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Para quem nunca viu um mamifero esférico...
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RESUMO

Neste trabalho apresento uma sintese sobre relagdes alométricas de caracteristicas
populacionais e individual de mamiferos Eutheria ¢ construo um modelo de simulagdo
baseado no individuo (MBI) para estudo de sua dindmica de metapopulagdes. Relagdes
alométricas simples descreveram bem a maioria das relages entre os pardmetros ajustados
das curvas de crescimento e as caracteristicas da historia de vida com o tamanho corporal
em mamiferos eutérios. Primates e Chiroptera néio seguem o modelo geral e foram excluidos
das anglises. As curvas de sobrevivéncia de mamiferos se ajustaram bem a um modelo com
uma fase de mortalidade linear seguido de uma fase exponpencial. Nenhuma relacdo
alométrica pode ser encontrada entre os pardmetros ajustados destas curvas de
sobrevivéncia e o tamanho corporal. Isto foi interpretado como um influéncia prevalente de
fatores ambientais locais. A partir destas relagdes alométricas e de informagdes adicionais da
literatura, construi um modelo de simulagdo baseado no individuo (MBI) para analise da
viabilidade populacional de trés espécies virtuais de mamiferos com tamanho corporal de 2,
20 e 200 Kg. No modelo proposto foi analisado a dindmica de metapopulagSes em sistema
do tipo “continente-ilha” ¢ “fonte-vertedouro™ e seus resultados comparados com os obtidos
a partir do modelo VORTEX, que tem sido o mais usado para andlise de viabilidade de
éopulagc”)es de animais ameacados de extingdio. O MBI é mais flexivel que o VORTEX em
incluir informacgdes detathadas sobre a historia natural das espécies. O tempo gasto nas
operagBes €, no entanto, muito superior ao VORTEX. A principal recomendacéo final € a
coleta de informagdes basicas sobre tabela de vida de mamiferos, para melhorar as predi¢des
sobre persisténcia e permitir 0 uso de modelos mais eficientes na analise da viabilidade de

populagdes ameacadas de extinggo.



ABSTRACT

In this work, 1 present a synthesis about allometric relations of population and
individual characteristics of eutherian mammals and build a simulation model based on the
individual (IBM) to study their metapopulation dynamics. Simple allometric relations
described fairly well the majority of the relationship between adjusted parameters of growth
curves and life history traits with body size m eutherian mammals. Primates and Chiroptera
do not follow the general model and were discarded. Survival curves of mammals had a
good agreement to a model with a phase of linear mortality followed by a exponential phase.
No allometric relationship could be demonstrated between the adjusted parameters of the
survival curve and body size. It was interpreted as a prevalent influence of the local
environment factors. From these allometric relations and also additional information from
the literature, 1 build a simulation model based on the individual to the population viability
analysis of three virtual species of mammals with 2, 20 and 200Kg of body size. In the
proposed model the metapopulation dynamics in a mainland-island and source-sink systems
were analyzed and compared to the results of the VORTEX model, which was intensely
used in recent years. IBM was more flexible than VORTEX to include the detailed
information based on life history of the species. The time spent in the simulations is, on the
c;ontrary, much higher than the VORTEX. The main final recommendation is the search for
basic information about life-table analysis of the mammals, to improve the persistence
prediction and the to allow the use of more efficient models to the population viability

analysis of threatened species.



CONSIDERACOES SOBRE UM MAMIFERO ESFERICO: MODELOS DE
SIMULACAO BASEADOS NO INDIVIDUO APLICADOS A DINAMICA DE
METAPQPULACOES

"While [ have no desire to throw out the many excellent existing theoretical babies on the
hathrwater of my discontent but I do believe that some intellectual housecleaning is in order™
Charles A. S. Hall

INTRODUCAO GERAL

O titulo desta tese foi inspirado no artigo de O’Connor & Spotila (1992) “Consider
a spherical lizard: animals, models and approximations” que trata da modelagem de
fendmenos fisiologicos ligados a termoregulacdo. Os autores desse artigo manifestam a
mesma preocupagio que originou esta tese e que diz respeito as simplificaces necessarias

para construir determinados modelos e suas consequéncias.

Nesta tese vou tratar do problema das simplificagcdes em modelos tedricos, mas no
contexto dos fendmenos relativos a fragmentagfo de habitats. Pretendo discutir aspectos da
dindmica populacional de espécies vivendo numa paisagem fragmentada, com o principal
objetivo de produzir modelos teéricos que envolvam, o mais profundamente possivel, os

dados da biologia das espécies.

- E freqiiente a critica aos modelos tedricos em Ecologia, baseada no divércio que
representam da realidade biologica das espécies que visam descrever (Hall & DeAngelis,
1985; Hall, 1988a, b). Isto se deve principalmente ao fato, ressaltado por Levins (1968), de
que modelos muito realistas perdem em generalidade, por serem muito especificos ou

matematicamente intrataveis (DeAngelis, D. L., 1988; Hall, 1988a).

Procurei solucionar este problema com o uso de modelos de simulacdo com uma
ferramenta de modelagem orientada ao individuo (Hall, 1988a). Esta técnica tem se tornado
de uso corrente em modelos tedricos a partir do final da década de 80 (Huston et af., 1988;

Rose et al.. 1993) e apresenta a possibilidade de relacionar os conhecimentos de historia



natural e biologia evolutiva que tém se desenvolvido no nivel do individuo com as grandes

generalizagBes da ecologia de comunidades.

No primeiro capitulo procuro apresentar algumas generalizagdes sobre a historia de
vida de mamiferos, baseado em relagSes alométricas. Estas relagGes sfo resultado de uma
meta-analise para véarias caracteristicas da historia de vida, recolhidas da literatura. A partir
destas relagGes construo trés “espécies virtuais” de mamiferos que servirfo para as andlises

do capitulo 2.

No segundo capitulo procuro, através destas espécies, apresentar alguns padrfes
sobre dindmica populacional em sistemas fragmentados, em especial quanto ao tamanho
populacional minimo, variabilidade populacional, e efeito do tamanho do corpo sobre a
probabilidade de extingdo em um sistema do tipo “continente-ilha”. Estas andlises sio feitas
principalmente em relacdo aos resultados sob um outro modelo de viabilidade populacional

muito utilizado atualmente; o VORTEX.



CAPITULO 1: UM MODELO DE HISTORIA DE VIDA PARA MAMIFEROS
EUTHERIA TERRESTRES

INTRODUCAO

Ha uma interessante piada sobre a tentativa de melhorar o rendimento de cavalos
de corrida. As vérias propostas vém de um veterindrio, um engenheiro civil ¢ um fisico. O

fisico inicia seu argumento com a frase "considere um cavalo esfrico...”.

Cavalos nfo sio esféricos. Os mamiferos nfio sdo esféricos. Assim, argumentos
logicos, por mais brilhantes que possam parecer, nfio sdo a certeza de conclusbes

verdadeiras se forem baseados em falsas premissas.

Como, entdo, construir wm modelo de organismo que represente a
dimensionalidade e complexidade de um mamifero sem simplificagdes excessivas? E como
apresentar um modelo da realidade, que seja ac menos compreensivel, sem abusar de

simplificagbes?

Uma saida ¢ procurar algum fator que esteja correlacionado com grande parte das
caracteristicas da historia de vida do organismo, e usa-lo para construir um modelo para a
correlagiio dessas varidveis que possa ser resumido em um pequeno conjunto de equagdes.
Este procedimento, conquanto ndo reproduza fielmente a realidade, pode ser avaliado pela

quantidade de variacfio ecoldgica nas espécies por ele explicado.

Um breve levantamento da literatura revela que a varidvel com este poder
preditivo, capaz de ligar grande parte das caracteristicas ecologicas de mamiferos, € o
tamanho corporal (Harestad & Bunnell, 1979; Southwood, 1981; Elgar ef al, 1988;
McNab, 1988; Charnov, 1991; Agrell e al., 1992; Brown ef al., 1993). Desde as primeiras

analises sobre alometria € evidente o alto poder preditivo do tamanho corporal para



caracteristicas fisioldgicas, morfologicas, comportamentais e ecologicas em uma grande

quantidade de organismos (Peters, 1987).

Nesta tese o termo alometria segue a definigio de Gould (1966), encarado no seu
sentido mais amplo de “mudangas nas taxas ou caracteristicas correlacionadas com o

tamanho corporal”.

Para construir um modelo de dinimica populacional local, baseado em cada
individuo e extensivel para uma metapopulacio, vou primeiro considerar os processos
demograficos que determinam o tamanho populacional local. Estes processos sdo a taxa de
natalidade, a taxa de mortalidade e a migracfio (emigracdo e imigragdio). Para servir de base
para determinarmos que fatores serfio essenciais neste tipo de modelo, a Tabela 1.1
apresenta um resumo dos principais fatores a nivel do individuo e da populagdo que séo
vitais para um modelo populacional baseado em individuos. E importante lembrar que cada
um destes fatores pode ser afetado por fatores ambientais (e.g. a curva de sobrevivéncia €

afetada por variagdes na disponibilidade de recursos e da intensidade de predagao).

Neste estudo vou considerar as caracteristicas biondmicas como fixas para cada
espécie, sofrendo uma variacio entre individuos principalmente devido ao ambiente
(incluindo competigio intra-especifica). As diferencas entre espécies serdio modeladas como

funcdio apenas do tamanho corporal e da diferenciagdo dentro de clados definidos.



Tabela 1.1 Propriedades das espécies que afetam os processos demograficos em mamiferos, classificadas de

acordo com a escala em gque estfio definidas.

Processos demograficos

Nivel Taxa de Natalidade Taxa de Mortalidade Migragﬁo

Individual Idade de maturacfio sexual Longevidade maxima Sistema de acasalamento
Fecundidade média Territorialidade
Intervalo entre ninhadas Dispersio de um sé sexo

Sisterna de acasalamento
Razdo sexual
Populacional Distribuigiio etaria Distribuigfio etaria Distribuigio etaria

Curva de sobrevivéncia

A vida de um mamifero pode ser dividida em 5 eventos:

a) Fertilizacdo do ovulo;
b) Nascimento;

¢) Desmame

d) Maturidade Sexual

¢) Morte

- Durante o decorrer destas fases, o organismo cresce em tamanho e,
consequentemente, em peso. O peso serd a medida de tamanho corporal, assim como em
muitas outras analises sobre alometria de caracteristicas biondmicas e populacionais (e.g.
Millar, 1977; Promislow, 1991; Blackburn & Lawion, 1994; Silva & Downing, 1995). A
duragfo de cada uma destas fases pode estar relacionada com o tamanho corporal da espécie
quando se analisa este fendmeno em um clado definido. Da mesma forma, o tamanho
corporal do individuo quando chega a cada uma das fases também pode ser predito através

de relacbes alométricas.



A existéncia de alometria da histdria de vida de mamiferos e de outros animais ¢ ha
muito conhecida (Taylor, C. S., 1965, 1968; Case, 1978; Tuomi, 1980; Bekoff ef al., 1981).
Se as caracteristicas da historia de vida destes mamiferos sfio em grande parte func@o do
tamanho é razoavel supor que por mera alteracio do tamanho se poderia levar a alteragbes
dos padrdes de histéria de vida de uma espécie, sem que a seleciio natural agisse

diretamente sobre este fator.

Considere, como exemplo, a invasio de mamiferos durante a grande troca
intercontinental do Pleistoceno na América do Sul (Reig, 1984; Vrba, 1992). Organismos
de grande tamanho de corpo, oriundos de &reas temperadas, menos eficientes em
termoregularem-se em climas tropicais, por sua relagfio superficie/volume (Peters, 1987),

seriam selecionados levando ao aparecimento de estoques de menor tamanho.

Sob este ponto de vista, s#o nos desvios do modelo que podemos encontrar

adaptagdes de historia de vida a alguma condigio especial da historia evolutiva do grupo.

Para analisar estes processos dividi o tema nas seguintes secOes: a) Forma de
crescimento corporal; b) Historia de vida como fungfio do peso corporal; ¢) Curva de
sobrevivéncia e d) Competicdo intra-especifica. Com esta divisdo procuro envolver os
topicos analisados pela teoria de variagfio de histéria de vida de Charnov (1991) e incluir
alguns temas ali negligenciados. Definidas as relagdes entre cada um destes fatores e o
tamanho corporal dentro da classe Marnmalia ou um padrBo consistente de variagdo que
possa ser modelado, o proximo passo sera criar as “espécies virtuais” que serdio a base das

simulagdes do proximo capitulo.



METODOLOGIA

Consideracdes Gerais

As preocupagdes principais durante um estudo de meta-analise (estudos que
retnem informagdes de varios trabathos em busca de uma generalizagio ou teste de uma
hipotese de forma mais completa) sio os critérios utilizados para a selegdo dos dados da
literatura. MNesta se¢o eu apresento estes critérios para cada uma das principais analises

deste capitulo, além da forma como ser@o tratados os dados.

Em todos os casos os dados obtidos para cada tipo de informacfo sobre a historia
de vida foram analisados com relagiio ao tamanho corporal através do ajuste a modelos para

alometria.

Ajuste a modelos para alometria

O modelo para a relaglio entre as diversas caracteristicas da histéria de vida e o

tamanho foi a funcfio poténeia:

Y =aW? (Eq. 1.1)

onde Y ¢ a variavel da histéria de vida; a e b pardmetros da regressio ¢ W o peso
do individuo (de acordo com Peters, 1987). Esta equagio também ¢ conhecida como
hipérbole equilatera quande £#<0. O nome “funcfio poténcia” foi preservado pelo resto do
texto apenas por ser o mais usual na literatura, tendo sido usado mesmo nas situagdes em

que matematicamente o modelo ajustado era uma hipérbole.



Fiz todas as analises de regressdo no modulo de estimacfo nfo-linear do programa
STATISTICA utilizando o método quasi-Newton e fun¢fio de perda dos minimos quadrados

ou no modulo de regressfio miltipla do mesmo programa.

Como o principal objetivo deste capitulo € apresentar um modelo preditivo
eficiente, mais importante que um teste estatistico (que invariavelmente ¢ significativo nestas
analises) me interessa a magnitude e a direcdo dos desvios ac redor da curva. Muitos
trabalhos nesta drea utilizam a regressdo linear com as varidveis log-transformadas
(Zullinger et al., 1984; Promislow, 1991). Por isso, no Apéndice 1, procurei avaliar o uso
da regressdo linear nas variaveis log-transformadas e da nfo-linear estimando os residuos de

cada regressfio e os utilizando como critério de qualidade dos ajustes.

Forma d2 curva de crescimento

Pelo menos trés modelos (von Bertalanfly, Gompertz ¢ Logisﬁco) tém sido
ajustados para o dados de crescimento de mamiferos. Zullinger ef al. (1984) compararam o
ajuste destes modelos e seu estudo pode ser considerado ainda a melhor reviséo sobre o
assurto. Neste estudo, o modelo de von Bertalanffy foi o que apresentou menores residuos
(Tabela 2 de Zullinger et al., 1984, 27 em 49 spp.). Apesar disto, ele sistematicamente
superestimou © peso na idade de desmame ¢ foi mais eficiente para organismos mais

pesados.

Zullinger et al. (1984) utilizaram como critério de ajuste a soma de quadrados
residuais. Na maioria dos casos o melhor ou o segundo melhor ajuste foi a funcio de
Gompertz. Nas vezes em que o melhor ajuste foi & equagio de von Bertalanffy, os testes de
qualidade de ajuste nfio revelaram diferencas com o ajuste & fungfio de Gompertz. A fung8o
de Gompertz foi entfio considerada como o melhor modelo, baseado em um compromisso

entre menor soma de quadrados residual e auséncia de desvios consistentes na estimativa do



peso maximo € do peso na idade de desmame. O modelo logistico, em média, subestimou o

peso mAXimo € superestimou o peso ao nascimento.

A funcdo de Gompertz tem a seguinte formulacgo:

k(-1
W, =We—e 7D (Eq. 12)

onde W, € o peso no tempo £, W, € o peso maximo, / representa o ponto de
inflexdo da curva € k£ ¢ o coeficiente de crescimento. O ponto de inflexdo pode ser
compreendido como a idade na qual a concavidade da curva muda, ¢ que, em termos mais
biologicos, representa uma diminuicdo da velocidade com que os individuos ganham peso
com o tempo (a curva passa de uma concavidade voltada para cima para té-la voltada para

baixo).

No artigo de Zullinger ez al. o tempo ¢ expresso em dias e mantive esta unidade nas
analises deste capitulo. Para todas as interpretagfes que se seguirdo tomei 0 peso maximo

como peso de individuos maduros sexualmente.

A relagdo entre os pardmetros da fungdo de Gompertz estimados para cada espécie
por Zullinger ef al. € o tamanho corporal foi testada de acordo com o modelo alométrico.
Para comparar essas curvas entre as diferentes ordem de mamiferos que apresentam um
ntmero maior de espécies, utilizei de analise de covariincia (ANCOVA) a partir do modelo

linearizado.



Caracteristicas biondémicas

Com base nas informacdtes sobre histéria de vida de mamiferos atuais estabeleci as
correlagdes entre as caracteristicas ecologicas e o tamanho corporal a fim de prever, para

dado tamanho de corpo, todas as caracteristicas que podem afetar seu sucesso reprodutivo.

As informactes sobre o tempo de gestacfo, o numero de filhotes em uma ninhada,
a idade de abertura de olhos, a idade de desmame do fithote, o intervalo entre ninhadas, o
tamanho dos filhotes ao nascimento, a idade da maturidade sexual ¢ o tamanho do adulto
foram retirados do trabalho de Promislow (1991) e as referéncias ali encontradas. Os dados
foram conferidos com relagio aos artigos origmais, e algumas informacdes adicionais foram
inseridas ou corrigidas. Esses dados sfc mais relacionados 4 fauna africana, com auséncia de

dados da fauna da América do Sul.

Transformei todos os dados de tempo para fracbes de ano (dias/365) e todas as
medidas de peso para Kg para as andlises estatisticas que se seguirdo. O tempo de atividade
reprodutiva ou tempo poOs-maturacfio sexual foi calculado como longevidade maxima

subtraida a idade de maturacéo.

Para as analises de alometria testei especificamente a hipotese de que as inclinagdes
das curvas para cada atributo de historia de vida em relagiio ao tamanho corporal nfo
diferem de 0.25. A razio disto € que diversos autores (Taylor, C. S., 1965, 1968; Lindstedt
& Calder, 1981; Peters, 1987) sugerem uma mesma inclinagio entre os atributos com este

valor, como resultado de restriges evolutivas.

Curva de sobrevivéncia

Os dados para ajuste a um modelo geral para sobrevivéncia em mamiferos referem-

se a 93 curvas de sobrevivéncia. Cerca de 43% dos dados referem-se a espécies norte-

10



americanas, 34% a africanas e 21% a européias. Nenhuma espécie foi estudada na América
do Sul, apesar de algumas delas apresentarem distribuicfio que inchii este continente. Das
espécies estudadas na América do Norte ha uma concentragdo de roedores e em especial os
Sciuromorpha (géneros Tamias, Sciurus e Spermophilus), ao passo que os dados da Africa

sf0 na sua quase totalidade de Artiodactyla.

Com base na discussdo sobre sobrevivéneia em mamiferos (Caughley, 1966;
Hutchinson, 1981) e na andlise de algumas curvas de sobrevivéncia, construi um modelo
geral que busca descrever as curvas de sobrevivéncia no grupo. FEste modelo € assim

descrito:

dx = ]x<p (mo + CZX‘) + szp (mo + ap)es(x—p) (Eg. 1.3)

Onde x ¢ a idade do individuo, g, € a probabilidade de sobrevivéncia, m, € a taxa de
mortalidade no recém nascido, p € o tempo no qual a forma da curva muda entre linear e
exponencial, g € a taxa de mortalidade na fase lienar. s € a taxa de aumento da mortalidade
com o tempo ou coeficiente de senescéncia e I, ¢ I,>, sdo varidveis indicadoras de

intervalos definidos.

Este modelo €, na verdade, a unifio de um modelo linear de mortalidade no periodo
de tempo entre ¢ nascimento e ¢ tempo p, com um modelo exponencial de mortalidade

deste ponto até a longevidade maxima da espécie.

Como nos outros casos desta tese, o ajuste ao modelo foi feito utilizando-se de
técnicas ndo-lineares pelo método quasi-Newton. Existem varios problemas para se ajustar
este tipo de equagio. E possivel que o procedimento para estimar os pardmetros enconire
mais de um conjunto de pardmetros com valores minimos locais para a fungio de perda.
Nestes casos, 0 que determinara para qual conjunto ird convergir o processo sdo os valores
iniciais. Desta forma, determinei que para todos os mamiferos com mais de 1 Kg o valor

inicial para a varidvel p fosse 2. Para as espécies com peso menor que 1 Kg o valor inicial
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de p foi 0,2. Os wvalores iniciais para os outros pardmetros foram sempre zero. Em todos os
casos, estes pardmetros iniciais representavam o segundo ou terceiro dado de sobrevivéncia
para a espécie, sendo portanto comparaveis. Para avaliar a consisténcia destas opgdes, variei
os valores inicials no ajuste e apenas em poucos casos {(que sio marcados nas tabelas) a
convergéncia ndo tendia sempre para o mesmo ponto. Nestes casos, escolhi aquela que

apresentou o menor valor de residuo da regressio.

