificidade de predagio faz
com que uma espécie nio cres¢a descontroladamente. Antes que isso aconteca, o ambiente
caminha para uma forte inospitalidade, e o crescimento ¢ inibido. Por outro lado, se a espécie
decresce e se afasta de seu estado de equilibrio, acontece o reciproco.
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APENDICE

Al - O PROBLEMA DA RUINA DO JOGADOR

Um jogador A, com capital inicial k (ou k fichas), joga uma seqiiéncia de partidas
unitérias e independentes contra um adversario B, cujo capital inicial é N-k. Ao longo do jogo,
que 50 termina com a ruina de um dos jogadores, ndo é permitida a introdugiio de capitais
novos, de modo que a soma de recursos N permanece fixa. Seja p a probabilidade de vitoria do
jogador A em cada partida, ¢ §,,S,,... a seqiéncia de resultados possiveis com

S = -1 com probabilidade p
! +1 com probabilidade q=1-p

Definindo como X; o capital de A ap6s a i-ésima partida, tem-se que 0 jogo termina assim que
X, atingir um dos valores extremos: 0, significando a vitéria de B; ou N, com a vitoria de A;
para algum i=1,2,3, ... A seqiiéncia X,,X,,...comporta-se como um caminho aleatorio,
diferindo no sentido que existe a restrigdo 0< X; < N e os estados 0 ¢ N sdo absorventes.

Aqui, tem-se um processo Markoviano estacionario com espago de estados {0, 1,...,N }.

O Teorema da Ruina do Jogador (TRJ)

- prova que o jogo termina com probabilidade 1 ;
- da a probabilidade de ruina final de A em fun¢iodep, ke N,
- € 0 numero médio esperado de partidas até o final, em fungio de p, ke N;

para quaisquer valores inteiros, positivos e finitos de k e N, e qualquer pe {0, 1].

A probabilidade de ruina final de A, R, (k,N,p), é dada por

CARUAS
(%)

R (k. N,p)=

para p#gq,




Ry(k,N,p)= 3—% para p=q=1/2

A duragio média esperada do jogo, em termos do niimero total de partidas unitarias
independentes jogadas até a ruina de um dos jogadores, é dada por

kN 1-(g/p)
-p 9-p (¢/p)"

D(k,N,p) = para p#q

D(k,N,p)=k(N-k), para p=g=1/2
Demonstragdo: ( probabilidade de ruina )

O jogador A, iniciando a primeira partida com capital k, entra para a segunda partida
com capital, k +1 com probabilidade p, ou k - 1 com probabilidade q = 1 - p. Esta linha de
raciocinio conduz a seguinte equagio:

Ry(k,N.p)=qR (k~1,N,p)+pRy(k+1,N,p),  0<k<N (All)
Como p + q = 1, podemos rescrever a equagdo (A.1.1) nas seguintes formas abaixo:

(p+q)R(k,N,p)=qR,(k~1,N,p)+pR,(k+1,N,p)

Para simplicidade algébrica, tomemos a notagdo R, (k,N,p)= R, assim a equagdo anterior

pode ser rescrita como:
g(R, —~Ry1) = p(Ryyy - R,)

Ren -Ri =L(R, -R,y)  0<k<N (A12)
P

Repetindo a aplicagio da formula ( A.1.2 ), no lado direito de sua equagdo (k-1) vezes,
obtém-se:
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( k
Ry — R = g’") (R - Ry)
\ P
r k
Ry — R, = %} (R -1) , O0<k<N (A13)
\

Note-se que R, = 1, pois se o jogador A comegar o jogo com capital zero, a ruina é
certa. E valida a seguinte igualdade:

Ri—Ry=(R —R_j)+(R_ - R_y)+--+(R - Ry) (A14)

Aplicando a formula ( A.1.3 )em ( A.1.4), obtém-se

R,._RO:[g)""{g)“:..ﬂp-,)

ou

/)

—1=—>224 (R 1), O<i<N (A15
1

(%)

Para p # q, e com o auxilio da férmula da soma de uma série geométrica, podemos
encontrar R; —1 na equagdo ( A.1.5 ). Tomemos i = N, ( Note-se que R, =0, pois se o

jogador comegar com todo o capital, a ruina sera impossivel ). Assim,

(R -1), 0<i< N

logo
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substituindo o Gltimo resultado na equagio ( A.1.5), obtém-se

q i
1—-
(%)
N
(%)
p
pela substituigéo de i por k vem que
p k
(%)
q N
(%)
(%

Ri—1=-

R, =1-

ou equivalentemente,

ARCAY
%)

Portanto, a formula ( A.1.6 ) permite calcular a probabilidade do jogador A ficar

R, =Ry(k,N,p)= , p#q, (A16)

arruinado, dado que ele comegou com capitalke p#q.

