78
/i

TR

yid

N

DATA. 06110 |

- As ilhas sempre tiveram uma grande influéncia na biogeografia, desproporcional
< as diminutas fragdes de superficie terrestre que representam. A razao para isso ¢

simples: ilhas e outros habitats insulares, tais como topos de montanhas, fontes,
lagos e cavernas sdo ideais para experimentos naturais. Eles s3o bem definidos,
relativamente simples, isolados e numerosos — freqiientemente ocorrendo em ar-
quipélagos de dezenas ou centenas de ilhas.

Da mesma maneira que as condi¢des podem ser variadas em experimentos ma-

“nipulados artificiais, as ilhas podem variar em muitas caracteristicas ambientais (por
_exemplo, 4rea, isolamento ou presenga de predadores e competidores). Desse modo,

os efeitos de cada fator na estrutura da comunidade podem ser avaliados. Apesar das
limitagdes de tais experimentos naturais, eles tém uma importante vantagem sobre as
manipulagdes artificiais pelo fato de que eles foram estabelecidos ha tempo suficien-
te para que possam ser consideradas as respostas evolutivas como variaveis. Tudo

" que resta a fazer é agrupar os dados e interpreta-los corretamente. Isso, no entanto,

ndo tem sido uma tarefa facil. Dados bésicos sobre biotas insulares ainda estao sendo
compilados, e sua interpretagio estd comumente sujeita a controvérsias. Como em
qualquer outro estudo cientifico, um experimento natural precisa ser bem projetado.
Ou seja, de todas as ilhas que poderiamos estudar, devemos escolher com prudéncia
uma sub-amostra de ilhas que minimiza ou controla a variagao em relagéo a todos os
fatores, exceto aqueles centrais as hipoteses de trabalho.

Certamente, o desafio de elaborar experimentos rigorosos e criteriosos, reunindo
¢ analisando dados e testando métodos e idéias alternativas sio comuns a todos os
experimentos cientificos, sejam naturais ou manipulados. Como sera visto, os bio-
gedgrafos utilizaram ambos os métodos para chegar a conclusdes sobre 0s processos
que influenciam as comunidades insulares e, por sua vez, obtiveram importantes con-
clusdes sobre as forgas que estruturam as comunidades do continente.

Cenario Historico

Desde os trabalhos pioneiros de Forster e Candolle durante os séculos XVIII e
inicio do XIX, os estudos de ilhas, topos de montanhas e outros ecossistemas iso-
lados influenciaram fortemente o desenvolvimento da biogeografia. Como visto
no Capitulo 2, a influéncia de ilhas na biogeografia, na biologia evolutiva e na
ecologia tornou-se mais profunda no inicio do século XIX, quando varias nagdes
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européias se empenharam em explorar, mapear e estudar o mundo. Os natura-
listas freqiientemente acompanharam essas viagens exploratérias. O melhor em
relagio a esses naturalistas — notavelmente Wallace, Darwin e Hooker — foi que
eles ndo apenas coletaram e descreveram os espécimes que encontraram, mas.
também observaram padrdes na natureza e buscaram explicagdes para eles. Al-
guns dos padrées mais claros eram aparentes entre as varias ilhas de arquipélagos
oceanicos. As experiéncias de Darwin em Galapagos, as viagens de Wallace as
Indias Orientais ¢ as exploragdes de Hooker no Oceano Sul tiveram profundos
efeitos no pensamento desses cientistas e, conseqiientemente, nas idéias sobre
evolugdo e areas afins da biologia ambiental que revolucionaram o pensamento
cientifico na metade dos anos de 1800. .

Uma outra revolugdo — bem mais modesta, mas que todavia constitui um grande
passo em relagdo ao pensamento cientifico — ocorreu na metade dos anos de 1900,
com a integragdo dos conceitos da ecologia, evolugdo e biogeografia. E dificil apon-

tar o comego exato desse empenho, mas as ilhas novamente desempenharam um

papel central. Um desses pioneiros foi David Lack (1947, 1976), quem primeiro
conduziu no inicio de sua carreira um estudo classico sobre a evolugio e ecologia
dos tentilhdes de Darwin no arquipélago de Galapagos e, pouco antes de sua morte,
investigou a distribuigio e ecqlogia de passaros nas indias Ocidentais. Assim como
Lack orientou-se através de Darwin até Galapagos, um outro ornitologo, Emst Mayr
(1942, 1963), seguiu Wallace da mesma forma até as indias Orientais e retornou
deixando-nos uma importante contribuigio quanto ao entendimento da especiagio

e outros aspectos dos processos evolutivos. Um outro pioneiro foi G. E. Hutchin- -

son (1958, 1959, 1967), que também viajou muito, mas estudou lagos ao invés de
ilhas. Em seu artigo de 1959 “Homage to Santa Rosalia, or why are there so many
kinds of animais?” (Homenagem a Santa Rosalia ou por que existem tantos tipos de
animais?), Hutchinson chamou a aten¢ao ao problema de como explicar a variagdo
geografica na diversidade das espécies. Desde entdo, o problema permaneceu como
o foco na biogeografia ecoldgica e na ecologia de comunidades até hoje.