A razio para mudancas na estimativa inicial € a grande discrepéncia entre as escalas
nos quais os dados foram coletados. Para a maioria dos mamiferos com mais de 2 Kg os
intervalos de coleta sdo anuais, enquanto para organismos menores € comum analises
quinzepais ou mesmo semanais. Estas diferengas se mostraram importantes no ajuste ao

modelo.

RESULTADOS

Forma da curva de crescimento

. E geralmente bem conhecida a relacio inversa entre taxa de crescimento € o
tamanho corporal em mamiferos (Figura 1.1). Menos estudada tem sido a relagdo positiva
entre ¢ ponto de inflexdo da curva de crescimento ¢ o tamanho corporal (Figura 1.2). E
evidente que um grupo de espécies pertencentes & ordem Primates s3o os que mais se
afastam do padrfo geral, apresentando taxas de crescimento ¢ ponto de inflexdo muito
menor do que o esperado para o seu peso corporal. Os Chiroptera e o tnico Proboscidea

estudado também apresentam um ponto de inflex8o menor que o esperado.

Os ajustes & funcdo poténcia foram obtidos utilizando-se a regressdo ndo-linear sem

linearizacio por logaritmo. Esta nfio € a opg8o mais comum na literatura, mas uma

12



comparagdo dos resultados deste tipo de andlise com o modelo linearizado mostrou vicios
consistentes neste ultimo modelo (ver Apéndice 1 para uma explicacio detalhada). E
importante lembrar que o ajuste ndo-linear, por se utilizar de um método iterativo, nfio

implica que a soma dos residuos seja zero (Tabelas 1.2 e 1.3).
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Tabela 1.2. Ajuste através de regressiio nic-linear 4 fungfo poténcia da relagdo entre a taxa de crescimento
(k) e o tamanho corporal (Wep) para diferentes ordens de mamiferos. (@ & b s@o os pardmetros estimados;
Residuo é a soma dos residuos em cada modelo ajustade; n € nimero de amostras; Qmres € a soma do

guadrado dos residuos).

Ordem a B n Residuo Qmres
Primates 0,00758 -0,60825 21 -0,00117 0,000348
Rodentia 0,01989 -0,24340 157 $,00462 0,038490
Carnivora 0,01895 -(3,14665 51 -0,00732 0,003898
Insectivora 0,02278 -(,34274 15 -0,001496 0020133
Arcticdatila 0,02658 -0,34167 32 0,001232 0,000217

Tabela 1.3. Ajuste através de regressio ndo-linear a fungio potencia da relagfo entre o ponto de inflex@o (I
e o tamanho corporal (Wog) para diferentes ordens de mamiferos. {@ e b sdo 0s pardmetros estimados;

Residuo é a soma dos residuos; n € niimero de amostras; Qmres ¢ a soma do guadrado dos residuos).

Ordem a b n Residuo Qmures
Primates 162,5842 0,071005 21 -28,4140 858716,7
Rodentia 64,14389 0,297710 157 1,902¢ 36487,1
Carnivora 47,73468 (,409293 51 310,3630 158935,3
Insectivora 57465923 0,358757 i5 -9,0548 5844
Arctiodactyla 33,02343 0,355565 32 ~17,9470 102087,1
Lagomorpha 40,63077 0,225209 9 -1,4842 1110,7

Os ajustes nas Tabelas 1.2 e 1.3 mostram uma maior discrepéncia para Primates,
principalmente com relagio ao ponto de inflexfio. Isto sugere que as relagGes enire 08
parametros estimados da curva de sobrevivéncia ¢ o tamanho corporal neste grupo sdo

muito diferentes das dos outros e, possivelmente, nfio seguem uma fungfio poténcia.



Apesar da deficiéncia do modelo linearizado, eu o utilizei em uma ANCOVA para
testar se existem diferencas de inclinacfio na relagfio entre taxa de crescimento e tamanho
corporal para as sete ordens com maior nimero de espécies na amostra (Artiodactyla,
Carnivora, Chiroptera, Insectivora, Marsupialia, Primates e Rodentia). As diferencas foram
estatisticamente significativas (Fg 300=6,163; p<0,001). Quando se retira os Primates as retas

podem ser consideradas como de mesma inclinagdo (Fs50=0.602; p=0,698).

Usando apenas os dados onde se pode ajustar o modelo com 3 pardmetros as
inclinagdes continuam diferentes entre as sete ordens (Fs300=2,287; p=0,037) e iguais

quando se retiram os Primates (Fs250=0,365; p=0,872).

A Tabela 1.4 apresenta o ajuste final dos pardmetros da fungdo de Gompertz em
relagiio ao tamanho corporal e que serd utilizado nas simulagdes do capitulo 2, exclumdo
Chiroptera ¢ Primates. A razdo para a retirada dos Chiroptera estd nas discrepéncias
copsistentes encontradas em outros aspectos de sua histéria de vida (e.g. Longevidade)
analisados no proxime topico.

Tabela 1.4. Ajuste através de regressio ndo-linear 2 funcéio poténcia da relagio entre o ponto de inflexé@o (1)

e taxa de crescimento {K) com o tamanho corporal para mamiferos Eutheria terrestres excluindo Primates ¢

Chiroptera. EP € o erro padro da estimativa.

Pardmetro Intercepto (EP) Inclinacio (EP)
K 0,01441 (0,01469) -0,37390 (0,02520)
I 66,54745 (3,71103) 0,21980 {0,01138)

Caracteristicas biondmicas

Através da inspegfio visual das figuras é possivel observar que os morcegos

apresentam maior longevidade (Figura 1.3A), tempo de gestagdo (Figura 1.3B), idade de
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desmame (Figura 1.4A), idade da maturagio sexual (Figura 1.4B), periodo de atividade
reprodutiva (Figura 1.5) e um menor mamero de fithotes por ninhada (Figura 1.6A) que o
esperado dado seu tamanho corporal. O intervalo entre ninhadas varia muitc para
individuos de peso corporal semelhante (Figura 1.6), mas, mesmo assim, € possivel

considerar os morcegos como tendo intervalos maiores que o esperado.
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Os Primates apresentaram desvios consistentes em relagdo a reta de regressao, com

uma maior longevidade (Figura 1.3A), maior idade de desmame (Figura 4A) ¢ maior idade

de maturidade sexual (Figura 1.5B).

Os Primates e Chiroptera foram excluidos das analises de regressdo que seguem.

Tabela 1.5. Ajuste através de regressdo ndo-linear 4 fungéo poténcia da relacio entre varios atributos da

histéria de vida de mamiferos com o tamanho corporal (peso em Kg), com dados de 616 espécies. t

representa o teste t-student para a hipétese nula dos coeficientes b serem iguais a 0,25. p € o nivel de

significdncia atingido.

Atributo atse b se r2 T 2
Longevidade 7,3854 £ 0,5688  0,1976 +0,0148 0,529 -3,533  <0,001
Tempo de gestagdo 0,1568 £0,0746  0,2758 £0,0871 0,753 0,296 0,616
Idade de desmame 0,0937 £0,0116  0,3680 £ 0,0198 0,670 5,954 <0,001
Jdade de maturagio 0,7888 £0,0929  0,2666 +£0,0213 0,658 0,779 0,781
Periodo de ativ. Reprod. 6,9581 £0,7101  0,1696 +0,0201 0,587 -4,006 <0,001
No. Fithotes por ninhada  3,1291 £0,0852 -0,0980 £ 0,0091 0,228  -38,249 <0,001
Intervalo entre ninhadas 0,5773 £0,0342 0,1719x0,0130 0,516 -6,013 <0,001
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O tamanho corporal dos adultos teve um poder preditivo variavel para as
caracteristicas da historia de vida dos mamiferos estudados (Tabela 1.5). Enquanto para
Jongevidade, tempo de gestagdo, idade de desmame, idade de maturagio sexual, periodo de
atividade reprodutiva e intervalo entre ninhadas o tamanho corporal explicou sempre mais
que 50% da variagfo, para o nitmero de filhotes por ninhada sua contribuigdo foi de apenas
239% da variagdio. Neste caso existern muitas espécies em todos 0s grupos que ou apenas
produzem um filbote por ninhada ou apresentam apenas uma ninhada por ano (Figura 1.6).
Existem varios padrdes que podem ser atribuidos a efeitos filogenéticos ¢ efeito de tamanho
corporal (e.g. os Lagomorpha sempre tém mais de um filhote ¢ sempre tém intervalos
menores que um ano, Figura 1.6). No entanto, é interessante notar que as ninhadas com
apenas um filhote ocorrem em quase todas as ordens (exce¢do a Lagomorpha e Insectivora

dentre aquelas que pude analisar mais de 5 espécies).

Valores para o coeficiente de alometria estatisticamente iguais a 0,25 s6 foram

encontrados para tempo de gestagdo e idade de maturacgdo sexual
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Curvas de sobrevivéncia

A Figura 1.7 mostra uma simulagio da forma da curva de sobrevivéncia e de
mortalidade especifica baseada na equagfio 1.3. Esta simulagio foi feita baseada no esperado
para um mamifero com longevidade de 20 anos ¢ mortalidade inicial de 50% (e.g um

Artiodactyla).

A primeira fase da curva tem a restric@o de que ha um decréscimo da mortalidade
real até atingir uma mortalidade minima nas vizinhangas do ponto p (Figura 1.7), ¢ a
segunda fase a restrigio de que a mortalidade de 100% & atingida no ponto da longevidade
Na maioria dos ajustes, a proporgdo de variagiio explicada foi superior a 0,70
(Tabelas 1.6 a 1.9). Isto, por si s6 ndo garante a qualidade do ajuste. No entanto, a analise

dos residuos para cada curva nfio mostrou desvios consistentes.

Em alguns poucos casos, existem dados de estudos independentes para a mesma
espécie, mas na maioria das vezes em que ha duas entradas para a mesma espécie nas tabelas
1.6 a 1.0 estas representam analises separadas para os sexos dentro do mesmo conjunto
amostral. Estes casos estio identificados nas tabelas. Os estudos independentes para a

mesma espécie s30 mais comuns em roedores Sciuromorpha (Tabela 1.9).
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Tabela 1.6. Analise de curvas de sobrevivéncia de espécies de mamiferos da ordem Artiodactyla. Os
simbolos para os coeficientes seguem a equaghio 1.3. Residuo € o somatorio dos desvios quadraticos em
relagiio ao esperado e R’ ¢ o coeficiente de determinacio. As letras (m) e (f) indicam analises separadas para

os sexos. Referéncias detalhadas a cada um destes artigos estdo em Promislow (1991}

Espécie p m, a 5 Residuo R’
Aepyeceros melampus (f) 0,9789 0,1983 -0,0934 0,1793  0,0828 (,723
Aepyceros melampus (m) 7.3846 0,2260  0,0452 -0,4407 0,4803 0,278
Connochaetes gnou (,9493 0,3407 -0,3588  0,5028 0,6063 0429
Damaliscus korrigum {,99%4 0,5000 -0,3081 03349 0,0324 (943
Damaliscus lunatus 0,9972 0,5000 -0,2979 0,3271  0,0340 0,941
Hemitragus jemlahicus 0,9996 0,5317 -0,4943  0,2792  0,1207 (845
Kobus defassa 1,0374 0,5000 -0,4697 04811 01565 0,841
Kobus kob 0,9929 0,5000 -0,3722 03300 0,0272 0,951
Ovis dalli (f) 1,1231 0,5109 -0,4421 0,3400 0,1354 0,826
Ovis dalli (m) 1,1507 0,4191  -0,3477 0,3664 00043 0,996
Ovis dalli (m—+1) 1,9078 0,8608 -0,4418 03635 0,0064 0,994
Ovis aries 2,6129 04142 -0,1203  0,2186 02443 0,796
Rupicapra rupicapra 0,9975 0,2105 -0,0790  0,2503  0,0645 0,922
Syncerus caffer (m) 1,0551  0,5000 -0,4570  0,1760  0,2892 0,740
Syncerus caffer () 0,9976  0,5000 -0,3921 0,0855 08792 0,234
Alces alces (m=+f) -0,1104 0,3402 -0,0487 -0,0882  0,0040 951
Alces alces (f) 1,1449  0,1484 -0,1105 02346  0,0843 (931
Capreolus capreolus 4,0654 0,4101  -0,0655 0,3876  0,0910 0,856
Cervus elaphus (m+f) 1,8631 0,1732  -0,0461  0,1452  0,5174 0458
Cervus elaphus () 0,2135 0,0527 -0,2466  1,1544  0,0877 0,897
Odocoileus virginianus 13,0002 0,3418 -0.0233  3,2650  0,2483 (968
Rangifer tarandus 1,1305  0,1538 -0,1084 02764 0,1083 0857
Hippopotamus amphibius 5,3834 0,0603 -0,0082  0,108%  0,0286 (,986
Hippopotamus amphibius 1,4853 0.3301 -0,2215 0,1676  0,3769 0,658

Phacocheorus aethiopicus G,9617 0,5000 -0,2888  0,0247  0,8752 0,063
Phacocheorus aethiopicus 2,7364 0,7085 -0,2519  0,4103  0,2350 0,701
Phacocheorus aethiopicus 1,9809 0,7445 -0,2445  0,0134  0,3287 0,052
Sus scrofa 4,3998 0,6952 -0,0866  0,2405 0,1193 0,714
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Tabela 1.7. Andlise de curvas de sobrevivéncia de espécies de mamiferos da ordem Carnivora. Os simbolos
para os coeficientes seguem a equaco 1.3. Residuo é o somatorio dos desvios guadraticos em relagfio ao
esperado e R? é o coeficiente de determinacfio. As letras (m) e (f) indicam analises separadas para os sexos.

Referéncias detalhadas a cada um destes artigos estfio em Promislow (1991}

Espécie p 1, a 5 Residuo  R®

Alopex lagopus 0,1132 0,6090 -1,0114 -0,0851  0,0861 0,292
Canis lupus 2,5000 0,6725 -0,1656  0,1916  0,6501 0,152
Urocyoun cinereoargenteus 5,0522 0,6271 -0,0946 0,5442 00,0205 0,956
Vulpes vulpes €,9932 0,5556 -0,3681 0,323%¢  0,0447 0,901
Vulpes sp 2,4914 0,9532 -0,2938 0,2351 0,1193 0,759
Felis catus 0,9970 0,7310 -0,4352 0,1532 03546 0,326
Felis catus 1,1725 0,6826 -0,4185 0,4051 0,1787 0,594
Lynx lynx 1,1621 0.2414  0,1223 -0,0434 1,0558 0,010
Lynx rufus 10,5421 0,5237 -0,0253  0,6931 0,1801 0,704
Lynx rufus (m) 6,9588 0,3821 0,014%  0,6931 00038 0,988
Lynx rufus (f) 6,6378 0,3483 00,0061 00,6931 00165 0,955
Panthera leo 1,4086 0,5110 -0,3597 0,3677 0,0383 0964
Lutra lutra 1,1616 0,6786 -0,5489 0,4699 0,2843 0,716
Martes zibellina 2,5882 0,8206 -0,3014 0,3245 0,1202 0,865
Meles meles 2,4060 0,3167 -0,1067 0,7647  0,1089 0,796
Mephitis mephitis 2,2179 0,5113 -0,0227 0,2854 00,0050 0,980
Taxidea taxus 9,0048 0,5569 -0,0427 11,7661  0,2096 0,716
Ursus americanus 1,6684 0,5000 -0,2801 0,1768 0,6032 0,375
Ursus arctos 1,3136 0.8689 -0,6614 0,5077 0,5408 0,371
Ursus arctos 1,1616 0,2041 -0,1682 0,1898 0,3052 0,752




Tabela 1.8. Analise de curvas de sobrevivéncia de espécies de mamiferos das ordens Insectivora,
Lagomorpha, Perissodactyla e Primates. Os simbolos para os coeficientes seguem a equacio 1.3. Residuo € 0
somatorio dos desvios quadraticos em relagfio ac esperado e R® ¢ o coeficiente de determinagiio. As letras
{m) e (f) indicam andlises separadas para os sexos. Referéncias detathadas a cada um destes artigos estdo em

Promislow (1991},

Espécie J4 m, a 8 Residuo R’

Erinacens europaeus 0,1130 0.1429 02747 04450 0,0574 0,887
Talpa europaea 2,0000 0,4457 -0,0517  0,5486  0.0409 0,880
Talpa europaea 4,0639 0,6562 -0,0797 1,1770  0,0255 0,916
Lepus americanus 1,3997 85,9316 04712 04345 0,0457 0,882
Oryetolagus cuniculus 0,5889 0,6956 -1,1804 18,3800  0,1306 0,887
Sylvilagus floridarus 4,2849 0,7440 -0,1587 0,0525  1,0587 0,336
Ochotona princeps 2,5885 0,7044 -0,1342 02382 0,0704 0,812
Ochotona princeps 1,0876 0,8889 -0.,6508 0,3097 0,2585 0,601
Eguus burchelli (m) 1,2354 0,1790 -0,1060  0,1037  0,9376 0,264
Equus burchelli (f) 1,6189 0,1960 -0,1140 0,2363  0,5544 0,521
Macaca mulatta 1,1684 0,4004 -0,3427 06485 0,6154 0,412
Macaca sinica 7,5490 0,3815 -0,0438 0,1713  0,1143 0,835
Pan troglodytes 14,2026 0,2341 -0,0165 0,7052  0,4619 0,533
Loxodonta africana 1,3997 0,9316 04712 04345 0,1359 0,918
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Tabela 1.9. Analise de curvas de sobrevivéncia de espécies de mamiferos da ordem Rodentia. Us simbolos

para os coeficientes seguem a equacio 1.3. Residuo é o somatério dos desvios quadraticos em relacio ao
2, . s e .

esperado & R” ¢ o coeficiente de determinagdo. As letras(m) e {f) indicam analises separadas para 08 S€X05.

Referéncias detalhadas a cada um destes artigos estdo em Promislow (1991).

Espécie il 7, a 3 Residuo R’

Myocastor coypus 3,0013 0,8354 -0,1874  1,3001  0,1411 0,704
Castor canadensis 98,3807 0,3748 -0,0233  0,1614  0,4653 0,518
Clethrionomys glareolus 0,4509 0,8198 -1,6936 33875  0,1499 0,799
Clethrionomys glareolus 0,2814 0,4219  -1,0549 14605 0,2410 0,667
Microtus agrestis 0,6506 (,0333 1,4947  0,2603  0,8489 0,286
Peromyscus leucopus 04,9000 0,4978 -0,0337  2,5748  0,0094 0,964
Peromyscus maniculatus -0,0140 0,1278  {,7243 56608  0,7247 0,413

Reithrodontomys montanus 0,1447 0,2349 0,1311 1,2274 0,0832 0,863
Reithrodontomys megaloiis 0,3747 {3,2901 0,2421 1,0699 02774 0,587

Reithrodontomys rav rav (,3744 G,3611  -0,6987 1,2978 0151 0,962
Reithrodontormys rav ali 0,3750 0,3042  0,1210  1,4371 00237 0,893
Apodemus flavicollis (,9527 0,258 -0,0802 2,8163 0,2524 0,701
Tachyoryctes splendens 0,2452 0,7597 -2,0667 04576 02471 0,654
Marmota flaviventris 4,7172 0,5370  -0,0872  0,9076  0,0262 0,949
Sciurus carelinensis 2,5333 0,7660 -0,2469  0,3899 0,3456 0,479
Sciurus carolinensis -0,0472 0,2511 -0,0417 0,1142  0,6250 0,141
Sciurus carolinensis 2,5703 0,7648 -0,2435 03926 03869 0,444
Spermophilus beldingi 7,5075 0,5652  -0,027%  0,6931  0,0147 0,951
Spermophilus lateralis 4,1214 0,7462 -0,1517  0,6931-  0,4104C 0,471
Spermophilus lateralis 2,4530 0,7404 -0,2355  0,4765¢ 0,18334 0,780
Spermophilus lateralis 4,0167 0,7886 -0,1362  1,4436  0,2361 0616
Spermophilus lateralis 3,0000 0,8704 -0,2345  0,6217  0,2236 0,766
Spermophilus lateralis 4,7891 0,7068 -0,0672  0,7885  0,0470 0,830
Spermophilus beldingi ,9854 0,6100 -0,2496  0,0888  0,2913 0,276
Spermophilus beldingi 0,9484 0,6500 -0,1023  0,13890 00070 0,941
Tamias striatis 4,3099 0,3833 -0,0508 (3458  0,2203 0,593
Tamiasciurus hudsonicus (,9860 0,7384¢ -0,4512 04,3051 0,0442 0,887
Tamiasciurus hudsonicus 2,1640 07712 -0,2697  0,2824  0,1194 0,824
Zapus hudsonicus 0,4693 0.1507  -0,2424 1,4201 03466 0,706
Zapus princeps 0,3184 0,6935  -1,1551  0,1429  0,7704 0,144
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Na Figura 1.8 apresento a relagfio dos valores estimados dos parmetros em com 0
peso corporal. Nio € possivel observar nenhum padréo nos pardmetros ajustades do modele
que possam ser devidos ao tamanho corporal. Mesmo assim, € possivel notar a existéncia de
um perfodo de alta taxa de mortalidade inicial, que, para a maior parte das espécies com
mais de 0,10 Kg wvariou entre 1 e 10 anos (Figura 1.8A). Houve, também, uma grande
variacdo entre espécies no coeficiente de senescéneia (Figura 1.8D) principalmente entre as
de menor peso corporal. Desta forma o coeficiente de senescéncia nfio apresentou relacdo

0,152,

significativa com o tamanho corporal (t=1,919; p=0,038; 1°=0,047; 5=0,936 W n=93).