Para p = g, o valor de R,(k, N, p) pode ser obtido formalmente, aplicando a regra de

1'Hospital, encontrando o limite da equacido ( A.1.6 ) com p — % . Assim,

R {k,N,p)= lim (%)k _(%)N
)

AR AN
()

Ry (k,N,p)=




Portanto,

k
RA(k,N,p)=1—-A-;, pP=q (A.1.7)

Observe-se, pela formula ( A.1.7 ) com p = g, que, se o capital inicial k do
jogador for relativamente inferior ao do seu oponente, faz com que sua probabilidade de
vitoria seja reduzida. Assim para k muito pequeno, a ruina é praticamente certa, pois

im R,(k,N,p)=1
N-»0

Com base em ( A.1.6 ), onde as probabilidades p # q, analisando a situagio de jogo
contra um adversario muito rico, obtém-se

k
: q
lim R, (A, N,p)=| = >
Jim (K, N, p) [p), se p>q, e
lim'RA(k,N,p):}, sep<q.
Now

Os resultados ( A.1.6 ) e ( A.1.7 ) fornecem a probabilidade do jogador A, com
capital inicial k, chegar & ruina, no classico problema da ruina do jogador.

Demonstragdo: ( O jogo termina com probabilidade 1)

Para uma visfio mais detalhada do comportamento probabilistico, no problema da ruina
do jogador, e do tempo de duragdo do jogo, consideremos novamente a seqiténcia

S; E{—l,l},i= 1,2,.. comp=q=1/2.

Definimos agora

Y, =8 +85+--+8,, n=1,2, ..




Interpretando S como uma seqiiéncia de ganhos e perdas, entdo ¥, representa o ganho
liquido do jogador apés n partidas.

Seja a variavel aleatoria B; = (S; + 1)/2, entdo

0 com prob %
Bj =

1 com prob %
Assim, B;, 1=1,2, ... € uma seqiiéncia independente de ensaios de Bernoulli. Portanto

T, = ZB ~ b(n,1/2)

F=]

1sto €, T,; tem distribuigio binomial de pardmetros n e 1/2. Logo

«-3()

=135, +1)
2 i=l1

i

(¥, +n)~b(n,1/2),

ME»—-

Nla—l

comEsp(T, )= n2e Var(T, )=n/4, segue que

E[—;—(Yn+n)]:g = E(¥,)=0 (A18)

VB(};, +n):|xZ— = V(¥,)=n (A19)
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logo dp(¥,)=q/n.

Assim, no jogo onde os competidores tém a mesma probabilidade de vencer, conclui-se
por ( A.1.8 ) que a esperanga de ganho apds n partidas € zero. No entanto, a varilincia de
ganho, por ( A.1.9) cresce com o namero n de partidas jogadas. Por ( A.1.8) e ( A.1.9)
podemos mostrar que, se os dois jogadores iniciam o jogo com capitais k e N-k,
respectivamente, a probabilidade do jogo terminar em um nimero finito n de jogadas ¢ igual a
1. Além disso, a probabilidade de ruina do jogador esta associada ao seu capital inicial. De
fato:

Seja - k o limite inferior ¢ N - k o limite superior, de ganho do jogador A. O jogo
termina quando ¥, ¢ { limite inferior, limite superior } para algum n. Temos que

P[Yn G(Linf,Lsup)]:P[zn E(Llﬂf‘*o LSUP"‘“O)] n—w >0,

n 7 n

n - ‘J; 2

n—®w

ou equivalentemente P[Y, ¢(Linf, Lsup)]—"=>1.

A2 - O METODO DA TRANSFORMACAO INVERSA

O Método da Transformag@io Inversa, ou Teorema da Probabilidade Integral (Dachs,
1988), permite gerar uma amostra de numeros aleatorios de diversas distribuigdes de
probabilidades importantes, a partir da distribuigdo uniforme (0,1).