Se pudermos dizer que alguma contribuigéo precipitou a recente revolugdo na
biogeografia ecoldgica, esta ¢ sem duvida a de Robert MacArthur e Edward Wil-

son com a teoria do equilibrio da biogeografia de ilhas (1963, 1967). Este tra-

balho seminal foi completado quando ambos os autores eram jovens. MacArthur
foi um estudante de Hutchinson em Yale. Sua dissertagido de doutorado (1958)

* foi um estudo classico de competigio e coexisténcia em vdrias espécies de pas-

saros canoros intimamente relacionados. Apos a obtengdo de seu titulo, seu pos-
doutoramento foi na Gra-Bretanha com Lack e entdo foi professor nas universi-
dades de Pensilvania e de Princeton. Wilson, que passou toda a sua carreira em
Harvard, comegou como sistemata: Fortemente influenciado por Mayr, ele tra-
balhou muito com as origens e com as relagdes das formigas das indias Orientais
e do Pacifico Sul. Foi também co-autor do trabalho classico sobre substituigdo
de carater (Brown ¢ Wilson 1956). Ambos os autores tiveram uma experiéncia

extensiva com ilhas: MacArthur em ilhas montanhosas do sudoeste dos Estados

Unidos, nas indias Ocidentais e em pequenas ilhas afastadas das costas do Maine
e do Panama; Wilson nas Indias Orientais, Polinésia e em Florida Keys. Ambos
tiveram carreiras ilustres. MacArthur morreu de ciancer em 1972, com 42 anos
de idade, mas ja havia produzido muitos trabalhos teéricos sobre ecologia de
populagdes e de comunidades, que ainda hoje motivam pesquisas nesses campos.
Wilson continuou a trabalhar com insetos sociais, especialmente formigas, mas
seu interesse oscilava de sistematica e biogeografia para comportamento animal
(Wilson 1975), e mais recentemente, para a conservagdo da biodiversidade.
A teoria do equilibrio de MacArthur e Wilson representou uma mudanga

radical no pensamento biogeografico. Antes do trabalho deles, os pesquisado-

res haviam enfocado problemas histéricos e em abordagens idiossincraticas.
As questoes primérias da biogeografia foram sempre aquelas abordadas no

’
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Capitulo 2: onde um grupo taxondmico particular se originou e como sua
diversidade e distribui¢do mudou, como resultado da subseqiiente dispersio,
especiagio e extingdo? Obviamente essas questdes tém um foco histérico e
filogenético e sdo questdes ad hoc, no sentido de que sdo normalmente apli-
cadas a taxons particulares ou a regides especificas.

Antes de 1960, o tema dominante de biogeagrafia de ilhas era o que algumas
vezes € chamado de teoria estatica de ilhas (Dexter 1978). Basicamente, essa te-
oria afirmava que a estrutura da comunidade insular era fixa no tempo ecoldgico
— ou seja, que a composigdo das espécies permanecia inalterada, a menos que fos-
se modificada por processos evolutivos de longo prazo. De acordo com a teoria
estatica, a estrutura da comunidade insular resultava de eventos tnicos de imigra-
¢80 e extingdo, e o niimero de espécies era determinado pelo limitado nimero de
nichos disponiveis em cada ilha (Lack 1976). Ou a espécie ja havia colonizado a
ilha em questdo, ou nunca poderia fazé-lo. Uma vez que a espécie chegava na ilha,
ela encontrava recursos adequados ou falhava em estabelecer uma populagio.