De acordo com a Figura 1.9, a mortalidade inicial estimada ajusta-se bem a uma
distribuicfio normal {Teste de Lilliefors D=0,083; p=0,15) com média 0,495 e desvio padriio

de 0,236 (Figura 1.9). Esta mortalidade inicial média sera utilizada nas simulages do

segundo capitulo.
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DISCUSSAQO

Para estabelecer um modelo geral, a partir das andlises particulares aqui
apresentadas, vou principaimente expor as incongruéneias e limites a generalizagdo. Deste
modo, buscarei determinar as relagBes entre pardmetros de histéria de vida e o tamanho
corporal que descrevem adequadamente os mamiferos Eutheria terrestres e que poder8o ser

utilizadas no capitulo seguinte.

Forma da curva dge crescimento

Um exemplo de uma adaptagdo especial ocorre na ordem Primates que apresenta
um ponto de inflexfo maior que o esperado para seu tamanho corporal. Um maior ponto de
inflexdo na curva de crescimento indica uma maior proporgiio do tempo total de vida
dispendido na fase pré-reprodutiva. Sugere-se que a evolugo de cuidado com a prole tenha
favorecido o aumento do ponto de inflexfio neste grupo em relagio aos demais mamiferos

(Zullinger et al., 1984).

Charnov e Berrigan (1993), por outro lado, observam que os Primates apresentam
uma vida reprodutiva longa e poucos filhotes por ano comparados aos outros mamiferos.
Fles argumentam que isto ¢ um resultade direto das pequenas taxas individuais de
crescimento no grupo. Segundo este ponto de vista, as taxas de crescimento € gue devem
ser explicadas e delas devem derivar outras alteragSes na historia de vida de Primates. As
relac@es relatadas por estes autores também puderam ser observadas no presente estudo,
mas acredito ser mais parcimonioso assumir que todos estes fatores se alteraram

conjuntamente durante a histéria evolutiva destas espécies com multiplas vantagens que

32



incluem o apredizado de filhotes, estrutura social, maior tempo de atividade reprodutiva nos

adultos, e muitas outras.

Baseado no resultado da ANCOVA e nos desvios do modelo alométrico, os grupos
de Primates e Chiroptera foram exchiidos da concepglio deste modelo. Ou eles apresentam
uma relagdo de crescimento propria ou nfio se ajustam ao modelo alométrico aqui

empregado. Os outros grupos apresentaram relativa homogeneidade nas andlises utilizadas.

H4 problemas adicionais que advém da covaridncia entre os pardmetros estimados a
partir do ajuste a equagfo de Gompertz. Alguns dados discrepantes observados podem ser
resultado de uma alta covaridncia entre os parfmetros ajustados. A correlagfio entre estes
parametros pode, também, ndo representar uma realidade biologica estrita, mas conter um
componente devido a artificios do ajuste. Como o objetivo aqui ¢ apenas “construir™ um
modelo de organismo dentro das limitacdes observadas na natureza, os procedimentos
foram considerados apropriados. No entanto, € importante notar que um estudo posterior
da covariincia entre estes pardmetros, intra e inter-especificamente, pode langar luz sobre
alguns aspectos inexplorados que conectam o crescimento corporal, a historia de vida e a

demografia.

Caracteristicas bionomicas

Os morcegos 0 0s menores mamiferos na amostra aqui apresentada, com uma
principal distingdo que € a adaptagiio ao vbo, o que deve levar a outras restrigbes
importantes sobre seu tamanho e histéria de vida. Todas as discrepancias do esperado para
seu peso corporal sdo comsistentes com uma diminui¢do do nimero total de filhotes

produzidos e de um maior cuidado com a prole.

As caracteristicas dos Primates estio de acordo com sua curva de crescimento

corporal. Com taxa de crescimento mais lenta ¢ ponto de inflexdio maior que nos outros



mamiferos eutérios, os Primates forcosamente apresentam maior idade de desmame e de
maturidade sexual. Assim, devido a essas discrepancias, exclui os quirépteros e primatas do

modele a ser construido no capitulo 2 € das analises deste capitulo.

A alta frequéncia de intervalos anuais entre ninhadas parece ter pelo menos dois
componentes biologicamente importantes e analisaveis: i) espécies maiores necessitam de
mais tempo para a gestaglo ¢ amamentacfo o que determina o intervalo entre ninhadas; ii)
um efeito da sazonahdade de recursos no sistema. Este segundo efeito pode ser inicialmente
notado no fato que em todas as ordens e tamanhos corporais existem espécies que demoram
um ano exato para ter uma nova ninhada. E razoavel supor que em ambientes nos quais s
recursos vitais para a espécie apresentam uma sazonalidade marcada, haveria uma

concentracfo das oportunidades reprodutivas na época favordvel.

Nos casos em que as relagOes entre tragos da historia de vida e tamanho corporal se
revelaram significativas, os coeficientes de alometria (b) variaram entre 0,16 a 0.36. Em
muitos trabalhos a variagio destes coeficientes em limites estreitos perto de 0,25 foram
interpretados como a existéneia de uma mesma inclinaco para estes diferentes fatores
(Peters, 1987). Caso isto seja verdadeiro, teremos que a proporgio de tempo gasto pelo
individuo em cada uma das fases de vida (gestacfo, desmame, maturacéio, morte) mantém-se
igual para organismos de tamanho corporal diferente. Seus valores absolutos variam apenas

por que a longevidade total € fungfio do tamanho.

Valores estatisticamente iguais a 0,25 s6 foram obtidos para tempo de gestagio ¢
idade de matura¢do sexual. Estes dados representam um conjunto muito maior de espécies
que ¢ de outros estudos (Peters, 1987; Wootton, 1987; Promislow, 1991; Berrigan ef al.,
1993) e devem ser considerados mais completos inclusive com relagio ao problema de
vicios amostrais (a mastofauna da Europa, América do Norte ¢ Africa estio super-
representadas comparadas com América do Sul e Asia). A constatagiio de uma variagiio

maior no valor destes coeficientes de alometria parece descartar a hipotese acima. Da
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mesma maneira, as curvas de biogeografia de ilhas (também uma funcio poténcia)
freqiientermente tém valores préximos a 0,25 mas, uma das mais importantes explicacdes
para este fato € que nfo passe de uma conseqiiéncia da Lei dos Grandes Numeros (May,
1975). Neste caso, nenhum fator biologico explicito precisa ser considerado para a

explicagdo deste fendmeno.

A inexisténcia de uma mesma inclina¢fo para a relacio de diferentes caracteristicas
de historia de vida em relacio ao tamanho corporal para o conjunto dos Eutheria nfo
significa que ela nfo seja encontrada para subconjuntos definidos dentro desta amostra. O
que se observa € que face as diversificacfo de cendrios evolutivos para 0s quais convergiram
as diferentes ordens aqui estudadas, existem desvios consistentes ¢ uma variagdo muito

maior do que um padrdo alométrico simples pode captar.

Curva de sobrevivéncia

Definida a longevidade méaxima, a idade de maturaciio sexual, o tempo de gestagio,
a fecundidade e o intervalo entre ninhadas, a estratégia reprodutiva de uma espécie passa a
ser funcio da probabilidade de sobrevivéncia dependente da idade (gx na simbologia de

tabelas de vida, Stearns, 1993).

Caughley (1966) foi talvez o primeiro a observar a existéncia de padrdes de curva
de sobrevivéncia para virios grupos de mamiferos (em especial para o grupo dos
Artiodactyla). Ele sugeriu que estas curvas seguissem a forma de "anzol” com maior
mortalidade inicial seguida de um decréscimo linear nos primeiros anos, uma fase de baixa
mortalidade e um aumento da probabilidade de morte em idades avangadas. Caughley
{1966) sugere também que a generalizag@io das curvas de sobrevivéncia em trés tipos (alta

mortalidade infantil ou tipo 1, linear ou tipo II e alta mortalidade de velhos ou tipo III) €
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inapropriada para descrever as curvas encontradas em mamiferos, e que a explicagio para a

alta mortalidade inicial seria a incapacidade dos filhotes de fugir de seus predadores.

Muitos trabalhos sustentam a existéneia deste padrio e demonstram uma alta
mortalidade neonatal resultante da predacfo. Alguns exemplos so: a) Ovis dalli estudado
no trabalho classico de Deevey (1947): até dois anos os individuos nio tém uma
musculatura eficiente para fugir dos lobos; b) Adlces alces tém até 55% de mortalidade
neonatal devido a predaco por ursos (Ursos arctos) (Saether et al., 1996); ¢} Odoicoileus
hemionus tem sobrevivéncia de filhotes de 22,4% sendo que a predac@o por coiotes (Canis

latrans) pode variar de 46% a 76% (Caughley, 1966).

Uma das principais formas utilizadas na modelagem de curvas de sobrevivéncia ¢ o
ajuste a algum tipo de funcfo de distribuicfo. Dentre as fun¢des de distribuigdes usualmente
sugeridas estdo a Weilbull (Pinder er al., 1978; Ricklefs, 1998), Kulasekera-Tonkyn
(Kulasekera & Tonkyn, 1992), ¢ a Exponencial. Estas fun¢des tem muito em comum e,
como mostrado por Kukasekera & Tonkyn (1992), quando a probabilidade de morte
decresce com a idade tempo elas assumem a forma da curva tipo I, quando esta
probabilidade é constante a do tipo II € quando ¢ uma fungdo crescente a do tipo Iil na

classificacdo ecologica.

O ajuste a uma destas fungSes de distribuigio ¢ um método atraente porque permite
testar hipoteses claras em comparages entre grupos, mas apresenta um limitado conjunto
de possibilidades. Em especial, apesar destas fun¢Ges de distribuigio poderem repetir os
padroes de curvas de sobrevivéncia na classificacdo ecologica, elas nfio sio capazes de
descrever acuradamente os padrSes encontrados em curvas de sobrevivéncia de mamiferos,
com uma mortalidade inicial seguindo wm padrio absolutamente distinto do resto da curva.
Para os objetivos desta tese elas sfio especialmente inapropriados porque a simplificacdo ou

"suavizagdo" deste padro inicial nas curvas obscurece um dos fatores biclogicamente
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fundamentais para a sobrevivéncia de uma populagdo de mamifero em um fragmento de

habitat: a taxa de sobrevivéncia dos jovens.

Ricklefs (1998) procurou, com os mesmos objetivos deste estudo, analisar as
curvas de sobrevivéncia de 19 espécies de mamiferos. Sua conclusio foi gue o modelo de
Weibull apresentou methor ajuste que o modelo Gompertz. Algumas das espécies por ele
analisadas (e.g. Syncerus caffer, Ovis dalli, Kobus kob, Damaliscus korrigum, Rangifer
tarandulus, Hippopotamus amphibius) apresentam fortes evidéncia de que a mortalidade
micial apresenta um modelo distindo do resto da curva. Ricklefs (1998) ndo apresenta
nenhuma discuss#io 3 respeito dessas possiveis discrepéncias ou os residuos do ajuste aos
modelos por ele empregados, de forma que nfo foi possivel wma comparagdo com ajuste ao

modelo empregado neste estudo.

Ao contrario das outras variaveis de histdria de vida, analisadas nos outros topicos,
ndo obtive nenhuma dependéncia evidente com relagdo ao peso corporal. Analises anteriores
(Promislow, 1991) demonstraram uma relagiio inversa enire medidas dé senescéncia
(definida como aumento da probabilidade de morte com o aumento da idade) e tamanho
corporal. No modelo aqui apresentado o pardmetro s estd diretamente ligado a esta
discussdo sendo andlogo as medidas de senescéncia atualmente empregadas para analisar

este tipo de dado (Promislow, 1991; Slade, 1995).

Em especial. Promisiow (1991) defende que espécies com maior tamanho de
cérebro tem maiores taxa de senescéncia. Como o tamanho do cérebro € positivamente
correlacionado com o tamanho corporal, isto imphlicaria em maiores taxas de senescéncia em
organismos maiores. No presente trabalho essa relagdo ndo foi significativa. Os resultados
aqui obtidos estdo, no entanto, mais préximos da re-andlise destes mesmos dados em um
trabaltho posterior (Gaillard ef al., 1994). Neste Gltimo estudo fica evidente que as relacSes
com tamanho corporal sdo fracas e, & semelhanca dos dados deste estudo, ha uma maior

variacio no coeficiente de senescéncia em espécies pequenas € médias. Também ¢ evidente
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aqui que determinados grupos (e.g. Lagomorpha) apresentaram taxas de senescéncia muito
variaveis. E possivel que hajam relagSes significativas para a relagfio entre s e tamanho
corporal para conjuntos menores de espécies, como uma ordem particular. Isto pode
inclusive resultar do nfo cumprimento de alguns dos pressupostos das analises estatisticas
nestes casos, como a independéncia entre espécies que estio filogenéticamente relacionadas
(Harvey & Pagel, 1991; Berrigan ef al., 1993). O conjunto original de Promislow continha
apenas 46 espécies, havendo dados ausentes em muitos casos, em comparacdo as 93
espécies deste estudo. Isto facilitaria, pelo simples acaso, de recolher dados de espécies

mais proximas e se encontrar relagdes significativas.

EFm sua analise do ajuste das curvas de sobrevivéncia ao modelo de Weibull,
Ricklefs (1998) sustenta que a taxa de senescéncia decresce com a massa corporal. Ele
também encontrou uma relacio entre a mortalidade inicial e a massa corporal. De acordo
com os resultados do presente estudo espera-se que um ajuste a Weilbull apresente
discrepancias maiores exatamente na mortalidade inicial estimada, sendo ela uma fungédo
linear da idade. Nio tendo, o modelo de Weibull, a flexibilidade para se ajustar a um
conjunto de dados como os de mamiferos eutérios, os resultados ajustados podem revelar

mais a estrutura propria do moedelo do que um aspecto objetivo da natureza destes dados.

. Nio € objetivo deste estudo determinar com profundidade os mecanismos
evolutivos ligados a estas variagSes de par@metros. No entanto, um efeito taxonémico na
relaciio entre alguns destes e o tamanho corporal pode ser facilmente observadc. Por
exemplo, o ponto de mudanca entre a fase de mortalidade linear para exponencial (p)
aumentou com o tamanho corporal em Rodentia (t==5,812; p<0.001,n=30, =0,502,
equagdo: p=3,495W0’294), enquanto a relacdo incluindo para as demais ordens, € nfo-

significativa (t=0,845;p=0,400; r'=0,089).

38



Os ajustes a equagio 1.3 corroboram as observagdes de Caughley (1966) e
Hutchinson (1981) de que os mamiferos em geral apresentam um periodo de alta taxa de

mortalidade inicial e de que sua mortalidade inicial € frequentemente em torno de 50%.

Todos os resultados obtidos aqui podem ser interpretados como resultado da
predomindncia de fatores ambientais em relagdo a fatores intrinsecos na determinacZo da
curva de sobrevivéncia em mamiferos. Apesar do modelo proposto ajustar-se bem aos
dados, nio consegui determinar padrdes consistentes com caracteristicas biondmicas,
mesmo para parmetros anteriormente considerados delas dependentes (e.g. coeficiente de

senescéncia).

Nestas condicbes, o ambiente da. espécie deve ser considerado como determinante
da forma e pardmetros da curva de sobrevivéncia. Os poucos casos em que hé mais de uma
curva independentemente amostrada reforcam este padrdo. Chamo a atengfo para as
enormes diferengas encontradas por Bronson (1988) em Spermophilus lateralis, mais
evidentes ainda nas analises da Tabela 1.7 do presente estudo, além das diferengas
encontradas por Dobson & Murie (1987) nas estimativas de mortalidade em vérias faixas de
idade para diferentes populacdes de Spermophylus columbianus. Diferencgas entre anos e
entre populagdes também foram encontradas por Jorgenson et al. (1997) para Ovis
canadensis, mas partindo de estimativas diretas da sobrevivéncia por classe de idade ao

invés de utilizar um modelo geral ou analises de tabela de vida.

Competicio intra-especifica
A competigdo por recursos escassos pode ser capaz de determinar o tipo de

dindmica de uma populagdio, porque altera a expressic ¢ a magnitude de vérios aspectos

biondmicos discutidos acima. Vou explorar alguns dos principais padrSes gerais observados

39



em mamiferos antes de tentar produzir um modelo de como a competicio intra-especifica

vai influenciar a dinimica de metapopulagSes para o capitulo 2.

Como a abundaincia afeta o tamanho corporal individual e a reproducio

A sazonalidade na disponibilidade de recursos tem sido associada a variacio no tipo
de distribuicdo espacial, tamanho da area de vida e grau de territorialidade em mamiferos
(Ostfeld, 1990; Crawshaw & Quigley, 1991; Bonaventura et al., 1992). O efeito mais forte
observado €, no entanto, na fecundidade em fungdo da disponibilidade de recursos que
gerou a hipotese de "otimizacfo individual”, que sustenta que casais com menor quantidade
de recursos produzem menos filhotes, ajustando o tamanho da ninhada & quantidade de
recursos. Esta hipdtese pode, por exemplo, explicar porque f8meas de Coypu (Myocastor
coypu) seletivamente abortam ninhadas pequenas quando em locais onde o0s recursos sdo
abundantes (Gosling, 1986). Este tipo de hipétese foi testada diretamente em espécies de
aves (e.g. Dhondt ef ol., 1992). No entanto, hd uma grande quantidade de estudos que

apresentam evidéncias de que também ocorre em mamiferos.

Uma correlagdo positiva entre o investimento na reproducéio e alguma medida de
produtividade do ambiente (na maioria das vezes pluviosidade) tem sido observada em
grande mimero de espécies de mamiferos (Grant et al., 1977; Kenagy & Bartholomew,
1985; Festa-Bianchet & King, 1991; Grenot, 1991; Mihok & Boonstra, 1992; Mills er al.,
1992; Henry, 1994; Korpimaki et al., 1994; Leirs ef al., 1994; Francisco et al., 1995). Em
muitos destes estudos € também observada uma variagio individual no mvestimento
reprodutivo (tamanho da ninhada). Fémeas maiores ou mais bem alimentadas tendem a
apresentar maior tamanho de ninhada que fémeas menores ou que sofreram restrico
alimentar (Sauer & Slade, 1987a, b; Saether er al., 1996). Neste contexto, o estudo de

Gaillard (1992) com Capreolus capreolus {Artiodactyla) é particularmente interessante. Ele
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demonstrou que © peso das f€meas no inverno € um acurado preditor da probabilidade de
gravidez em fémeas jovens. Como conseqiiéncia disto, a proporcio de f8meas jovens que se
reproduzem ¢ dependente da disponibilidade de recursos e apresenta um componente

densidade-dependente.

Da mesma forma, experimentos conirolados com ncremento de recursos
alimentares tém demonstrado um efeito direto aumentando a fecundidade em populagdes
seguido ou nio de aumento na sobrevivéncia de adultos. Adler (1998) demonstrou também
que este efeito € causado por mudancas demograficas na populagio no local sem haver
nenhum efeito decorrente de mudancas nas taxas de dispersdo. Saether er al (1996)
mostram gque diferencas demograficas entre populacdes de Alces alces podem eser

explicadas pelo mesmo tipo de processo.

Em sua revisio sobre alocagdo de energia e reprodugfio de mamiferos Gittleman &
Thompson (1988) mostram que em uma série de mamiferos de grande porte a reprodugéo ¢
precedida por um periodo de estoque de reservas pa forma de gordura. Quando este

estoque ndo é eficiente a proporcdo de f€meas gravidas diminui.

Ha, no entanto, exce¢des marcantes. Os dados de Packer e Pusey (1995) mostram
que os ledes, em diferentes locais, com diferentes quantidade de comida, nfio apresentam
diferencas no tamanho da ninhada. A explicacio apresentada por aqueles autores € que
processos de facilitagio social sfo responsaveis pelo sucesso de ninhadas mesmo onde os

recursos s3c escassos, pela otimizacdo de seu uso. Isto envolve principalmente a criago

comunal dos filhotes.