Teorema da Probabilidade Integral: Sejam U uma variavel aleatodria com distribui¢do uniforme
em (0,1) e X a varidvel aleatoria com fungio de distribui¢io acumulada F e que possui inversa
F~), entiio a variavel X = F~I(U) tem distribuigiio F.

Demonstragio: Vide pagina 14, (Dachs, 1988).




Exemplo A2-1: Nas simulagbes realizadas segundo o Modelo da Mortalidade Compensatéria
Generalizado, nos utilizamos a distribuigiio de Weibull, para gerar o tempo de vida de uma
arvore. Os resultados da aplicagio do método da transformagfo inversa sdio apresentados
abaixo:

Distribuigdo de Weibull

B
f(1) = aﬂtﬁ_le“mﬂ, >0, a= («1«) , B=b (fungdo de densidade )
a

J
F(t)=P(T<t)=1- e{“ ( fungdo de distribuigio acumulada )

Assim, para gerar uma amostra com distribuigio Weibull de pardmetros o ¢ 8, tem-se:

U= 1—e{£f ml_U:e_E’f

—n(1-U)= _(g)ﬁ

=t=a[-n(1-U)}b.

A3 - OS SIMULADORES PARA MODELOQO DAS CHANCES IGUAIS

O fluxograma ilustrado na Figura A3-1 descreve o problema da competigio entre

varias espécies, segundo o MCI, e implementado nos simuladores MCI-1 € MCI-2. O usuario
¢ orientado para entrar com os numeros iniciais de individuos de cada espécie Ni,i=1, 2,... k
e k > 1, e com o mimero de mortes D ( formagio de D clareiras unitarias ) em cada
perturbagio. A probabilidade de morte de uma arvore da espécie i € igual a fregiiéncia relativa

de i na populagdo, naquele instante. O m<esmo aplica-se para a probabilidade de colonizagio
da uma clareira unitaria aberta. Uma discussdo mais detalhada do MCI foi apresentada no
capitulo 2.



Populagio Saturada ( N arvores )
—A k espécies na populagao, k>0

Ni arvores da espécie i, Ni< N

)

Perturbagio
( Abre D Clareiras )

)

Colomzagio
( Preenche D Clareiras )

Figura 4.1: Esquema simplificado para o0 Modelo de Chances Iguais, conforme proposto em (Hubbell, 1979).

Ad - Os Simuladores Para o0 Modelo da Mortalidade Compensatdria Generalizado

O fluxograma apresentado na Figura A4.1 ilustra, de forma resumida, a implementacéo
computacional do Modelo da Mortalidade Compensatoria Generalizado (MMCG). No
decorrer da execuglio, o programa orienta o usuario. Desta forma, o usuario tem as seguintes
opcdes: INICIAR - iniciar uma nova simulagio, CONTINUAR - continuar uma simulagdo
interrompida ou RESUMIR - resumir graficamente todos os passos da simulagio. Nas duas
primeiras op¢Oes, a simulagiio pode ser interrompida, , quando alguma tecla é acionada.
Quando um resumo esta sendo apresentado a tecla C, passa para a tela seguinte da simulagdo
enquanto que a tecla V volta para a anterior. Para interromper 0 resumo acionam - s¢ as
teclas CTRL + BREAK, simultaneamente.




Inicializa Semente do Gerador
Aleatorio e Varidveis

N

Orienta Usuario

! A}m\o-\ R

|

:<

Iniciar

Continuar

Resumir

N

N

)

Cria Arquivos

Abre Arquivos

Abre Arquivo Resumg

Tarefa ?

Simulagéo

N

Apresenta Resumo

N
) ( Arvore )

Adultas | | Geral

S R \]( E \|{ M
Simula | | Resume Estfc_itistica Corta

UV N

Salva Simulagédo ?

Grava Resultados

)

Fecha Arquivo (s) k

|

Figura Ad.1 - Fluxograma simplificado para os simualadores do MMCG.
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Quando uma simulag@io € interrompida, uma rotina com opgdes graficas permite,
separadamente, a visualizagfo da disperso das plantas nos estagios: UM, DOIS e ADULTAS,

assim como as plantas em todos os estagios, a0 mesmo tempo (GERAL), Asteclas U, D, A e
G sdo utilizadas para este fim. Neste ponto podemos continuar a simulagdo, apresentar um
resumo ou estatisticas, acionando as teclas S, R ou E, respectivamente. Também ¢ possivel
retirar arvores adultas da populagio usando a opgio CORTA. Para isso, aperta-se a tecla M, e
as arvores adultas em idade de corte pré-definida aparecerdo na tela diferenciada das demais
( cor vermetha ). Um retdngulo € colocado, seqiencialmente, ao redor de cada uma delas.
Entdo se a tecla M for apertada novamente, a arvore € eliminada, € um X ¢é tragado sobre o
quadrado, se a tecla ENTER for acionada a arvore no ¢ eliminada e o procedimento continua
até a ultima arvore em idade de corte.