H4a dois pontos que precisam ser discutidos sobre o efeito da competicio sobre o
peso corporal e que afetariam a constru¢do de um modelo de dindmica de populagdes
baseado no individuo: i) a forma com que a diminuicio de recursos se relaciona com a
abundancia de co-especificos ¢ com a perda de peso; 1) a forma com que o peso €

recuperado apos um periodo de falta de recursos.
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O primerro ponto deve encontrar sua resposta no fendmeno conhecido na literatura
inglesa como “Self Thiming”. Este fenGrneno pode ser descrito como as alteracdes em uma
populagdio decorrentes de algum mecanismo competitivo que a levam a manter uma
biomassa constante. Se a competicio for biomassa-dependente mais que densidade-
dependente espera-se que hajam restricdes ao peso corporal individual além de alteragdes na

sobrevivéncia dentro da populacio.

E possivel que haja uma relaciio entre tamanho corporal e tolerancia ao jejum. A
“Hipotese de tolerdncia ao Jejum™ sustenta que espécies maiores apresentam maior
tolerncia ao jejum por apresentarem maior proporcio de reservas de gordura. Esta
hipétese € dificil de testar inter-especificamente devido as complicacdes decorrentes do fato
das taxas meetabolicas também apresentarem alometria e porque espécies de tamanhos
corporais muito distintos (e.g. ratos e elefantes) perceberem o ambiente € suas mudancas de
forma muito distinta, em funcfo da escala (Dunbrack & Ramsay, 1993). Apesar disto,
Lindstedt ¢ Boyce (1985) avaliaram este efeito contrastando varias das analises ja
procedidas para a alometria do metabolismo basal e da quantidade de energia estocada em
mamiferos. Eles encontraram suporte para a teoria de tolerincia ao jejum e estimaram que ©
tempo de sobrevivéncia, na auséncia de comida, ¢ proporcional & massa corporal elevado a
0.44. Eles também sugerem que outros fenémenos relativos a variagdo de tamanho intra-
especifico (e.g. regra de Bergman) podem decorrer deste tipo de pressfio seletiva. Outros
trabalhos também demonstram que mdividuos maiores ¢ com maior quantidade de gordura
sobrevivem melhor a épocas de stress ou de alta competigdio durante o ano (Barrett, 1982;

White et al., 1987).

A sobrevivéncia diferencial de roedores de tamanhos diferentes ¢ um fato
importante a ser explicado quando se analisa os ciclos populacionais nestas espécies.
Boostra e Krebs {(1979) mostraram que para Microtus californicus € M. ochrogaster as

vantagens de sobrevivéncia de individuos maiores estdo positivamente relacionadas com o
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tamanho da populagdo (a diferenca na sobrevivéncia em favor de individuos maiores € maior
quando as populacdes sdo grandes) e negativamente relacionada com a taxa de crescimento
da populagio. Os autores sugerem que estas diferengas de tamanho poderiam ser resultado
de diferengas genéticas. No entanto, talvez a hipdtese mais parcimoniosa, seria que estas
diferencas fossem simplesmente devidas & competicdo intra-especifica acoplada a um
mecanismo de “self-thinning”. Os animais diminuem de tamanho corporal e de viabilidade
dentro da populacfo, mas de forma ndo uniforme, em fun¢@o da escassez de recursos nos
momentos de picos populacionais. Este fénomeno explica a dimibuicdo da viabilidade e
mudangas demogréfica de uma série de outros estudos como por exemplo a resposta de

femeas de Spermophilus townsend & seca e a invernos prolongados.

A segunda questio encontra sua resposta no fendmeno muito estudado pelos
zootecnistas dedicados & produgfio animal conhecido como ganho compensatorio (Fox ef
al., 1972). Ap6s um periodo de sub-alimentagio o animal tende a recuperar massa corporal
muito mais rapidamente do que em condigbes normais. Em alguns casos a taxa de
crescimento corporal tende a ser 14 a 30% maior que em animais que ndo sofreram um
periodo de restrigio alimentar (Abdalla et al., 1988). As principais razdes para isto sfo: i)
aumento do apetite; ii) a menor necessidade de energia para manuten¢dic durante a fase de
massa corporal baixa; e iii) a alta eficiéncia no uso da energia (Fox ef al., 1972). Alguns
autores também sustentam que a capacidade de ganho compensatdrio no € igual em todas
as fases de desenvolvimento. Por outro lado, ¢ geralmente aceito que jovens durante a fase
de crescimento ¢ que sofreram um periodo de restrigio moderado atingern ¢ mesmo peso ao

simultaneamente a agueles que nfo tiveram essa restricio (Fox ef al., 1972).

A incorporagio dos efeitos acima citados nos modelos de viabilidade significaria
permitir que apesar de sofrerem restricGes alimentares durante periodos de alta densidade,
os individuos rapidamente atingiriam o peso esperado para sua idade, em fungdo do ganho

compensatorio.
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Um problema adicional para a relacio entre abunddncia e tamanho corporal
individual estda no fato de que, com o aumento da abundéncia e a falta de recursos, deve
haver uma quantidade minima de energia necesséria para a manutencio dos animais. Abaixo
desta quantidade de recursos necessarios, espera-se que as taxas de catabolismo excedam as
de anabolismo e o animal pereca. Por outro lado, esta € uma varidvel dificil de estimar ¢
diferente da taxa basal de metabolismo muitas vezes estudada para conjuntos extensos de
mamiferos (Elgar & Harvey, 1987; McNab, 1988). Estudos mais detalhados estio
novamente para animais que se prestam a producio (Fox ef al., 1988). No modelo do
segundo capitulo, eu preferi variar o ponto no qual o individuo nio consegue mais se

recuperar para entre 50 e 70% da massa corporal esperada, e com isto avaliar seu efeito.

Como pode-se definir um limite 4 biomassa em uma populacio local

Sob todos os aspectos citados anteriormente, & possivel depreender que a biomassa
total da popuiagdo deve representar um melhor preditor da exploragdo de recursos — ¢
consequentemente da competicdo intra-especifica — que a abundéncia total. Neste sentido,
proponho construir modelos nos quais a capacidade suporte de dada area seja fungio da

biomassa total, € ndo da abundancia.

Desta forma eu redefino capacidade suporte, sob condi¢des biologicamente mais
apropriadas, como sendo a biomassa maxima que o ambiente pode manter a populagio de
uma determinada espécie com um dado tamanho corporal. Assim, por depender da relagfio
entre necessidades energéticas em funco do tamanho corporal, o padrio de uso de recursos

é menos relacionado ao nimero de individuos do que com a biomassa total da populacdo.

Sob este prisma, € importante agora estabelecer quais as relagdes empiricas
observadas entre o tamanho das populagdes de mamiferos e seu tamanho corporal. E. a

partir disto. estabelecer um valor para a biomassa méxima em dada area para cada espécie.
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A logica ¢ simples. Se ha uma relacdo alométrica entre Abundéncia (N) e peso (W)
da forma N=aW’, ¢ Biomassa total (B) ¢ definida por B=NW, entio a relacio entre
biomassa total e tamanho corporal é B = aW™". Resta, portanto, estabelecer a relagfo basica
entre Ne W.

Muitos estudos recentes tém polemizado sobre qual € a forma das relactes entre
densidade populacional e tamanho corporal (Damuth, 1981, 1987; Peters, 1987; Lawton,
1989; Blackburn er al., 1993a). Damuth (1981, 1987) encontrou que as relacdes entre
abundéncia e densidade seguem uma nclinagfio sempre muito proxima de —0,75. Ja outros
trabalhos, envolvendo um maior nitmero de espécies encontraram valores proximos de —0,90

(Peters & Wassenberg, 1983; Peters, 1987) ou eram estatisticamente iguais a 1.0.

A disputa entre estes dois valores para inclinacio (0,75 e 1,0) tém um significado
especial jA que se esta inclinagio for —0.75 teriamos B « W5 B o« W, ou seja, a
biomassa estaria concentrada nas espécies de maior tamanho corporal. Se a inclinagdo fosse

1,0, a biomassa sena, em média, 1gual para espécies de qualquer tamanho corporal.

Todos estes estudos foram realizados a partir da compilagdo de estimativas de
tamanho populacional recolhidas em diferentes estudos com grande variagio de éarea
biogeografica, clima e outros fatores ambientais. Em geral, estes autores apenas distinguem

éntre grupos taxondmicos ou posicic na cadeia tréfica para executar as andlises.

Um outro conjunto de autores, tém tratado da mesma questfio, mas de um ponto de
vista distinto (Frank & Slatkin, 1992; Blackburn et af., 1993b; Blackburn, 1994; Blackburn
& Lawton, 1994; Cotgreave & Stockley, 1994). Estes autores sugerem que os estudos
anteriores, por recolher estimativas de abundincias na literatura, sofrem de um vicio
sistematico: os ec6logos tendem a estudar espécies conspicuas e abundantes. Para
solucionar este problema estes autores recolheram apenas dados de locais onde um estudo
completo da comunidade de mamiferos fora realizado. Ao invés de uma relagfio alométrica

negativa, eles ndo encontraram relagOes significativas com o tamanho corporal e
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descreveram uma distribuigdio triangular da densidade populacional em relacio 4 massa
corporal (para valores logaritmizados). Neste caso, espécies de tamanho intermedidrio
apresentaram muaiores densidades e ¢ possivel definir um limite superior para a densidade
que ¢ positivamente relacionada com o tamanho, até o tamanho das espécies intermediarias

e negativamente relacionado a partir dai.

Assumindo os resultados destes estudos ¢ possivel definir que ha um limite
superior, definido por duas retas, para a densidade populacional, mas o limite inferior néo é
facilmente detectavel. Também podemos admitir que os resultados obtidos com dados
recolhidos da literatura poderiam simplesmente expressar a segunda reta por recolher
sisternaticamente espécies maiores € em locais em que se encontram em maior densidade
(Currie, 1993; Blackburmn & Lawton, 1994; Smallwood & Schonewald, 1996). Se isto
realmente acontece esperamos que a polémica entre um a inclinagiio de —0.75 ou 1.0
observada nos estudos com densidades retiradas da literatura, pudesse ser transferida para a

inclinacdo desta segunda reta.

Blackburn et al. (1992) desenvolveram um método para estimar a inclinac3o destas
duas retas, baseados em um modelo de simulacfio. Eles encontraram que, para mamiferos, a
segunda reta apresentou inclinagio de —1,020 (estatisticamente diferente de -0.75 , p<0.03).
Sugerem com isto que, pelo menos do ponto de vista das maximas densidades observadas,

espécies maiores apresentam maior biomassa que espécies intermedidrias.

Além disto, uma re-analise das regressOes feitas anteriormente, mas agora
utilizando métodos mais apropriados (regressfo estrutural e “reduced major axis™) também

revelou regressdes com inclinacdes proximas a 1,0 (Griffiths, 1992).

Apenas um Unico trabalho procurou questionar a existéncia de relagdes alométricas
simples. Silva e Downing (1995) utilizaram wm procedimento estatistico que ajusta curvas
dando pesos locais para os dados (LOWNESS). Em todos os casos enconiraram que a

relacio entre os logaritmos de densidade e massa corporal ndo podiam ser descritos por uma
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simples relagdo linear. Além disto, a inclinagfio estimada pelos métodos convencionais
acaba sendo muito afetada pelo grupo taxondmico e principalmente pela amplitude de
variagio da massa corporal. Este mesmo resultado foi obtido através de simulagbes por

Currie (1993).

Sob estes resultados gerais ¢ a evidente dificuldade de uma solucfio tnica, optei por
assumir, neste estudo, os resultados obtidos pelo grupo que sustenta a existéncia de uma
distribuigio triangular da densidade populacional, sob a restricio da inclinagio que

determina o limite superior 4 abundancia ser —1,0.

RESUMO GERAL DAS CARACTERISTICAS INDIVIDUAIS E POPULACIONAIS
PARA O MODELO

Basecado em todos os dados e andlises anteriores vamos estabelecer as
caracteristicas gerais das espécies a serem modeladas. As espécies-modelo terdo 2, 20 e 200

Kg.

O limite ao tamanho da populacdo ¢ baseado na relagdo de biomassa e tamanho
corporal, assumindo uma inclinagdo de tamanho 1,0. Este limite passa a ser completamente
determinado pelo valor do intercepto da regressdo que estd ligado & produtividade dos
habitats. Assim a dindmica populacional seré comparada mantendo-se um mesmo valor para

a biomassa maxima para todas as especies.

As espécies serdo monogimicas ou poliginicas com até 4 fémeas por macho e com
predomindncia de dispersdo de machos jovens. A taxa de dispersdo serd relacionada com a
biomassa total da populacio. A sobrevivéncia dos individuos que dispersam serd diminuira

em funcdo da abundéncia do fragmento onde eles chegam.
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As outras caracteristicas das espécies sdo resultados das regressdes com tamanho
corporal ou de pressupostos sob a forma de competicio e estio quantitativamente

apresentadas na Tabela 1.7.

Tabela 1.7. Caracteristicas individuais das esp€cies-modelo a partir das analises do capitulo 1.

Espécies modelo (em Kg)
Pardmetros 2 20 200
Curva de Crescimento
I (dias) 77,4993 128,5576 213,2543
K 00111 0,0047 0,0020
Longevidade (anos) 8,47 13,35 21,04
Maturidade sexual (anos) 0,95 1,75 3.24
Intervalo entre ninhadas (anos) 0.65 0.97 1.43
Fecundidade 2,92 2,33 1,86
Curva de sobrevivéncia
Mi (propor¢io) 0,5 0,5 0.5
P (anos)
A Restringido de acordo com a longevidade maxima
s Restringido de acordo com a longevidade maxima
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CAPITULO 2. TAMANHO CORPORAL COMO DETERMINANTE DA
PERSISTENCIA DA POPULACAO EM UM MODELO BASEADO NO
INDIVIDUO PARA DINAMICA DE METAPOPULACOES

INTRODUCAO

Modelos matematicos em Ecologia

Modelos tedricos tém sido extensamente utilizados para interpretar, analisar,
facilitar a compreensdio ou predizer o estado de sistemas naturais. Antes de avaliarmos seu
uso no estudo dos complexos fendmenos que se escondem por tras do termo “fragmentacéo

de habitats™, vamos avaliar alguns de seus aspectos mais amplos.

Modelos muito gerais perdem em precisdo mas necessitam de pouca mformacgéo
biolégica sobre o sistema. Modelos mais especificos tendem a apresentar maior precisdo,

mas requerem muito maior detalhe nas informagdes bioldgicas basicas (Levins, 1968).

Um exemplo de modelo geral que tem sido extensamente utilizado € o modelo de
curva logistica de Verhulst-Pear] (Pearl, 1926; Kingsland, 1982). Quase toda a teoria da
competicio foi desenvolvida sob este modelo. Muitos outros tipos de modelos (predagio,
éompetigz’io inter-especifica, modelos para uso sustentado de habitats) o utilizaram como
ponto de partida. No entanto, apesar de seus conceitos gerais permanecerem aceitaveis,
ninguém espera que a populacio particular de Akodon cursor (Rodentia) em um fragmento
florestal de Vicosa siga realmente uma curva logistica. E um modelo geral inapropriado para
descrever as complexas flutuagdes de uma populaciio real particular (Hall & DeAngelis,
1985; Hall, 1988a). Modelos como estes tém poucos pardmetros simples, que permitem
comparagdes entre espécies ou sistemas, que, muitas vezes sdo dificeis de estimar devido a
problemas de operacionalizagio de seus conceitos internos (e.g. qual o coeficiente de

competicdo entre 4. cursor e Oligoryzomys nigripes naquele fragmento de Vigosa?).
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Um exemplo de modelo mais preciso € o de Paglia (1997) para a viabilidade
populacional da capivara (Hydrochaeris hydrochaeris) sob diferentes pressbes de caga.
Neste modelo o autor utilizou estimativas de sobrevivéncia separadas em classes de idade,
incluindo vérias caracteristicas biondmicas com informacgdes detalhadas obtidas a partir da
literatura, mas também coletadas no campo na regido de Corumba. Um modelo como este é
detalhado e preciso, no entanto, devido a sua particularidade, talvez ele nfio possa nem ser

extrapolado para outros habitats dentro do Pantanal.

Uma classificacio de modelos aplicados no estudo de fragmentaciio

Ha muitas maneiras diferentes de classificar os modelos utilizados em estudos de
fragmentagdo de habitats. Eu os classifiquei aqui de acordo com a forma que utilizam a
informagiio biolégica dentro de uma visfio hierarquica que vai do individuo a paisagem,
passando pelas populagdes e metapopulacges. Esta classificacio é a seguinte: i) Modelos de
dindmica de paisagem; i1) Modelos de dinimica de metapopulagSes; iii} Modelos baseados

nos individuos ou nos quais pelo menos alguns dos parimetros tém este nivel de precisio.

Os modelos de dindmica de paisagem sio também chamados, as vezes, “modelos
espacialmente explicitos” e t€ém tido grande uso nos ultimos anos (ver Dunning ef al., 1995).
Muitos destes podem ser também baseados em informagdes dos individuos. A posicio dos
individuos na paisagem ¢ monitorada nestes modelos e seu sucesso {medido em nmero de
descendentes produzidos) depende do tipo de célula (menor unidade da paisagem na
imagem) onde ele se encontra. Modelos um pouco mais simples podem ter como base 2
presenca ou auséncia de individuos na célula. Modelos como estes também podem ser
utilizados para modelar o efeito de wma perturbagfio (e.g. fogo) sobre uma paisagem
determinada (e.g. Cerrado). Em um modelo simples os tnicos pardmetros necessarios

poderiam ser os tipos de cobertura vegetal existente (e.g. graus de recobrimento do solo em
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funcio da densidade do Cerrado) e a probabilidade de uma célula “pegar fogo™ dado que
uma célula adjacente esta queimando em funcfo da cobertura da célula (R.B. Machado,

Com. Pess.).

Os modelos de metapopulagio subsidiam a maior parte das discussdes atuais sobre
fragmentacio de habitats e extingfio local. Um resumo dessas idéias e de seu histérico pode
ser encontrado em Hanski (1991). Nestes modelos, a dinimica dentro do fragmento ¢
simplificada e uma variavel bindria: a espécie esta presente ou ndo em um dado fragmento.
Os primeiros modelos apenas tratavam dos efeitos da taxa de dispersdo sobre a propor¢ao
de fragmentos mnos quais a populagdio se mantinha, e do efeito desta taxa sobre a
probabilidade da espécie se manter no conjunto dos fragmentos. Sob determinados valores
destas taxas as subpopulagdes mesmo sendo instaveis localmente, trocam individuos de uma

tal forma que o seu conjunto _ a metapopulagio  mantém-se estdvel regionalmente.

Modelos de dindmica de populagdo baseados em individuos (MBI) séio ainda mais
recentes (ver revisdo em De Angelis, L. & Gross, 1992). Nestes modelos os aspectos
dindmicos da populagiio sfo reduzidos a caracteristicas dos individuos que a compdem € a
variaciio entre individuos pode ser incluida no modelo. Algumas destas variagdes mais
importantes sf0 a idade e 0 tamanho corporal, mas também diferengas genéticas podem ser
modeladas. Umé classe especialmente importante de modelos que podem entrar neste grupo

sdo os modelos de Analise de Viabilidade Populacional (Lacy, 1993, 1994).

Esta classificacdio € hierdrquica, o que significa que ¢ possivel utilizar MBI para
avaliar processos dindmicos em metapopulagdes mas que, nem todas as propriedades que
podem ser avaliadas por um MBI podem ser estudadas por modelos de dindmica de

metapopulago.
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Dinimica de Metapopula¢des para uma espécie

Uma metapopulag@o, em seu significado mais amplo, pode ser definida como um
conjunto de populacdes locais ligadas através da dispersdo (Hanski & Gilpin, 1991). Este
conceito difere dos modelos desenvolvidos para o estudo da dindmica de populagbes em
sistema fonte-vertedouro (“source-sink’). No modelo fonte-vertedouro, a extingido no
vertedouro € deterministica, enquanto nos modelos de metapopulagio a extingfio local tem

caracter probabilistico (Holt, 1993).

Um dos modelos experimentais pionetros € que continham a maior parte das idéias
correntes sobre metapopulacdo fol o sistema para analise de oscilagbes predador-presa e o
efeito da dispersdo em 4caros de Huffaker (1958). Neste experimento clissico Huffaker
colocou laranjas igualmente espagadas em arenas experimentais onde liberou uma espécie de
decaro fitéfago e um acaro predador deste. Em uma série de experimentos em que laranjas
reais eram distribuidas ao acaso, enquanto bolas de cera ocupavam as posi¢des restantes,
Huffaker pode demonstrar que em sistemas mais complexos a dispersio dos acaros fitdfagos
promovia uma estabilizaco da relacio. As consequéncias e interpretagdes nfo sdo muito
diferentes dos estudos atuais que avaliarm o mesmo sistema do ponto de vista do conceito de

metapopulacdo (Nachman, 1991; Walde, 1991).

O primeiro modelo de metapopulagfio surgiu com o trabalho de Levins (1969). O
modelo basico de Levins, que esta de alguma forma incorporado na maioria dos modelos
para populacGes isoladas atuais, simplesmente relaciona a propor¢do de fragmentos
ocupados com a taxa de extingdo local e a taxa de colonizagfo de fragmentos vazios. Sua
motivagio principal parece ter sido, assim como o trabatho de Huffaker, discutir aplicagdes
para o controle biolégico, mas as ramificacbes deste modelo simples atingiram a teoria de
selecdo de grupo, aspectos da extingdo local e regional de espécies, a biogeografia de ilhas e
mesmo modelos de viabilidade populacional (Hanski & Gilpin, 1991; Boyce, 1992).
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O tema da dindmica de metapopulacdes foi retomado e muito ampliado na década
de 90 (Hanski & Gilpin, 1991; Hastings, 1991; Tilman, 1994; Moilanen & Hanski, 1995).
Aos modelos iniciais que procuravam, através de poucos pardmetros, explicar a persisténcia
de uma espécie em um sistema fragmentado, agora temos uma séric de modelos
metapopulacionais para a interagdc entre competidores (Hanski, 1983; Bengtsson, 1989,
1991; Case, 1991; Danielson, 1992; Tilman, 1994; Dytham, 1995; Harrison er al., 1995;
Moilanen & Hamnski, 1995), predadores e presas (Taylor, A. D., 1990, 1991; Nachman,
1991; Sabelis ef al., 1991; Holyoak & Lawler, 1996), no estudo de limites a biodiversidade
(Caswell & Cohen, 1991; May & Nowak, 1994; Tilman, 1994) e transmissdo de doengas
(Hess, 1996). Estes modelos, entretanto, situam-se no nivel da metacomunidade (Hanski &
Gilpin, 1991) e, como trato nesta tese apenas de modelos para uma tUnica espécie, nio serfo

revisados aqui.
O modelo basico de Levins € expresso na equagio 2.1.

o
;{f-—-—- mp(1~ p) —ep (eq. 2.1)

Onde m ¢ ¢ sfo respectivamente a taxa de colonizagfo e de extingdo, e p € a

propor¢io de fragmentos ocupados.

No equilibrio a propor¢io de fragmentos ocupados ¢ diretamente proporcional a m
¢ inversamente a e. A andlise mais detalhada do comportamento deste modelo revela
também algumas propriedades importantes para a regulagdo da populagfio no nivel da
metapopulagdo (Hanski, 1991): a) dinfimica assincronica entre as populagdes locais (os
eventos de colonizaco e extingdo ndo estdo correlacionados entre populagdes); b dispersdo
entre manchas e c¢) dinimica local dependente da densidade. O item b representa

principalmente o efeito da taxa de colonizacio de manchas na equagio 2.1



O modelo de Levins prediz, portanto, que a espécie estd ausente de sistemas com
manchas pequenas e/ou muito isoladas. Apesar de simples, este modelo revela a maior parte

das predi¢des importantes do estudo de metapopulaces.

Hanski (1982) propds um modelo alternativo que incorpora a idéia de um efeito
resgate (Brown & Kodric-Brown, 1977). O efeitoc resgate ocorre porque emigrantes de
populagdes ao redor podem reduzir a probabilidade de extingdio local. Assim, neste modelo,
as taxas de extingio sfo uma funcio quadratica de p e, quando este € grande (>0,5) as taxas
de extingdo decrescem devido ao efeito resgate. Ilkka Hanski recuperou, assim, véarias das
discussoes relativas ao modelo de Levins em favor de sua hipotese de espécies core-satelite
(Hanski, 1982; Duvick, 1990; Gotelli, 1991) e reavivou o debate sobre o papel da dispersdo

na manutenco de populagdes locais.

A proéxima questio mmportante refere-se & organizagdo espacial das manchas.
Harrison (1991) mostra cinco grandes tipos de dindmica de metapopulagbes onde a
organizacdo espacial das manchas € um fator importante. O primeiro € o modelo de Levins,
seguido do modelo “core-satelite” que ¢ discutido em relagfo a dois modelos: continente-
itha e fonte-vertedouro. O terceiro tipo € o de populacio em manchas onde a disperséo &
frequente e nunca chega a ocorrer extingdo. Um outro tipo € a populacio em desequilibrio
onde nunca chega a ocorrer recolonizacdo e um caso intermediario onde ha uma variagdo do
tamanho das manchas e da conectividade entre elas, combinando aspectos da populagiio em

manchas e core-~satelite.

A incorporacio da estrutura espacial nos modelos vai desde formas de alterar as
taxas de colonizacio (Fahrig & Paloheimo, 1988; Wu, J. ef al., 1993) até lancar mio de
outras formas de modelar a paisagem (Pulliam, H. R. & Dunning, 1992; With et al., 1997).
Estes trabathos chamaram a aten¢fic para a estrutura da paisagem onde as populagOes estéo
inseridas e do papel da conectividade entre as manchas e da matriz de habitat como fatores

preponderantes determinando as taxas de extingéo.
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Harrisonn (1991) assevera que diferengas extremas entre tamanho nas manchas
pertencentes a urma metapopulacio as aproxima do conceito de continente-itha da teoria de
Biogegrafia de Tlhas (MacArthur & Wilson, 1967}. Da mesma maneira, nas populagBes
fonte-vertedouro idealizadas por Pulliam (1988) hd um fluxo de migrantes dos habitats

“bons” para habitats inferiores, que podem permanecer eventualmente desocupados.

Em relacfio a varios problemas praticos ligados a preservacdo de espécies, os
modelos simples de metapopulacio para uma espécie, permitern interpretar os dados de
campo revelando uma série de fatores € novos conceitos. Para os objetivos desta tese eu
destaco o papel das unidades de conservaciio, que se tornam cada vez mais “continentes”
onde algumas espécies podem manter populagdes viaveis. Fernandez (1997) apresenta uma
discussio do papel das unidades de conservacdo como 4reas fonte, chamando a atengo para
o fato delas poderem funcionar tanto como areas nucleares como um fragmento para o
modelo intermediario de Harrison (1991). No entanto, para organismos com baixa taxa de
dispersfio, as reservas podem apenas representar um sistema em desequilibrio sem

recolonizacdo das manchas periféricas.

Modelos para anailise de viabilidade populacional

Recentemente um mimero cada vez maior de pesquisadores tém procurado
determinar riscos de extingo local utilizando uma modelos de andlise de viabilidade
populacional (AVP, Boyce, 1992; Armbruster & Lande, 1993; Lacy, 1993; Rylands, 1994;
Strier, 1994; Lindenmaver & Lacy, 1995; Lindenmayer ef al., 1995; Cortes-Ortiz ef al.,
1996; Wiegand et al, 1998). Nestes estudos procura-se predizer a persisténcia das
populagdes inchaindo informacdes de diversos niveis e podendo iné}usive apresentar a

estrutura basica de modelos de metapopulagdo como descrito no item anterior.

Boyce (1992) classifica os modelos de AVP em trés grupos:
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i) os modelos de série temporal estocastizados nos quais se tenta estimar
pardmetros de crescimento e extincio exclusivamente a partir de da andlise da seqgiiéncia
temporal destes eventos na populagdo. Estes modelos ignoram grande parte das informagdes

sobre histéria de vida das espécies.

i} os modelos de populacbes estruturadas nos quais muita informagio sobre
historia de vida e fatores que geram aleatoriedade nas populagdes podem ser incluidos. Estes
tipos de modelos incluem os modelos estruturados por idade, estocdsticos que usam
implicita ou explicitamente os modelos de Lotka-Volterra, ou mesmo modelos baseados em
ndividuos.

iii) modelos que incluem além dos aspectos dindmicos da populacio algumas das
caracteristicas de arranjo dos habitats no espago e muitas vezes estdo associados a analise

atraves de Sistemas de Informagio Geografica (SIG).

Alguns dos modelos mais utilizados atualmente por manejadores da vida silvestre
estdo dentre os modelos estocasticos estruturados por idade como o VORTEX (Lacy, 1993)
e 0 RAMAS (Akcakaya & Ferson, 1990). Estes modelos podem incluir aspectos de
dinimica de metapopulacfio e sio bastante gerais ¢ podem ser empregados para uma vasta
gama de espécies. No entanto, como observam Wiegand ef al. (1998) e como poderemos
observar nos resultados deste trabatho, eles apresentam sérias limitag3o quando uma maior
quantidade de informacdes sobre historia de vida esta disponivel ou quando informacdes
mais detathadas (e.g. sobrevivéncia por classe mensal versus anual) sfo possiveis. Devido a
sua generalidade, nfo sfo capazes de descrever detalhes da espécie de interesse, relevantes

para predizer a persisténcia em um habitat particular.

O uso de modelos baseados em individuo é uma alternativa excelente para
ultrapassar as limitacSes acima, permitindo incluir uma gama maior de varidveis, além de um
detalhamento mais flexivel, adaptavel a condi¢Bes particulares da espécie em questdio. Em

uma revisic de literatura para os Gltimos cimco anos, apenas encontrei o trabalho de
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Wiegand ef al. {1 998) no qual explicitamente ¢ utilizado um MBI para analisar a viabilidade

populacional de uma espécie.

OBJETIVOS

E meu objetivo apresentar aqui uma teoria acerca do comportamento de
metapopulagbes no que se Tefere a alguns aspectos da historia de vida das espécies. Todas
as discussdes sexdo feitas em torno do modelo continente-ilha do ponto de vista deste
representar um sistema semelhante ao estado de muitas unidades de conservagfio hoje e de

todas em um futaro proximo.

Apresentarei, inicialmente, as bases fundamentais para o método que desenvolverei
nesta tese, considerando que uma teoria ecolbgica deve apresentar as seguintes

caracteristicas basicas:
- Pressupostos biologicamente fundamentados;

- Desenvolvimento explicito a partir dos pressupostos, sem "estruturas escondidas”

ou pressupostos ndo definidos;
- Predicdes sujeitas a experimentagio ou a outras formas de teste.

Para produzir um corpo teérico que contenha estas caracteristicas, vou construir
modelos para simular as situa¢des que pretendo investigar, com uma técnica que permite

manter uma grande quantidade de pardmetros biologicos.

No desenvolvimento do modelo sfo estabelecidas regras de construglo gue sdo as
tnicas formas de acio externa sobre os resultados a serem obtidos. Mantidas estas
condi¢des, o modelo se desenvolve em véarias geragBes de forma iterativa, governado apenas
pelas regras definidas e pelo comportamento {(em parte deterministico e em parte

estocastico) de seus componentes.
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Todas as previsbes a serem formuladas a partir do modelo serfio produzidas em
forma probabilistica e representaric um conjunto de eventos possivels com suas
probabilidades associadas dada uma determinada regra de construg¢do. Isto significa que
definirei determinados valores em um gradiente pré-estabelecido de uma determinada regra
de construgdo (p. ex. competicio intra-especifica de ausente a severa) e avaharei, através da
repeticio do experimento de simula¢do, a probabilidade de eventos resultado (p. ex. funcéo

de distribuicdo da persisténcia da espécie em fragmentos pequenos).

Este estudo versa sobre a dindmica populacional de mamiferos e procura tratar das

seguintes questoes:

I) Pode o tamanho corporal ser preditor de processos demograficos em populagdes

isoladas?

H) Qual o efeito do sistema de acasalamento e da disperséio para habitats vertedouro

neste processo?

111} Pode o tamanho corporal ser preditor de processos demograficos em

metapopulacdes?

IV) Qual a importincia da utilizagio de modelos mais complexos, baseados no
individuo, e com maior quantidade de informacdes basicas sobre histéria de vida

das espécies sobre os modelos de viabilidade populacional?

V) Quio sensiveis sdo estes modelos & algumas caracteristicas biologicas importantes
como os detalhes do sistema de acasalamento e a forma como competiciio afeta
os individuos? Estas Gitimas comparacdes sfo feitas principalmente em relacio ac

modelo VORTEX, que tem sido o mais empregado no momento.
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METODOLOGIA

Experimento com o modelo baseado no individuo

para o estudo da dinAmica populacional das trés espécies virtuais, representando a
variagio ecologica em mamiferos, utilizei da técnica de simulac@io orientada ao individuo.
Esta abordagem ira permitir que muito da biologia de cada espécie possa ser utilizada na
construcio de um modelo sobre sua dindmica, além de permitir o estudo da variacdo entre
individuos dentro da populagio. Este modelo foi construido através de um programa de
computador montado dentre do sistema MATLAB. A escolba deste programa foi a sua

estrutura essencialmente matricial e a facilidade de produzir programas curtos e simples.

Todo o processo € baseado em regras de construcdo ¢ nas caracteristicas bioldgicas
e da histéria de vida definidas no primeiro capitulo. Por regras de construgdio entende-se as
probabilidades associadas a cada decisfo a ser tomada por um “mndividuo™ dentro da

populagio. As principais decisdes a que estardo sujeitos os “individuos™” no modelo serdo:
- Quando deixar uma mancha de habitat?

- Para que mancha de habitat migrar?

- Qual sera o numero de filhos em wma determinada ninhada/geracdo?

Todas estas “decisdes” sdo tomadas em relagdio as caracteristicas do ambiente, tais

como a intensidade da competi¢do intra-especifica.

O modelo para dindmica de populagdio foi construido de acordo com 0s seguintes

postulados basicos:

(i). Como foi visto no Capitulo 1, grande parte das caracteristicas biologicas em

comparagGes enire espécies entre grupos proximos estdo correlacionadas com o tamanho
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corporal. Sendo assim, os parimetros populacionais serfo modelados como fungio do

tamanho de cada mdividuo.

(i) As variagdes entre individuzos da mesma espécie também podem ser fungiio do
tamanho, mas resultam também de umn ruido aleatoério ao redor desta média esperada.
Mhuitos fendmenos distintos interagern: para o surgimento deste ruido, dentre eles as
variagbes genéticas, experiéncias prévias com o ambiente e o grau de desenvolvimento sio

as que mais nos mteressam.

Cada individuo € modelado sendo mantidas as informacdes sobre sua idade (Id); e

seu tamanho (#);

O tempo de maturacio sexual, fecundidade maxima, longevidade maxima, intervalo
entre ninhadas, forma de curva de crescimento e curva de sobrevivéncia sio calculados

como fun¢do de seu tamanho de acordo com os resultados do Capitulo 1.

O sistema de acasalamento sera monogamico ou poliginico com até quatro f€meas.

O efeito destas caracteristicas sobre a persisténcia da metapopulacfio ¢ avaliado.

O tamanho do individuo € funcdo de sua idade e do grau de super-exploragio dos

recursos. Para modelar esta super-exploragio lancei mio de outra relagdo alométrica.

- Como discutido no Capitulo 1. defini a capacidade suporte como sendo a biomassa
maxima que o ambiente pode manter da populagio de uma espécie. Assim, como
organismos maiores necessitam de mais energia, o padrio de uso de recursos € menos

relacionado com o nimero de individuos que com a biomassa total da populac&o.

Considerando B, a biomassa esperada de acordo com a relagio acima, ¢ o
somatorio total da biomassa de individuos em um fragmento como sendo Bi, o grau de
competigdo intra-especifica é definido como B/B,. Em cada iteragfo, no caso de B; exceder
a B, todos os individuos "emagrecem” uma proporgdo que € uma varidvel aleatéria com

distribuicdo normal cuja média € forcada a ser B/B, e a varidneia igual a 1.

60



A competicio intra-especifica se manifesta porque o nimero de fithotes que um
casal produz em uma esta¢cio reprodutiva € uma funcdo do seu estado mutricional. O
programa termn uma rotina que calcula o estado nutricional como porcentagem do peso
esperado para o individuo dada a sua idade. A relacdo entre fecundidade real e estado
nutricional serd linear ¢ obedece & restricfio de que organismos de peso igual a 60% do
esperado n3o produzem filhotes e os de 100% produzem a fecundidade méxima da espécie.

assim a curva para a relagfo entre fecundidade real e Bi/Be tém a forma da figura 2.1.
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Figura 2.1. Efeito do estado nutricional (Bi/Be) sobre a fecundidade real em uma espécie cuja fecundidade
méxima é de quatro fithotes por ninhada. Be € a biomassa maxima que o ambjente pode manter (capacidade

suporte), Bi é a biomassa atual da espécie no ambiente. Neste exemplo a fecundidade maxima da espécie era

4,
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Esta solucdo, além de biologicamente sensata, tem a vantagem de permitir uma
variabilidade individual na producdo de filhotes e na contribuicdo para o reservatorio génico

da espécie.

Além disto, modelei dois padrdes distintos de efeito da competicdo sobre os

individuos:
i} competicio uniforme: todos os individuos “emagrecem” homogeneamente
uma quantidade Bi/Be. Neste caso nio existem processos de dominéncia;
1) efeito varidvel da competicio: os individuos emagrecem sob uma fungio de

distribui¢fo normal cuja média € Bi/Be e a varincia igual a 1. Desta forma,

alguns individuos sofrem mais com a competi¢io que outros.

Quando a populagio excede a capacidade suporte os organismos diminuem de peso
em funcdo do acirramento da competigfio. Assumindo, o ganho compensatorio de peso apos
uma época de escassez, eles retornam ao seu peso normal imediatamente apds & methoria

das condi¢es (Capitulo 1).
Resumindo, a cada iteragio cada individuo sofre as seguintes agOes:
a) sua idade € aumentada em um décimo de ano;

b) Seu peso € calculado baseado nos pardmetros X e [ da curva de acordo com o

modelo de Gompertz ¢ ajuste para o tamanho corporal assintdtico da espécie (Capitulo 1).

c) Se B>B, o individuo emagrece como funciio de B/B, (sob uma distribuigdo

uniforme ou normal);

d) Se sua idade é maior que © tempo de maturagfio para a espécie, ele acasala e
produz um namero de filhotes que ¢ funglio da fecundidade méxima da espécie e de seu

estado nutricional;
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e) Se sua idade for maior que a longevidade da espécie ele € "deletado” (mortol};

f) Ele tem uma probabilidade de morrer dependente da idade definida pelo modelo

de curva de sobrevivéncia de acordo com o Capitulo 1.

Para cada individuo f8mea € anotado a {iltima vez em que produziu filhotes € esta
s6 volta a se reproduzir depois de um intervalo entre ninhadas também definido no Capitulo

1.

Algumas consideragdes especiais devem ser feitas acerca do processo de
reprodugdio. A rotina computacional utilizada procura cada macho e o acasala com um
numero pré-determinado de fémeas. Um fator importante, no entanto, ¢ que tanto machos
como fémeas sdo ordenados pelo tamanho nas matrizes construidas, de forma que os
individuos maiores sempre acasalam primeiro. Consequentemente, se algum individuo néo
acasalar por falta de parceiro, serd sempre um individuo pequeno para a idade ou que acaba

de amadurecer sexualmente.

Este processo ¢ repetido para todos os individuos um niimero pré-estabelecido de

vezes e os seguintes valores sfo anotados em cada ano:
a) Abundéncia de machos;
. b) Abundincia de fémeas;
¢) Razdo sexual;
d) Abundéncia total;
e) Biomassa total;
Da seqiiéncia inteira de dados anuais de variagdo de densidade sfo anotados:
a) Persisténcia: namero de anos antes da populagio ir a zero.

b) Abundéncia populacional meédia;
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¢) Variabilidade populacional: definida como o coeficiente de variagdo das

abundincias absolutas;

d) Biomassa média;

(O ambiente

() ambiente modelado foi construido de forma a, através do modelo continente-itha,
estudar os processos demograficos na interface entre reservas grandes e fragmentos que as
cercam. Por esta razfio, vou me referir ao modelo continente-ilha sempre identificando a

reserva (continente) e os fragmentos (ilhas).

Estabeleci de inicic que a reserva tem uma 4rea tal que € capaz de manter 2000 Kg
de cada espécie de mamifero. Assumi uma relagdo linear simples entre distdncia do
fragmento a reserva. Desta forma taxas de dispersdo pequenas significam distincia grande.

A capacidade suporte nas ilhas sera de apenas 200Kg de mamiferos.

O efeito da matriz de habitats s6 afeta a dispersdo através do aumento ou
diminuicdo das taxas de mortalidade durante a dispersio. Em cada experimento, quando o

efeito da matriz for testado, as diferencas de mortalidade serfio apresentadas.

Em cada final de geragdo os individuos "decidem” de acordo com as probabilidades
acima se ficarfio no mesmo fragmento os sairdo. Estas probabilidades serdo sempre
probabilidades de jovens machos dispersarem de acordo com as consideragdes ja

desenvolvidas sobre a literatura (Capitulo 1).

A dispersdo € em dois sentidos mas sempre entre a reserva ¢ o fragmento, nunca
entre fragmentos. Isto foi definido por simplicidade, baseado na nogdo de que a dispersdc
sera maior onde as populagdes sdo maiores e a importancia da dispersdo entre ilhas seria,

por esta raziio, negligenciavel.