A implementagiio computacional do MMCG deu origem a varios programas, cada um
deles procurando explorar alguma idéia do modelo. Para isso, foram feitas pequenas
modificagdes nos procedimentos, tais como niimero inicial e posicio de arvores, niimero de
espécies, etc. No futuro, estes programas serdo unificados € as op¢des de simulagio serdo
dadas ao usuario, que poderdo utiliza-las via teclado.

AS - FREQUENCIA DAS ESPECIES, COM DAP > 3.8 cm, PRESENTES NA AMOSTRA 1 Ha DA
MATA SANTA GENEBRA - MUNICIPIO CAMPINAS.

Tabela AS.1 : Espécies com DAP 2 3.8 cm presentes em wina amostra de 1 ha da mata Santa Genebra -
Reserva florestal do municipio de Campinas. Fente: Prof. Dr. George Shepherd - I.B. - UNICAMP

(1986).

Nome da espécie Freqiéncia
Trichilia claussenii 262
Aspidosperma polyneuron 217
Psychotria vauthieri 216
Actinostemon communis 115
Astronium graveolens 66
Piptadenia gonoacantha 36
Trichilia catigua 32
Galipea jasminiflora 31
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Esenbeckia febrifuga
Acacia polyphylla

Ixora gardneriana
Trichilia pallida
Syphoneugenia densiflora
Zanthoxylum minutiflorum
Machaerium stipitatum
Chrysophyllum gonocarpum
Syagrus romanzoffiana
Pachystroma longifolium
Eugenia ligustrina
Solanum swartzianum
Holocalyx balansae

Ixora venulosa

Chorisia speciosa
Actinostemon concolor
Zanthoxylum pohlianum
Coffea arabica

Cariniana estrellensis
Cariniana legalis
Jacaranda micrantha
Maclura tinctoria
Seguieria langsdorffii
Machaerium brasiliensis
Campomanesia mascalantha
Urera baccifera
Myrtaceae sp2

Sweetia fruticosa
Casearia sylvestris
Myrceugenia campestris
Myrcia rostrata
Colubrina glandulosa
Rhamnidium elaeocarpum
Guapira opposita

Qualea jundiahy
Myrtaceae spl.
Machaerium aculeatum
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Casearia gossypiospermum
Eugenia spl.

Guatteria nigrescens
Croton salutaris

Savia dictyocarpa
Vernonia diffusa

Trichilia hirta
Zanthoxylum regnellianum
Coutarea hexandra
Guarea guidonia
Allophylus edulis
Agonandra englerii
Duguetia lanceolata

Inga luschnatiana
Protium widgrenii
Centrolobium tomentosum
Zanthoxylum cheloperone
Zanthoxylum hiemale
Cupania vernalis

Croton floribundus
Myrtaceae sp3.
Myroxylon peruiferum
Gomidesia affinis
Laplacea semiserrata
Chomelia obtusa
Chomelia sericea

Cedrela fissilis

Celtis tala

Picramnia warmingiana
Copaifera langsdorffii
Luehea speciosa
Amaioua guianensis
Trema micrantha

Rollinia sylvatica

Trichilia elegans
Patagonula americana
Hirtella hebeclada
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Myrtaceae sp2.
Cusparia paniculata
Aegiphylla sellowiana
Ocotea puberula
Casearia obliqua
Myrcia rostrata2

Inga affinis

Coussarea contracta
Cordia ecalyculata
Nectandra saligna
Miconia inaequidens
Diatenopteryx sorbifolia
Maytenus communis
Casearia decandra
Aspidosperma cylindrocarpum
Lafoensia pacari
Xylopia brasiliensis
Cryptocarya moschata

Cordia trichotoma
Pseudobombax grandiflorum

Rk gt eed et et pedd et ek bk et Bl pmd i i e fmesd bk femd bl e

Machaerium villosum
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