64



Experimentos no VORTEX

Para avaliar os resultados dos modelos de wiabilidade populacional que
desenvolverei a seguir ¢ necessario alguma forma de comparagic com os modelos
existentes. Procurei comparar os modelos desta tese com os resultados do programa de
analise de viabilidade de populagées VORTEX, que tem sido 0 mais usado para avaliar o

risco de extingfo local e propor estraiégia de manejo de populagdes ameacadas.

Estas comparagdes ndo sdo muito faceis ja que se os modelos estdo baseados em

diferentes premissas ou apresentam uma arquitetura muito distinta. Assim, pode ser dificil

estabelecer pardmetros com mesmo significado no modelo (Tabela 2.1).
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Tabela 2.1. Pardmetros necessarios para a simulacio de dindmica de metapopulages no VORTEX ¢ nesta

tese.

Parametro

VORTEX

Estatese

Sistema de acasalamento

Capacidade suporte

Numero maximo de filhotes

Nitmero de fémeas com

ninhadas de tamanho x

Mortalidade

Intervalo das simulagdes

Forma como a competi¢do intra-

especifica age

Monogimico ou poliginico, sem
determinar quantas fémeas por

macho

Definida a partir do nimero de

individuos
Definido pelo experimentador

Definida pelo experimentador

Por ano até a maturago sexual,
adultos de qualquer idade com

mesma mortalidade

Anual

Explicitamente dependente da

densidade

De 1 a 4 fémeas por machos

Resultado da biomassa maxima

permitida
Definido pelo experimentador

Resultado da competi¢do intra-

especifica

Definida para cada ano de

acordo com a literatura

décimos de ano

Implicitamente dependente da
densidade
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A forma como a competi¢dio intra-especifica € modelada no VORTEX envolve uma

mistura entre o efeito Allee (diminui¢io de fecundidade a baixas densidades, Lamont ef al.,
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P(n)= [P(O) —(P(O)—P(K)(—g—] h—:% Eq. 2.1.

Onde P(n) é a proporgdo de f8meas que acasalam quando o tamanho da populagio
¢ n; K é a capacidade suporte, P(0) é a propor¢do de fémeas que acasala quando a
populagio é minima; b estd relacionado a forma da competigio intra-especifica; ¢ a € o
efeito Allee, o tamanho minimo da populagio no qual existem acasalamentos.

Este modelo ¢ completamente distinto e ndo tem comparagdes com o modelo

baseado no individuo. Neste ultimo, a competigéo intra-especifica ndo afeta a proporgio de

femeas que acasalam, mas a fecundidade individual.

RESULTADOS

Os resultados serdo apresentados seguindo a ordem das perguntas basicas e de

forma distinta para as populagdes modeladas pelo MBI e pelo VORTEX.

Dinamica de populacdes isoladas — Efeito da Poliginia

Em populagdes isoladas, a persisténcia s6 chegou a afetar a espécie de maior
tamanho corporal (Figura 2.2). Nesta espécie os valores de persisténcia variaram entre 82 ¢

90 anos, sendo sempre maiores quando o modelo incluia uma distribuicdio da competicdo

uniforme.

A poliginia aumentou a persisténeia na espécie de 200 Kg, mas sem um efeito

muito marcante.

Nos casos em que a abundéncia média foi distinta entre niveis de competicio, a
competi¢io uniforme sempre alcancou valores maiores (Figura 2.3). Nenhum efeito

evidente da poliginia pode ser observado. As tnicas diferengas observaveis sdo a expressdo
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direta da relacdo abundéncia-biomassa entre as espécies (maior abundéncia nas espécies

menores).

A figura 2.4 demonstra a inevitivel associaglio entre a maior variabilidade

populacional e menor persisténcia das populacSes: a tinica espécie com valores elevados do
coeficiente de variagio para a abundincia foi a de 200 Kg, 2 mesma que apresentou 0s

menores valores de persisténcia.

O grafico da biomassa revela algumas caracteristicas inesperadas (Figura 2.5). O
esperado ¢ uma estabilidade ao redor de 2000 Kg para todas as espécies sob as condigdes
do modelo. No entanto, a espécie com 200 Kg, sob competi¢io uniforme, apresentou
valores sempre maiores que sob competicdo normal. Existiram variacOes na espécie de 20
Kg, que apresenta maior biomassa no sistema monogémico e poliginico com 4 fémeas que
com 2 fémeas, mas este efeito s6 apareceu no caso de uma competicio uniforme. De
qualquer forma, reitera-se o padrio de maiores valores sempre para o modelo com

competicdo uniforme.
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Figura 2.2. Persisténcia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg em um gradiente de monogamia a

poliginia , sob distribuicio uniforme (simbolos abertos) ¢ normal (simbolos cheios) da competicdo. As barras

representam o erro-padriio da média,
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Figura 2.3. Abundincia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 ¢ 200 Kg em um gradiente de

monogamia a poliginia , sob distribui¢do uniforme (simbolos abertos) e normal (simbolos cheios) da

competicio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Dindmica em populacgdes isoladas — Dispersdo para vertedouros (“sink”)

A persisténcia nas populacdes simuladas com dispersdo de 5% para vertedouros
(Figura 2.6) apenas foi diferente de 100 anos para o mamifero de 200 Kg. Nesta espécie
também houve um efeito da poliginia aumentando a persisténcia nas populagdes

especialmente sob competi¢io uniforme.

A abundancia média (Figura 2.7) apresentou o mesmo padrio decorrente da
relacdo abundéncia-biomassa do experimento anterior ¢ uma superioridade da espécie

mtermediaria sob competi¢io uniforme.
O coeficiente de variagiio foi maior e variou mais entre réplicas do experimento na

espécie de 200 Kg (Figura 2.8). Nesta mesma espécie observa-se a maijor variagio de
valores entre sistemas de acasalamento com a maior biomassa para a poliginia sob
competicdo uniforme (Figura 2.9). Nos outros casos desta espécie a biomassa flutuou abaixo

do limite de 2000 Kg.

O mesmo padréo geral dos graficos anteriores é observado quando a dispersdo para
os habitats vertedouros ¢ de apenas 1% (Figuras 2.10 a 2.13). O tnico efeito importante € a

maior persisténcia das populagdes sob uma dispersfio de apenas 1%.

73



1Wto® o= o O8 O -8

95 1
’(-5“ E
o]
% 90 ¢t
i
[&]
B
W B85}
w
@
o

B0}t

75 . . .

1 2 4 1 2 4 1 2 4
Numero de &meas
2Kg 20 Kg 200 Kg

Figura 2.6. Persisténcia de populagtes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg com 5% de dispersdo para habitats
vertedouros em um gradiente de monogamia a poliginia , sob distribuicio uniforme (simbolos abertos) e

normal (simbolos cheios) da competigio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.7. Abundéncia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg com 5% de dispersfo para
habitats vertedouros em um gradiente de monogamia a poliginia , sob distribui¢fio uniforme (simbolos

abertos) e normal (simbolos cheios) da competicdo. As barras representam o erro-padrdo da média.
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Figura 2.8. Coef. de variagfio da abundéncia de populagBes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg com 5% de
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Figura 2.9. Biomassa média de populagBes de mamiferos de 2, 20 € 200 Kg com 5% de dispersdio para
habitats vertedouros em um gradiente de monogamia a poliginia , sob distribuicfio uniforme (simbolos

abertos) e normal (simbolos cheios) da competi¢3o, As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.13. Biomassa média de populages de mamiferos de 2, 20 ¢ 200 Kg com 1% de dispersio para
habitats vertedouros em um gradiente de monogamia a poliginia, sob distribui¢io uniforme (simbolos
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Dindmica de populagdes isoladas — Efeito da poliginia e dispersdo para vertedouros

pele VORTEX

No tipo de sistemas de populagBes isoladas aqui modelado s6 pode se perceber um
efeito tanto do sistema de acasalamento quanto da dispersdo para ambientes-vertedouros
para a espécie de 200 Kg. Neste caso as populacdes poliginicas apresentaram persisténcia
maior para qualquer taxa de dispersio (Figura 2.14). O aumento da taxa de dispersio levou

a uma diminuicdio evidente da persisténcia para a espécie de maior tamanho corporal.
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Figura 2.14. Persisténcia de populag¢es de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg com sistema de acasalamento tipo
monogamia (m) e poliginia (p) sob diferentes taxas de dispersio para ambientes-vertedouros. As barras

representam o erro-padriio da média.
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Figura 2.15. Abundancia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg com sistema de acasalamento
tipo monogamia (m) e poliginia (p) sob diferentes taxas de dispersio para ambientes-vertedouros. As barras

representam o erro-padrdo da média.

Nio houveram diferencas notaveis entre a abundincia média nos periodos em que
as populagdes persistiram no ambiente em relagfo ao sistema de acasalamento ou as taxas de
dispersdo. A Figura 2.15, no entanto, encobre as pequenas diferengas que ocorreram. Por
exemplo na espécie de 200 kg, a abundéncia média variou entre 12 e 18 individuos entre os

grupos.
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Figura 2.16. Coeficiente de variagio da abundancia de populacdes de mamiferos de 2, 20 ¢ 260 Kg com
sistema de acasalamento tipo monogamia {m) e poliginia (p) com diferentes taxas de dispersio para

ambientes-vertedouros. As barras representam o erro-padriio da média.

Os coeficientes de variacdio da abundincia foram inversamente proporcionais ao
tamanho corporal das espécies (Figura 2.16). As diferengas nos coeficientes de variagio
entre populagdes com diferentes graus de dispersao foi maior para populagdes monogémicas
que poliginicas dentro da mesma espécie. Para as populagdes poliginicas, 5% de dispersio
levou a um aumento, se bem que muito pequeno, no coeficiente de variagdo. Um ultimo
fator complicador € que as diferencas sfo mais evidentes nas espécies com 2 e com 200 Kg

do que na espécie intermedidria.

Dispersido em um sistema continente-ilha - MBI

Para a espécie de 200Kg, a persisténcia no continente do sistema continente-itha,

com taxas de 5% de dispersdo, variou entre 80 ¢ 90 anos (Figura 2.17). Nio é evidente nem



o efeito da poliginia nem o efeito da distribuigdo da competigdo: nas populagdes
monogamicas desta espécie, por exemplo, a persisténcia foi major com a distribui¢do

uniforme e na espécie com acasalamento com duas femeas maior na distribui¢do normal.

A abundéncia média foi muito estavel dentro de cada grupo, sem nenhum efeito
observivel de poliginia ou forma da competiggo (Figura 2.18). Seu valores, como em Varios

casos anteriores foram apenas a expressio da relagio abundéncia-biomassa.

A espécie com maiores variacdes populacionais foi aquela com 200 Kg (Figura
2.19), que também apresentou maiores diferengas no grau de variagdio entre réplicas dos

experimentos.
A menor ¢ a maior espécie ndo chegaram a manier uma biomassa média igual a
capacidade suporte (Figura 2.20) o que s6 ocorreu para a espécie de 20 Kg.

Como em experimentos anteriores 0S meSmos padrdes podem ser observados
quando a taxa de dispersio foi de 1% (F iguras 2.21 a 2.24). No entanto, a persisténcia
neste caso fol bem menor ¢ um efeito da forma de competi¢do foi muito evidente. Em

todos os casos a persisténcia foi maior sob distribuicio uniforme da competi¢ao.
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Figura 2.17. Persisténcia de popuiagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente” em um gradiente de
monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersio e distribui¢o uniforme (simbolos abertos) e normal

(stmbolos fechados) da competicio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.18. Abundincia médiz de populacdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente” em um
gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersdo e distribuigdo uniforme (simbolos abertos) e

normal (simbolos fechados) da competicio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.19. Coef. de variagfo da abundancia de populagBes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente”
em um gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 5% de disperso e dist. uniforme (simbolos abertos) e

normal (fechados) da competicao. As barras representam o erro-padrdo do coef. de variagio médio.
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Figura 2.20. Biomassa média de populagdes de mamiferos de 2, 20200 Kgno “continente” em um
gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersio e distribuigdo uniforme (simbolos abertos) e

normal (simbolos fechados) da competigio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.21. Persisténcia de populacdes de mamiferos de 2, 20 & 200 Kg no “continente” em um gradiente de
monogarmia a poliginia, taxa de 1% de dispersdo e distribui¢o uniforme (simbolos abertos) e normal

(simbolos fechados) da competicio. As barras representam o erro-padrio da média.

W0t oW o=
&8 100 o8 T% O
3
E
- o
[ ]
i
aU
2
E 10 | ik W o W (R W
<
1 . . \
1 2 4 1 2 4 1 2 4
Namero de fémeas
2Kg 20 Kg 200 Kg

Figura 2.22. Abundancia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente’” em umn

gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersio e distribuico uniforme (simbolos abertos) e

normal (simbolos fechados) da competigio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.23. Coef. de variagio da abundéncia de populagBes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente”
em um gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersio e distribuigdo uniforme (simbolos

abertos) e normal (fechados) da competigiio. As barras representam o erro-padrao da média.
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Figura 2.24. Biomassa média de populagBes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente” em um
gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersio e distribuigiio uniforme (simbolos abertos) ¢

normal (simbolos fechados) da competi¢ho. As barras representam o erro-padrdo da média.
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A persisténcia nas ithas foi menor que no continente e, desta vez, observa-se
valores baixos tanto para a espécie de 200 kg quanto para a espécie de 20 Kg (Figura 2.25).
sob 5% de dispersio. A persisténcia da espécie de 200 Kg foi muito maior sob distribuiciio
uniforme da competicfio, mas nenhum efeito devido ao sistema de acasalamento pode ser

detectado.

As abundéncias nas ithas nfo seguiram o padrfo esperado devido a relagéio
abundancia-biomassa evidenciando um desequilibrio populacional (Figura 2.26). Apenas a
espécie menor apresentou abunddncias altas, nfio acontecendo uma diminuigio da
abundéncia com o tamanho corporal como nos casos anteriores. Na espécie de 200 Kg, a
competicdo com distribuicio uniforme gerou maiores abundincias nas ilhas que a

competicfio uniforme.

Como esperado, as duas espécies com menor persisténcia apresentaram as maiores
variagbes populacionais (Figura 2.27). Na espécie de 200 kg, no entanto, a relacio entre
variabilidade populacional e persisténcia parece inverter-se, j4 que as maiores variagoes
foram observadas para réplicas das popula¢des sob competiciio uniforme, que também

apresentaram maior persisténcia.

O desequilibrio populacional das ilhas é evidente analisando-se o grafico de
biomassa média (Figura 2.28). A espécie de 200 Kg atingiu média de biomassa em torno de

1300 Kg, muito acima da capacidade suporte do sistema (200 Kg).

Todos estes padrSes se repetem quando as taxas de dispersio no sistema sdo

reduzidas para 1% (Figuras 2.29 a 2.32).
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Figura 2.25. Persisténcia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ithas” em um gradiente de
monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersdo e distribui¢fo uniforme (simbolos abertos) ¢ normal

(simbolos fechados) da competi¢io. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.26. Abundéncia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas™ em um gradiente
de monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersdio e distribuico uniforme (simbolos abertos) € normal

(simbolos fechados) da competicdo. As barras representam o erro-padréo da média.
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Figura 2.27. Coef. de variagio da abundincia de populagBes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas” em
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Figura 2.28. Biomassa média de populagbes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas” em um gradiente de
monogamia a poliginia, taxa de 5% de dispersdo e distribui¢io uniforme (simbolos abertos) e normal

(simbolos fechados) da competigdo. As barras representam o0 erro-padriio da média.
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Figura 2.29. Persisténcia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ithas” em um gradiente de
monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersio e distribuigdo uniforme (simbolos abertos) e normal

{simbolos fechados) da competigio. As barras representam o erro-padriio da média.
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Figura 2.30. Abundancia média de populagbes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas” em um gradiente
de monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersiio e distribuigiio uniforme (simbolos abertos) e normal

(simbolos fechados) da competicio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.31. Coef. de variacio da abundéncia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas” em

um gradiente de monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersdo e distribui¢io uniforme (simbolos abertos)

e normal (simbolos fechados) da competiciio. As barras representam o erro-padric da média.
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Figura 2.32. Biomassa média de populagbes de mamiferos de 2, 20 ¢ 200 Kg nas “ilhas™ em um gradiente de

monogamia a poliginia, taxa de 1% de dispersdo e distribuicio uniforme (simbolos abertos) e normal

(simbolos fechados) da competigio. As barras representam o erro-padrio da média.
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Dispersdo em sistemas continente-ilha - VORTEX

Nos sistemas simulados no VORTEX, a persisténcia das populagdes nos
continentes foi muito maior que no MBI (Figura 2.33). Em todas as espécies, apenas sob
5% de dispersio pode-se observar uma diminuicio da persisténcia no contmente. No

entanto as persisténcias foram também menores nos sistemas monogimicos.

A abundincia segue um padrio devido a relagdio abundincia-biomassa, mas com
menores valores em cada espécie sob 5% de dispersio e especialmente nos sistemas

monogamicos (Figura 2.34).

A associaciio entre persisténcia e o coeficiente de variacfo da abundincia se repete

aqui, com as maiores variabilidades populacionais observadas nas populagdes que
persistiram menos (Figura 2.35). Este fato ocorreu principalmente quanto a dispersdo era

de 5% e o sistema monogamico.
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Figura 2.33, Persisténcia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente” com sistema de
acasalamento tipo monogémico (m) e poliginico (p) sob diferentes taxas de dispersfo. As barras

representam o erro-padriio da média.
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Figura 2.34. Abundéncia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 € 200 Kg no “continente” com sistema
de acasalamento tipo monogimico (m) e poliginico (p) sob diferentes taxas de dispersdo. As barras

representam o erro-padrio da média.
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Figura 2.35. Coef. de variagfio da abundancia de populagbes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg no “continente”
com sistema de acasalamento tipo monogéamico (m) e poliginico (p) sob diferentes taxas de dispersgo. As

barras representam o erro-padréo do coef. de variagfio médio.

A persisténcia nas ilhas foi muito menor, principalmente para as espécies de 20 ¢
200 Kg (Figura 2.36). A persisténcia nfo apresentou uma relagéo linear com as taxas de
dispersdo na espécie de tamanho intermedidrio, onde os methores resultados ocorreram a

1% de dispersdo. Estes valores estavam acima da capacidade suporte da ilha.

As abundéncias seguiram o padriio j& esperado (Figura 2.37), porém a dispersdo de
5% levou a abundincias maiores que a auséncia de dispersdo na espécie de 20Kg ¢

exatamente o inverso na espécie de 200 Kg.

A variacdo populacional nas ilhas foi alta (Figura 2.38) ¢ dirctamente ligada as

taxas de dispersdo. Os majores valores foram encontrados para a espécie de 20 Kg.
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Figura 2.36. Persisténcia de populagbes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas™ com sistema de
acasalamento tipo monogémico (m) e poliginico (p) sob diferentes taxas de disperso. As barras
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Figura 2.37. Abundéncia média de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas” com sistema de
acasalamento tipo monogdmico {m) e poliginico (p} sob diferentes taxas de disperséo. As barras

representam o erro-padriio da média.
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Figura 2.38. Coef. de variacio da abundéncia de populagdes de mamiferos de 2, 20 e 200 Kg nas “ilhas”
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DISCUSSAQ

A dispers#o entre habitats € a caracteristica mais importante a ser discutida dentro
dos modelos de metapopulagdes. Esta é também uma das maiores fragilidades dos modelos
realistas como o desta tese, devido as dificuldades de determinar as regras que defmem a
dispersdo no nivel individual. Comego esta discusso avaliando as informagdes disponiveis
na literatura, procurando justificar a forma como o MBI foi construide e relacionando isto

com outras caracteristicas importantes como sistemas de acasalamento.

Para poder discutir os varios aspectos, que si0 por sua natureza entremeados,
relativos 4 dinAmica populacional, ao tamanho corporal, &s caracteristicas ecologicas ¢ &
forma como os modelos foram construidos, discuto os principais resultados relacionados as
duas questdes centrais da tese que sdo: i) o tamanho corporal e a dinfmica de populagdes
isoladas e a dispersdo para ambientes-vertedouros ¢ if) o tamanho corporal e a dinamica em
sistema continente-ilha. FEm cada caso vou avaliar separadamente como determinadas
caracteristicas (o sistema de acasalamento, a dispersdo e a forma da competicdo) agem ¢ por

que. Também, em cada um destes casos, farei comparagdes sobre o que ocorre nos dois

tipos de modelos utilizados aqui.

. S6 ap6s esta andlise vou desenvolver argumentos sobre a terceira questio
importante deste trabalho que ¢ como os aspectos incluidos aqui, acerca da historia natural
das espécies, podem afetar o resultado das predi¢des dos modelos de viabilidade
populacional. Por fim, apresentarei uma critica sobre o uso e limitagGes destes modelos, em

especial do programa VORTEX.
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Dispersiio em mamiferos

Como, de que forma, e em que circunstincias ocorre a dispersdo de individuos em
uma paisagem fragmentada s3o questdes vitais para um modelo de metapopulago. Neste
topico vou tentar estabelecer algumas ligagOes claras entre os processos de dispersdo ¢ a
demografia de mamiferos Eutheria bem como sua ligagdo com outras caracteristicas

importantes, como razfio sexual e idade.

Em primeiro lugar defino aqui dispersio, em consondncia com Holekémp e
Sherman (1989), como a completa e permanente emigragio a partir da drea de vida de um

individuo e/ou ~ incluindo as observacdes de Berkoff (1977) — a drea de vida de seus pais.

A maior parte dos estudos de dispersdo em mamiferos foram feitos com pequenos
mamiferos (Gaines & McClenaghan, 1980). Ha dois grandes grupos de trabathos: i) aqueles
que buscam estabelecer uma relagio entre a dispersdo e aspectos geneticos e evolutivos,
principalmente como resposta & endogarnia; € ii) aqueles que buscam interpreta-lo do ponto
de vista demografico, estabelecendo quais as suas conseqiiépcias para a dinfmica da

populagio.

Endogamia, sistema de acasalamento e tendéncias na dispersao

No primeiro grupo de estudos, ¢ comum trabathos que demonstrem uma reduggo
da variabilidade genética na populagiio em funco de suas taxas de disperséio (Moore & Alj,
1984: Wolff ef al., 1988; Loxterman ef al., 1998), além de uma série de estudos que tentam

encontrar uma relacio entre esta endogamia e a viabilidade e sobrevivéncia de filhotes

(Margulis, 1998) e a capacidade reprodutiva de adultos (Wolff ez al., 1988; Margulis, 1998).

Muitos estudos também sugerem uma relagio entre os aspectos mais importantes

da dispersio (sexo e idade que predominantemente dispersam) e o sistema de acasalamento
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(Greenwood, 1980; Dobson, 1982; Waser & Jones, 1983; Liberg & Von Schantz, 1988;
Wolff, 1994).

Na maioria dos mamiferos a dispersdo de é predominantemente de machos jovens

(Marsupiais: Cockburn et al., 1985; Rodentia Hoogland, 1982; Sherman & Morton, 1984;
Verner & Getz, 1985; Caley, 1987; Johnson & Gaines, 1987; Wolff er al., 1988; Holekamp
& Sherman, 1989; Ims, 1989; Lambin ez al., 1992; Wiggett & Boag, 1992; Wolff, 1992;
Lagomorpha O'Donoghue & Bergman, 1992; Carnivora Bekoff, 1977; Young & Ruff, 1982;
Pusey & Packer, 1987, Primates Pope, 1992, Artiodactyla Cederhind & Sand, 1992). No
caso de tigres, algumas fémeas permanecem em areas adjacentes & drea natal, mas a principal

diferenca € que os machos dispersam por distincias maiores (Smith, 1993).

Algumas revisdes importantes sdo a de Greenwood (1980) ¢ Dobson (1982) que
sustentam a tendéncia de jovens machos se dispersarem em todas as ordem de mamiteros.
Amnalisando o problema de um outro ponto de vista — a tendéncia a niio dispersar (filopatria)
em espécies solitarias — Waser e Jones (1983) encontraram também uma forte tendéncia a

dispersfo de machos.

Em espécies mondgamas tém-se observado que machos e femeas dispersam

igualmente (Dobson, 1982; Johnson & Gaines, 1987; Carter & Getz, 1993). No entanto,
também ¢é possivel observar importantes excegdes a esta regra como casos de dispersdo

predominante de fmeas em alguns primatas (Clutton-Brock, 1989).

A explicagdio destes padrdes, inclusive das exce¢les acima, estd no conflito entre
pais-filhos. Grenwood (1980) observa que o sistema de acasalamento mais comum € a
poliginia. Neste sistema espera-se uma maior competi¢io entre machos do que entre
fémeas, e portanto machos jovens seriam forgados a dispersar para procurar novas
oportunidades de acasalamento. Dobson (1982) discute que, naqueles casos em que se
observa mamiferos mondégamos, a competicdo intra-sexual ¢ similar e ambos os sexos

devem dispersar em propor¢des semelhantes.
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Liberg ¢ von Schantz (1985) procuraram reunir estas visdes e propor uma
explicagio mais completa que foi chamada a “Hip6tese de Edipo”. Eles sugerem que em
sistemas poliginicos e promiscuos a fnica maneira de machos dominantes conseguirem
prioridade de acasalamento € excluirem outros machos. Em espécies mondgamas a
competigdo potencial ndo deve ser grande, mesmo entre pais/fithos ja que o macho tem um
controle muito maior da Unica fémea em estado reprodutivo dentro de seu territério. As
principais diferencas dos modelos de Greenwood e de Dobson sfio referentes as predigBes
para espécies de aves, para os quais ha também bastante controvérsia sobre a aplicabilidade

da teoria (Liberg & Von Schantz, 1988).

Este mecanismo de dispersdo tem sido sugerido como eficiente para evitar

endogamia em populacSes naturais por evitar que os filhos acasalassem com sua mies. No
entanto, se as fémeas sfo filopatricas seria possivel que machos acasalassem com suas filhas.
Lieberg e von Schantz (1985) sugerem que o que impede isto € que na maior parte das
espécies poliginicas e promiscuas os machos morrem antes das filhas se tornarem
reprodutivamente ativas. As principais exce¢des a esta regra vém de grupos de primatas
(Dobson, 1982; Anderson, 1987) e de equideos (Monard ef al., 1996). Essas excegdes, no
entanto, confirmam a teoria geral, j& que nestes casos a dispersdo € predominantemente de
f§meas. Clutton-Brock (1989) testou esta hipotese e encontrou que para todos 0s casos em
que o tempo de residéncia do macho no grupo excedia a idade da primetra reprodugéo das

fémeas, estas eram o sexo que predominantemente dispersava,

Caracteristicas demograficas da disperséo

No segundo conjunto de trabalhos procura-se estabelecer qual a relagdo entre a
intensidade da dispersfo e a competicio entre mdividuos na populacfio. Novamente os

principais estudos estdo relacionados a espécies de roedores.
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Lidicker (1975) sugere que deve haver uma diferenga entre as caracteristicas
demograficas nos dois principais tipos de dispersio em relagéo & flutuaco da populacdo: 1)
a fase de pré-saturacio quando a populacio esta crescendo e ii) a fase de saturagdio quando
o tamanho da populagdo esta proximo da capacidade suporte. Ele sugere que na fase de pré-
saturacio ambos 0s sexos devem dispersar, 0 que € suportado pelos dados (Gaines &
MecClenaghan, 1980). Além disto, espera-se que nos momentos em que a populacdo esteja
aumentando dispersem principalmente jovens em boas condi¢Ges, enquanto individuos em
condi¢des fisicas ruins devem dispersar na época em que a populacfio estd em declinio

(Lidicker, 1962) ou na fase de saturacfo (Lidicker, 1975).

Em todos os casos em que foi possivel encontrar uma relagio significativa entre
dispersio e tamanho populacional esta foi positiva (Gaines & McClenaghan, 1980),
indicando que a maior parte da dispersio ocorre na fase de crescimento em relagdo a fase de
declinio. Ha casos, no entanto, em que nenhuma relagdo significativa foi demonstrada

(Verner & Getz, 1985).

O dltimo ponto refere-se & sobrevivéncia daqueles que dispersam. Verner e Getz

(1985) encontraram taxas de mortalidade durante a dispersdio de 16,7% para Microtus
ochrogaster ¢ 6,7% para M. pennsylvanicus. Danielson e Gaines (1987) em uma série de

experimentos controlados, encontraram que o sucesso na colonizagio da nova drea € em

grande parte resultado das interagdes com os individuos presentes nesta.

Em geral, a maior parte dos estudos que mediram sobrevivéncia de individuos
dispersores observaram alta mortalidade (Gaines & McClenaghan, 1980; Verner & Getz,
1985). E dificil interpretar este resultado j4 que é esperado que individuos que dispersam na
fase de saturagfo tenham menor sobrevivéncia que aqueles que dispersam em uma fase de
pré-saturagio. A dispersiio na fase de saturagio deve ocorrer para individuos cuja
mortalidade na populagfo original € tio alta que hd um pequeno aumento da sobrevivéncia

média ao dispersar (Lidicker, 1975). Como em geral, nfio se avalia nestes estudos de
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sobrevivéncia em que fase estavam as populag@es originais, ¢ dificil estabelecer o significado

demografico e evolutivo desta alta mortalidade.

Populacdes isoladas e dispersdo para ambientes-vertedouro

A dinimica de populages isoladas em espécies de diferentes tamanhos corporais é
predita normalmente em fungdo de pardmetros sintéticos (muitas vezes chamados tambem
de “fenomenoldgicos™) como a taxa de intrinseca de crescimento € a capacidade suporte
(May, 1976; Whittaker & Goodman, 1979; Bardi, 1983; Berryman, 1987; Taylor, A. D.,
1992).

Por um lado, espera-se maiores flutuagdes populacionais nas espécies de menor
tamanho a partir dos modelos baseados na Teoria do Caos (May, 1976, 1986; Logan &
Allen, 1992; McCann & Yodzs, 1994). Tais espécies teriam taxas de crescimento
populacional elevadas. Muitos autores associaram a existéncia de flutuagdes populacionais
com o aumento da probabilidade de extingfio local e, como consequéncia, com a diminui¢io

da persisténcia (Milton & Bélar, 1990; McCann & Yodzis, 1994).

De um outro ponto de vista, & geralmente aceito que populagdes pequenas sio mais
facilmente tragadas pelo vortex da extingfo local seja devido a estocasticidade demografica
(Pimm et al., 1988; Hanski, 1991; Hanski & Gilpin, 1991; Lande, 1993), estocasticidade
ambiental (Stacey & Taper, 1992; Lande, 1993) ou deple¢io da variabilidade genética
(Shaffer, 1981; Lande & Barrowclough, 1987; Lacy & Lindenmayer, 1995). Nesta tese
apenas estou tratando de questdes demograficas. Neste caso, as espécies de maior tamanho
corporal mais facilmenie seriam extintas por que sua capacidade suporte determina um

menor tamanho populacional local.

Nos dois modelos ¢ em todos os tipos de sistemas estudados nesta tese a

probabilidade de extingdo local, medida através da persisténcia das populages foi maior
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para organismos maiores e decresceu monotonicamente com a diminuicdio do tamanho
corporal. No entanto, também foi possivel demonstrar que as populagbes com maiores

variagdes populacionais s30 as que menos persistiram.

Este resultado tém dois aspectos importantes do ponto de vista da arquitetura dos
modelos aqui discutidos. O modelo do VORTEX nunca apresentard uma dindmica
populacional cadtica devido a forma com que foi construido. O fato das populagdes com
mener tamanho corporal ndo extinguirem por excesso de variagio populacional associado a
taxas de crescimento populacional alto, pode, portanto, ser apenas um artefato decorrente

da estrutura do modelo.

Sobre o comportamento do MBI -as dividas sdo maiores. Em outros experimentos
prévios onde os parimetros variaram de forma menos atrelada & histéria de vida dos
organismos estudados, pude perceber processos demograficos condizentes com aqueles
preditos pelos modelos cadticos. De qualquer forma, ndo ha na literatura algo que

determine se este tipo de modelo pode ou nfio apresentar dindmica cadtica.

Se assumirmos que o MBI é capaz de apresentar este tipo de dinimica, uma

questdio mais interessante surge. Como os pardmetros de todos estes modelos foram

estimados a partir de organismos reais, a consequéncia logica é que o espago dos
parametros deste modelo para mamiferos de 2 a 200Kg nfio permite grandes variagbes
populacionais. Estas caracteristicas podem ter sido selecionadas € as espécies retiveram
caracteristicas que impedem grandes variagdes populacionais. Como todos os pardmetros
do MBI, apesar de revelarem caracteristicas populacionais, sfo definidos no nivel do
individuo, nenhum processo tipo selegdio de grupo precisa ser invocado para explicar estas

mudangas.

No entanto, mamiferos menores podem apresentar um padrio de flutuagio

populacional muito mais alto, de acordo com a literatura sobre ciclos populacionais em
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roedores (Krebs et al, 1973; Abramsky & Tracy, 1979; Boonstra & Krebs, 1979;
Akcakaya, 1992; Norrdahl & Korpimiki, 1995; Rogers & Gorman, 1995),

Maior variabilidade populacional em espécies de maior tamanho corporal encontra
alguns exemplos na literatura (Lowe, 1969), mas populagdes relativamente estiveis entre
anos podem ser observadas para as quatro espécies de tamanho corporal proximo a 200 Kg
na reserva de Lake Manyara National Park na Tanz4nia (Prins & Douglas-Hamilton, 1990) e
para Kobus defassa (Artiodactyla), em Uganda. Em nenhum destes casos foi explicitamente
avaliada a variabilidade das populacdes e dados comparativos de flutua¢Ses a fongo prazo
sdo raros ou apenas disponiveis para algumas espécies mais ameacadas em parques nacionais

da Africa e da América do Norte.

O efeito dos dois tipos de competicdo (uniforme e normal) sobre as populacdes
pode ser demonstrado para a persisténcia e a biomassa do mamifero de 200 Kg. O aumento
de persisténcia e abundéncia sob distribuigiio uniforme deve revelar que esta forma de
competicio € menos severa. No entanto, esta é com certeza a forma menos realista de
modelar a competicdo. Em geral, tem-se demonstrado a prevaléncia da competigio
assimétrica com vérios distintos efeitos ecoldgicos e evolutivos (Morris, 1987; Bonaventura
et al., 1992; Dempster et al., 1992). Assim, espero que os resultados mais aplicaveis deste

modelo correspondam ao da distribuigio normal.

A maior biomassa sobre distribuicdo uniforme da competicéo € resultado direto da
maijor abundincia atingida sob este modelo. E possivel que, devido ao tamanho dos
intervalos de tempo do modelo, isto gere um desequilibrio que mantenha &s vezes um

tamanho populacional e uma biomassa superiores a capacidade suporte.

Por outro lado o tipo de “selecdo™ que a competicdo com distribuicdo normal gera
poderia levar a modificagdes evolutivas no tamanho corporal da espécie privilegiando
mdividuos maiores. Alguns desses aspectos evolutivos sfio facilmente introduzidos no

modelo aqui construido. Esta vantagem ainda ndo foi explorada na maioria das aplicacGes
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de modelos baseados em individuos e acredito que serd a grande razio de manter
informagdes individuais na andlise da dinimica de populagdes. No entanto, como serd
discutido mais a frente, os custos de tempo de operagdo no programa sdo altos, mas

solucionaveis.

A dispersiio para ambientes-vertedouros teve como resultado a diminuigdio da
variabilidade das populagdes em todos os experimentos sob MBI. Esta estabilizacdo nas
populacdes ¢ resultado da eliminagfio do excesso de individuos no habitat-fonte que pode

aumentar a variabilidade da populagfio caso as relagdes densidade-dependente sejam fortes.

Uma predigio possivel é de que em populagdes sujeitas a grandes flutuagdes
populacionais a dispersio em baixas quantidades a ambientes vertedouros deveria “suavizar”
a dindmica destas popula¢des e contribuir para aumentar a sua persisténcia. No entanto, nio
pude demonstrar efeitos muito fortes na persisténcia, 0 que pode representar novamente que
estes efeitos nfio ocorreriam para mamiferos reais cujos parimetros populacionais se

distribuem no espago daqueles avaliados no modelo.

A grande diferenga que surge com a incluso da dispersdo para vertedouros ¢ um

efeito mais forte da poliginia, principalmente sob competi¢io uniforme. A maior

persisténcia com um maior nimero de fémeas ocorre em espécies maiores que mantém um
tamanho populacional baixo € no qual em alguns momentos o acaso pode levar a restar na
populagio apenas um individuo macho, mesmo que o ntmero de fémeas seja maior.
Espécies monogimicas podem ter dificuldade de voltar a aumentar seu tamanho
populacional enquanto nas espécies poliginicas o maximo do potencial de produgdo de

filhotes sera aproveitado.

As mesmas simulagdes no VORTEX ndo demonstraram nenhum efeito positivo da
dispersio para vertedouros. N&o ocorreu uma estabilizagdo das populagSes nem um

aumento da persisténcia. O tnico efeito comum foi a maior persisténcia das populagdes

tNA



poliginicas e o fato de que em todos os casos as mudangas s6 podem ser percebidas para a

espécie de maior tamanho corporal.

Dispersiao no sistema continente-itha

A analise das populagdes nos continentes revelou os mesmos padrdes gerais das
populagdes isoladas nas fontes dos sistema fonte-vertedowro. A dificuldade de determinar
um efeito da poliginia ou do tipo de competi¢iio quando a dispersio é de 5% deve ser

resultado do fluxo e da variagfo na estrutura da populagio que ele causa.

Os aspectos interessantes do modelo estdo aqui principalmente relacionados as

ilhas. A persisténcia decaiu com o tamanho corporal e com as taxas de dispersio. No
entanto, os padrdes de relacdo entre abundincia-tamanho corporal-biomassa ndo foram
mantidos. As popula¢bes de mamiferos de 200 Kg nas ilhas foram sempre maiores que o
esperado €, como consequéncia, a biomassa foi muito acima da capacidade suporte. Isto

revela um desequilibrio populacional mantido pela continua imigra¢fo a partir do continente,

O intenso fluxo entre continente-ilhas pode manter populagGes maiores e com
maior estabilidade nas ilhas. E preciso considerar que para mamiferos de 200 Kg, as ilhas
etam na verdade vertedouros, cuja capacidade suporte nfio permitia manter uma populagiio
estavel. No entanto, o modelo prediz a presenca destas espécies de forma transitoria em

locais como este desde que o continente mantenha populagdes maiores.

As variagdes populacionats nas espécies de 20 e 200 Kg foram altas, em torno de

60% do tamanho populacional. Em todos os casos em que a persisténcia foi menor que 100

as persisténcias estiveram préximo deste valor. No entanto menores persisténcias ndo

estiveram associadas a maiores flutuacdes acima deste limite.
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O modelo do VORTEX e do MBI diferiram sobremaneira nos resultados referentes
ao modelo continente-ilha. Novamente, o0 MBI sugere persisténcias menores no continente
que as preditas pelo VORTEX, mas a sobrevivéncia nas ilhas ¢ menor no VORTEX. O
aumento da dispersdo diminuiu a persisténcia no continente pelo modelo do VORTEX ¢
nenhum desequilibrio populacional foi observado no modelo do VORTEX que pudesse ser
comparado ao descrito acima para 0 MBI. No entanto, os dois modelos predizem que as

populactes de mamiferos de 2 Kg teriam a persisténcia méxima nas ilhas.

Consideracies finais

Nenhuma discusso razoavel sobre o valor preditivo de modelos de viabilidade
populacional pode partir de outro ponto que nfio a comparagio de suas predigdes com o
observado na natureza. FEsta é, no entanto, uma tarefa ainda nio empreendida na escala
apropriada para a maioria dos problemas de conservacfo atuais. Para realmente testar estes
modelos ¢ preciso uma séria temporal relativamente longa, o que € raro tanto pelas

dificuldades intrinsecas de estimar o tamanho populacional em uma escala regional de

fragmentos por um intervalo grande tempo, quanto pela urgéncia na tomada de decisdes

sobre espécies em risco de extingdo.

Ressalto aqui a observagfio de Caughley ¢ Gunn (1996) de que o grande problema
da biologia conservacionista € que os cientistas se dedicam a seu estudo, mas descartam sua
ciéneia na hora das acdes praticas, o que ¢é irracional. As limitagdes e dificuldades de teste

destes modelos nfio podem ser descartadas, levando & sua aprovagio acritica.

No entanto, esta tese apresenta uma série de predi¢des que podem ser testadas,
mesmo em escalas de tempo mais curtas ou mesmo “fotografias” das caracteristicas de uma

metapopulagio observada na natureza. Dentre estas predi¢Oes destaco:

1NA



a) a existéncia de habitats vertedouros préximos a areas protegidas pode diminuir

a persisténcia, mas apenas para a espécie de maior tamanho corporal;

b) A forma da competicio intra-especifica pode afetar a persisténcia das

populages, mas apenas da espécie de maior tamanho corporal;

¢) Espécies onde a competicio intra-especifica € mais assimétrica, pode apresentar

maior persisténcia em comparacio com aquelas nas quais esta € mais uniforme;

d) Fragmentos de matas proximos a reservas podem atingir populacdes acima da
capacidade suporte, e até mesmo manté-las por algum tempo. Estas
populagBes estarfio, no entanto, em claro desequilibrio o que podera ser

identificado pelos valores do coeficiente de variagio da abundéncia em um

intervalo temporal mais longo;
e) O sistema de acasalamento nfio afeta a persisténcia da populaggo.

Esta lista representa apenas algumas predigdes possiveis. No entanto, como nio
apresento aqui dados para testa-las, quero apenas ressaltar o que ¢ esperado de um modelo.
Por outro lado, pretendo aqui me concentrar no uso mais heuristico deste modelo, como
gerador de novos conceitos e como guia para algumas atividades do bidlogo
cpnservacionista interessado em, através do conhecimento da biologia destas espécies,

contribuir para sua preservagio.

Para isto, as comparacgdes entre 0 MBI e o VORTEX podem indicar que tipo de
informacdo de campo precisa ser coletada e que novos aspectos precisam ser methor
conhecidos das populagdes naturais para que estes modelos possam servir para determinar

acOes voltadas a conservagfio de espécies na natureza.

Considero que o ponto mais fraco e questiondvel no uso do VORTEX ¢ a sua
pequena margem para analise das informagdes sobre sobrevivéncia. Dividindo os individuos

apenas em jovens e adultos se encobre uma parte muito grande da variago na sobrevivéncia
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dos individuos e que pode ser observada no Capitulo 1. E dificil discutir os efeitos quando

tratamos de modelos com tanta complexidade como o MBI no entanto, me parece que o
principal fator levando a valores menores de persisténcia predita neste modelo esta na

incorporagiio de informaces mais detalhadas sobre a curva de sobrevivéncia.

A curva de sobrevivéncia deve ser um ponto crucial, de muita sensibilidade destes
modelos. Como chamei a atencfio no Capitulo 1, esta é também uma das caracteristicas
mais varidveis ¢ menos conhecidas para mamiferos na América do Sul. A recomendagéo
mais importante, que surge dessas analises, é que os mastozoologos e ecélogos voltados ao
estudo das populagdes naturais concentrem seus esfor¢os nos estudos que permitem
apresentar uma tabela de vida dessas espécies. Nao encontrei nenhum estudo com
informagdes que permitissem a confecgfio de uma tabela de vida para mamiferos no Brasil,
apesar de reconhecer que as informagdes coletadas de roedores por métodos de marcacio-
recaptura podem permitir andlises valiosas da sobrevivéncia de espécies. Apesar da grande
quantidade de estudos utilizando este tipo de metodologia, esta abordagem ndo ¢

normalmente procedida. Uma razfio possivel é baixa recaptura de individuos.

Nenhum modelo de viabilidade populacional baseado em individuos tem validade

para seus objetivos se seus pardmetros ndo representarem acuradamente as populagdes alvo.
Neste sentido, considero que um esforgo organizado no sentido de estimar curvas de
sobrevivéncia de populagbes ameacadas deve ser uma prioridade nas agbes
conservacionistas, principalmente porque as curvas de sobrevivéncia podem ser afetadas por

condicdes locais, variando dentro da 4rea de distribui¢fio da espécie.

Qutros parametros como a fecundidade, a longevidade, a idade de maturagdo
sexual sio muito melhor conhecidos ou apresentam grande estabilidade filogenética podendo
acuradamente ser estimados por congéneres methor conhecidos. Mesmo assim, a deficiéncia

de dados sobre estes pardmetros para espécies brasileiras € patente.
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O uso de um MBI ao invés do VORTEX inclui outras vantagens ndo facilmente
inferidas a partir do sistema analisado nesta tese. Caracteristicas especiais da espécie como
habitos de migracio, variagio de comportamento durante o ano, ¢ outros, podem ser
facilmente incluidos em um MBI que contenha a estrutura basica apresentada aqui (ver
Apéndice II). Esta flexibilidade permite avaliar melhor o que pode ocorrer com a espécie e
informar com maior precisio as caracteristicas do ambiente onde atualmente a espécie

ocorre.

O grande defeito do MBI analisado nesta tese € o tempo de operacdo. Os dois
modelos t&m tempos de simulacfo diretamente relacionados ao nimero méximo de

individuos nas populagdes e ao numero de populagbes. No entanto, enquantc para

organismos de 2 Kg (que tiveram o maximo de nimero de individuos) 0 VORTEX demora
minutos para concluir as operagbes o MBI desta tese chegou a demorar 62 horas de
simulacdo em um computador Pentium IT, MMX 366.. Isto ndo deve ser considerado um
empecilho para o uso deste modelo ja que sua construgdio para esta tese privilegiou a
acuracia dos resultados ao tempo de programagio e um programador experiente podera

produzir um sistema mais répido.

Que modelo apresenta as predigdes mais acuradas? O unico critério valido para
responder esta questfio € comparar suas predicGes em um exemplo real, com a persisténcia
realmente observada. Isto significa ter réplicas de um sistema de populagdes e estimar sua
persisténcia em campo e nos dois modelos. E facil conchuir que isto dificilmente podera ser
feito em campo e esta € a principal fraqueza conceitual dos modelos de viabilidade
populacional. Sem um teste apropriado no campo suas predigdes podem cair em um espago

vago ocupado pelos “palpites”.

Acredito que ha duas maneiras de encarar este problema. Primeiro, se bem que
dificil, o teste de campo para os modelos esta longe de ser impossivel ¢ tentativas de

comparar as suas predicdes como observado devem ser feitas. Sugiro que testes com
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organismos menores e vivendo em sistemas de pequenas dimensdes (Como muitos pequenos

mamiferos) devem ser uma prioridade.

A outra soluclo esta exatamente na forma de encarar o modelo. Considerado
como um possivel resultado de muitos possiveis ¢ como um suporte para decisdes, estes
modelos podem trazer mais realismo as discussées sobre o manejo de reservas e revelar
alguns aspectos pouco visiveis da dinimica destas populacGes. Neste aspecto, o MBI deve
ser largamente preferido a modelos como o VORTEX por permitir a inclusfio de novas

propriedades e por sua flexibilidade.

A popularidade de modelos tipo VORTEX vem de sua relativa facilidade de uso
(Boyce, 1992). Minha proposta acima vai exatamente no caminho oposto, ja que a
flexibilidade do MBI em discussdes praticas sobre conservagio exigird pesquisadores
treinados e programadores eficientes trabathando em conjunto sobre um sistema complexo,
mas acredito que o cuidado e a profundidade com que as questdes podem ali ser tratadas

ultrapassam suas desvantagens.



CONCLUSOES

As conclusdes finais sdo as seguintes:

e As principais caracteristicas bionOmicas, importantes para determinar a

dindmica da populacfio de mamiferos, apresentam fortes relagbes alométricas.

¢ N#io ha evidéncias de uma inclinacdo comum para a relagdo dessas

caracteristicas com o tamanho corporal.

e Primates e Chiroptera ndo seguem 0 mesmo modelo alométrico que as outras

ordens de mamiferos eutérios.

e As curvas de sobrevivéncia de mamiferos eutérios se ajustaram bem a um
modelo com uma fase inicial de mortalidade linear e depois exponencial. Em

média a mortalidade inicial estimada por este modelo foi de 50%.

e Nenhum modelo alémetrico pode ser demonstrado para os parimetros das
curvas de sobrevivéncia ajustadas, sendo possivel demonstrar um grande efeito

do ambiente nas poucas espécies com mais de uma amostra independente.

e As principais predicbes do modelo baseado no individuo (MBI), apds as
analises da dindmica de espécies de 2, 20 e 200 Kg em sistemas “continente-

itha™ e “fonte-vertedouro™, forant

a) a existéncia de habitats vertedouros proximos a dreas protegidas pode
diminuir a persisténcia, mas apepas para a espécie de maior tamanho

corporal;

b) A forma da competicio intra-especifica pode afetar a persisténcia das

populacdes, mas apenas da espécie de maior tamanho corporal;
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¢) Espécies onde a competico intra-especifica é mais assimétrica, pode
apresentar maior persisténcia em comparag@io com aguelas nas quais esta é

mais uniforme;

d) Fragmentos de matas proximos a reservas podem atingir populagdes acima
da capacidade suporte, e até mesmo manté-las por algum tempo. Estas
populagbes estardio, no entanto, em claro desequilibrio o que podera ser
identificado pelos valores do coeficiente de variacio da abundéncia em um

intervalo temporal mais longo;
e) O sistema de acasalamento nfio afeta a persisténcia da populacio.

As analises sob o modelo VORTEX revelaram discrepancias em relagéio ao
MBI, e limitagdes nos tipos de dados e no detalhamento das informagdes
necessarias para o modelo. O MBI pode tratar informacfo mais detalbada que

o VORTEX nfio permite analisar.

As maiores limitagdes do emprego do MBI para populages de mamiferos
brasileiros ameacados de extingdo é a falta de estudos que incluem analises de
tabelas de vida para estas espécies. Como as curvas de sobrevivéncia devem
ser consideradas um dos pontos mais sensiveis destes modelos, informages
mais detalhadas sobre a histéria de vida e dados de tabela de vida destas
espécies sdo imprescindiveis para previsdes sobre a persisténcia destas espécies

em ambientes fragmentados.
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APENDICE I - LINEARIZACAO DE MODELOS BASEADOS NA FUNCAO
POTENCIA OU HIPERBOLE QUADRADA

Em ajustes preliminares e apds uma revislo sobre as estratégias de ajuste 4 fungéio
poténcia, observamos que ha uma grande diferenca nos resultados quando se usa o modelo

linearizado (expresso na eq. 3 abaixo)} e o0 modelo alométrico classico (Eq. 2).
O modelo linearizado é:
log(}Y) = log(a)+bLog(W) eq. 3

Onde usualmente se utiliza o logaritmo natural; Y € a varidvel a ser analisada, W o

peso corporal € a € b os pardmetros da regressio.

A analise destes dois tipos de modelos ¢ feita aqui porque a maior parte dos
estudos como este revisados na literatura utilizou o modelo linearizado (Wu, L. S.-Y. &
Botkin, 1980; Zullinger ef al., 1984; Promislow, 1991; Promislow ef al., 1992), apesar de
haverem fortes evidéncias teoricas que sustentam que ele ndo € o mais apropriado (Smith, R.

1., 1984).

Primeiramente apresentamos uma simples analise matematica que prova o vicio

consistente deste modelo. Depois, apresentamos um estudo com dados reais.

Considere o residuo da i-esima observagédo dos dados bivariados (Y, W) seguinto a

equacio 3, que, devido a transformacfio logaritmica torna-se:

Ln(Y;)~ Ln(Y;) = R;; Onde Y, é a variavel observada, ¥, é o valor predito pela

i

curva (“esperado dada a relagdo alométrica™) € R; € o residuo.

Y. -
Entdo ,.?f.. =efi >1; oquelevaaque ¥, >7Y,.

i
Esta simples demonstra¢do mostra que os valores estimadop a partir da regresséo

linear com os dados log-transforados € viciada na direcdo de valores maiores.
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Nesta demonstragdo ndo € possivel avaliar a magnitude deste vicio e qual seu efeito
sobre dedugbes ou estimativas que fazemos apds o ajuste. Para isto, nos reanalisamos os
dados de Zullinger et al (1984) de relagio entre tamanho corporal e os pardmetros
estimados para a funcio de crescimento de Gompertz em Primates. Para comparar o ajuste
destes do modelo ndo-linear e 0 modelo linearizado os residuos apresentado nas Tabelas Al

e A2 estio na mesma escala dos dados originais e podem ser diretamente comparados.

O modelo linearizado apresentou sempre residuos positivos em todas as andlises
apesar de apresentar valores do quadrado médio do residuo semelhantes ao ajuste nio linear
(Tabela Al e A2). Os valores estimados para b sdo na maioria das vezes compativeis entre
os dois modelos, exceto no caso do ponto de inflexdio de Primates. A razio para isto parece
ser que a forma desta curva nfo ¢ a da fungfio poténcia, fato que pode ser observado

também pelos grandes desvios nas duas regressées.

Em um estudo semelhante para relag@es entre conprimento-peso em peixes, Hayes
et al. (1995) encontraram que os ajustes com dados log-transformados apresentavam vicios

consistentes ¢ elevados. O ajuste através de um método de quadrados minimos no lineares,

essencialmente o mesmo deste estudo, revelou-se capaz de corrigir os vicios apesar de

apresentar maiores intervalos de confianca.

Smith (1984) afirma que o ajuste 4 modelos tipo fun¢Bo poténcia pelo modelo
linearizado nos estudos de alometria apenas parecem funcionar bem porque a avaliagdo
deste ajuste tém sido basado em dois critérios fracos: i) a aparencia visual altamente
distorcida dos pontos em graficos log-log e i) nos coeficientes de correlagdo. O presente
estudo mostra que esta distor¢iio no grafico log-log nfio permite avaliar o fato de que as
estimativas feitas por este modelo serem consistentemente viciadas, o que so € revelado na

analise dos residuos na escala original dos dados.
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Nestas condigbes apesar de permitir alguma discussfo sobre os padrdes de
alometria enire espécies, 0 modelo linearizado deve ser rejeitado como fiel descritor das
relagdes entre espécies. Ele apresenta prediches consistentemente viciadas e nio €

apropriado para apresentar o comportamento médio das espécies neste estudo.
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Tabela Al. Ajuste através de regressdo ndo-linear e linearizado 2 fung#o poténcia da relagdo entre a taxa de
crescimento (k) e o tamanho corporal {Woo) para diferentes ordens de mamiferos. (a e b sdo os pardmetros
estimados; Residuo € a soma dos residuos em cada modelo ajustado; Qmres ¢ a soma do quadrado dos

residuos). Para efeito comparativo, os residuos da regressfio linear foram colocados na mesma escala dos

residuos da regressdo ndo linear.

Regressdo ndo linear Regresséo linearizado

Ordem a b Residuo  QMres a b Residuo QMres

Primates 0,00758 -0,60825 -0,00117 0,000348 -4,96182 -0,59818 001530 0,000378
Rodentia 0,01989 -0,24340 0,00462  0,038490 -4,04555 -0,.25632 0,51813 0,040219
Carnivora 0,01895 -0,14665 -0,00732 0,003898 -4,08415 -0,20551  0,10090 0,004304
Insectivora  0,02278 -0,34274 -0,001496 0,020133 -3,73974 -0,31373  (,13228 0,02225]
Arctiodatila  0,02658 -0,34167 0,001232 0,0600217 -3,8056%9 -0,31400 0,14573 0,000228

Tabela A2. Ajuste através de regressdo nfio-linear e linearizado a func#o potencia da relagfio entre o ponto de
inflexfio(1) e o tamanho corporal (Woc) para diferentes ordens de mamiferos. (a e b s#o os pardmetros

estimados; Residuo € a soma dos residuos em cada modelo ajustado; Qmres ¢ a soma do quadrado dos

residuos).
Regressdo ndo linear Regressio linearizado
Ordem a b Residuo  (QMRes a b Residuo QMRes

Primates 162,5842 0071005 -28,4140 858716,7824 4255074 -03617 34539288  1450846,820
Rodentia 64,1438 0297710 19029 364871764 4159570 03308 2485744 38511179
Camnivora 47,7346 0409293 3103630 1589353934 4204930 02455 7369145 242135282
Insectivora 574692 0358757  -9,0548 5844505 4310770 05038 54335 1087,925
Arctiodactyla 330234 0355565 17,9470  102087,1314 3,192107 04085 211,6745 105853616
Lagomorpha 406307 0225209 -14842 11107072 3640448 02906 93913 1176,485
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APENDICE I - PROGRAMAS DESENVOLVIDOS PARA O MODELO DE
VIABILIDADE POPULACIONAL BASEADO NO INDIVIDUO

O modelo desenvolvido € constituiduo de uma série de programas e fungbes
isoladas desenvolvida em linguagem semelhante ao IDL especificamente para este estudo.

Neste apendice a listagem destes programas € apresentada com alguns comentarios internos.

function [M,F|=iniadl(n,r,platao,maxinte);
%Produz a populacdo micial em todas as simulagdes
m=0;=0;
for =l:n
id=platao(3)-1/maxinte;
if i<round(n*r)+1,
m=m+1;
M(m,:)=[id.evgomp(platao(5),platao(7),platao(8),platao(3))];
else
=f+1;
F(f,:}=[id,evgomp(platao(5),platao(7),platao(8),platac(3)),id];
end
end

function gx=Surv(mi,P,NO,L,I);

%Calcula a probabilidade de sobreviver com uma dada idade
%mi ¢ a mortalidade inicial

%P o ponto que a curva muda

% N0 & a mortalidade inicial da segunda fase

%L € a longevidade e 1 a matrix com as idades

% o coeficiente de senescencia € calculado a partir da

% restrigio de estarem todos mortos quando tempo for igual a L.

M=-log(NO)/(L-P);

qx=[];

for i=1:max(size(I)),
gx=[gx;(KD)<Py*(mi-mi*I()/P)+{1({1)>=P)*(NO*exp(M*(I())-P)))];
end

function [M,F,mi,fi,Bil=tempoly(M,F,mi,fi,platac,mri,psurv,pmf{,BE);
% [MJF,mi.fi,Bil=tempo(M,F,mi,f, platao,mi,pm£BE)

% Platao = [LONG, Interv, Matur, Fecund, W, Whilh, K, 1};
% F = [tdade, tam, tempo desde a ultima ninhada)
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% M = [idade, tam];
% mri = mortalidade de recem nascidos

% psurv = ponto onde a curva de sobrevivéncia muda de linear para exponencial
% deveria ser de 0.1 anos para a menor espécie ¢ 1 para todas as outras

% pmf = uma medida do grau de competicao: representa a proporcao de perda
%  de peso em relacao ao esperado gue leva a nao producao de filhotes

MR=[];FR=(};
maxinte=1;

for t=1:maxinte,
mr=0;fr=0);
B=1;Bi=0;

Y%
% Crescimento individual

if mi>0,
M 1D=M(:, 1y 1/ maxinte; '
M(:.2)y=evgomp(platao(5),platao(7),platac(8),M(:,1)*365);
Bi=sum{(M(:,2));

MR=M(find(M(:,1)>=platao(3)),:);

end;

if fi>0,
F(:,1)=F(:,1)+1/maxinte;
F(:,2)y=evgomp(platao(5),platao(7),platao(8),F(:,1)*365);
Bi=Bi+sum(F(:,2));
FR=F(find(F(:,1)>=platao(3) & F(:,3)>=platao(2)),:);
end;

%A Competicio afetando o peso individual $6 ocorre quando ultrapassar K

if B&>BE,
B=BE/Bi;
M(,2)y=B*M(:,2),
F(:,2)=B*F(:,2);
end;

%
% Poliginia

% COMPETICAQ AFETANDO A FECUNDIDADE
[m p]=size(MR);

[f p]=size(FR);

mr=rni; fr=fi;
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if m>0 & £>0,
%Machos maiores acasalam primeiro
MR=sortmat(MR,2,'d");

% FR=sortmat(FR,2,'d"); nfo vantagem na fémea em ser grande...

=0;6=0;
while ((i~=m) & (f<f)),

=it E=0;

while ((ff<3) & (§<D),
=t 15 =11
nf=platao(4)*(B-pmf)/(1-pmf);
if nf<0, nf=0; end;
for j=1:nf,
if rand>0.5,
mr=mr+1;
M(mr,:)=[0,evgomp(platao(5),platao(7),platao(8),0)];
else
fr=fr+1;
F(fx,: ¥=[0,evgomp(platao(5),platao(7),platac(8),0),100];
end
end
end

end
%
% INTERVALQ ENTRE NINHADAS

for =1:fi,
F(1,3)=F(i,3)+1/maxinte;
if F(i,1y>=platao(3) & F(i,3)>platao(2),
F(i,3)=0;
end
end

end

% MORTALIDADE POR COMPETICAO OU SOBREVIVENCIA
if mit+mr>0,
p=surv(mri,psurv,0.0001 platao(1),M(:,1))/maxinte;
pl=rand(max([mi mr]),1);M=M(find(p<p1),:);
[mi p}=size(M);

end;

if f+fr>0,
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p=surv(mri,psurv,0.0001 platao(1),F(:,1))/maxinte;
pl=rand(max([fi f]),1);F=F(find(p<p1),:);
[i p]=size(F);

end;

end

function [r,s,surres|=umapop(nl,anos,C,mri,psurv,pmf,BE,p,sp);
%Funcéio intermediaria que faz os anos passarem
%[r,sJ=umapop(n,anos,C.fcm,pm{ BE,p);

%

%C € a matriz do Promisl

%omri € a mortalidade no tempo t0

%psurv € o ponto onde a curva de sobrevivéncia muda de linear para exponencial
%pmf e o efeito da competicao sobre a fecundidade

%BE e a biomassa maxima

%p e a proporcao de um fragmento que dispersa

%sp e a especie

surres={];

platao=C(sp,:);
[MI1,F1}=mijov(nl,0.5,platao);

ml=nl1/2;f1=nl/2;

r=[];s=[1;

for i=1:anos,

pml={];
pfl={];

[M1,F1,ml f1,W1]=tempoly(M1,F1,ml,f1,platao,mri,psurv,pmf,BE);

Fl=randmat(F1);
if pm1>0

M=[M1(1:round(p*m1),:),pml];
MI=[MLIMM(:,3)==1.1:2)|;

end;
if pf1>0,
F=[F1(1:round(p*f1),:),pfl];
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end
[{ml,[]=size(M1);
[f1,]}=size(F1);

T1=ml+f1;
r={r;T1};
s=[s;W1];

end
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