A biogeografia de ithas ndo possufa explicagdes gerais ou rigorosos modelos
matematicos ou graficos que pudessem fornecer previsdes claras e conduzir a
testes entre explicagGes alternativas para os padrées observados. Tudo isso iria
mudar em um tempo relativamente curto, com a teoria de MacArthur e Wilson.
Durante as primeiras décadas do século XX, modelos de equilibrios dindmicos
foram desenvolvidos para explicar uma variedade de fendmenos, desde reagdes
quimicas e regulagio térmica do corpo, até freqiiéncias de genes e demografia.
A idéia central, ou paradigma, em todos esses modelos estava no conceito de
equilibrio dindmico — ou seja, que forgas opostas mantém a constincia em al-
gumas caracteristicas de um sistema, apesar de mudangas continuas, ou retorno
(“turnover™), em suas outras propriedades intrinsecas. Por exemplo, a tempera-
tura do corpo de um péssaro € regulada dentro de limites estreitos, apesar das
mudangas na temperatura ambiente e na produgio interna de calor, por meca-
nismos opostos de aquecimento e resfriamento. Dado o desenvolvimento inicial
dos modelos de equilibrio em outros campos, ao invés de se surpreender com a
contribui¢do de MacArthur e Wilson, que era verdadeiramente revolucionaria, -
nos perguntamos por que a biogeografia ecolégica estava tio atrasada. De fato,
uma forma inicial de uma teoria do equilibrio da biogeografia de ilhas foi de-
senvolvida por Eugene Gordon Munroe em 1948, mas ela foi ignorada por seus
contemporaneos (ver Box 13.1). As duas décadas seguintes testemunharam um
periodo de grande crescimento na ecologia, que era uma ciéncia nio sofisticada
matematicamente. No inicio dos anos de 1960, a biogeografia ecoldgica passou
por uma revolugdo cientifica, encabegada por um dos ecologistas matematicos
pioneiros em todo o mundo, Robert MacArthur, e por um naturalista e ecologis-
ta igualmente qualificado, Edward Wiison.

MacArthur e Wilson deliberadamente se afastaram da abordagem ad hoc,
classica, estatica e historica e formularam novos tipos de questdes radicalmente
novas. Eles pesquisaram por padrdes gerais na distribui¢io de diversos tipos de
espécies, independente de suas afinidades filogenéticas, na esperanga de que tais
padrdes pudessem ter explicagdes ecoldgicas gerais, ao invés de histéricas e idios-
sincraticas. Apesar de reconhecerem a importancia da sistematica e da geologia
histdrica, MacArthur e Wilson estavam principalmente interessados em padrdes
que pudessem ser explicados sem invocar eventos histéricos tinicos. Sua aborda-
gem era focar nas variagdes das distribuigdes de plantas e animais que pareciam
estar correlacionados aos atributos funcionais dos organismos contemporaneos e
as caracteristicas mensuraveis de seus ambientes atuais. Eles estavam mais inte-
ressados, por exemplo, no fato de que as aves e os morcegos sio similares em suas
habilidades de voar e em suas amplas distribui¢des em ilhas oceanicas, do que
nas muitas diferencas entre as caracteristicas morfolégicas que refletem a longa
histéria evolutiva divergente desses dois taxons.
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Box 13.1

Descobertas independentes da teoria do equilibrio na biogeografia de ilhas.

Uma correlagdo desse tipo [entre o nd-
mero de espécies ¢ o logaritmo da area
de uma ilha] ¢ tdo interessante quanto
" inesperada, pois ela sugere a existén-
cia de um valor de equilibrio para o
numero de espécies em uma dada ilha,
um valor que atua como um limite do
tamanho da fauna. Os processos que
determinam o valor de equilibrio para
uma iltha de um dado tamanho devem
ser, por um lado, a extingdo das espé-
cies e, por outro, a formag3o de novas

espécies dentro da ilha e a imigragdo
de novas espécies de fora dela.

A afirmagao acima nao € proveniente de
uma das duas publicagdes seminais de
MacArthur e Wilson (1963, 1967) sobre
a teoria do equilibrio na biogeografia de
ilhas. Ela foi formulada 15 anos antes por
alguém. Ela parece constar na pagina 117
da Tese de Doutoramento de Eugene G.
Munroe (1948) sobre a distribuigao de
borboletas nas Indias Ocidentais.

A descoberta anterior e independente da
teoria do equilibrio por Munroe é mais do
que um daqueles divertidos incidentes na
historia da ciéncia. Ela permitia exames
posteriores para duas razdes. Primeiro, em
contraste com alguns casos de descobertas

anteriores de idéias importantes, Munroe
n3o tinha apenas uma no¢do vaga € po-
bremente articulada do equilibrio de espé-
cies. Ele apresentou claramente as relagdes
empiricas de espécie-area que estimula-
ram sua descoberta indutiva, investigou a
generalidade desse padrdo e desenvolveu
modelos verbais e matematicos detalhados
para explica-lo (Munroe 1953).

Segundo, dada a surpreendente simila-
ridade entre os dois modelos, vale a pena
perguntar por que a descoberta de Munroe
néo foi reconhecida (mas ver Gilbert 1984),
enquanto que a de MacArthur e Wilson foi
considerada como um dos maiores acon-
tecimentos da ecologia evolutiva dos anos
de 1960. Outros haviam recebido crédito
por desenvolver os precursores da teoria
do equilibrio [incluindo Dammermann
(1948 - ver Thomton 1992) e LaGreca e
Sacchi (1957 - ver Vuilleumier 1975)],
mas a teoria de Munroe foi conceitual e
matematicamente similar & de MacArthur
e Wilson (ver também Wilkinson 1993).

Modelos matematicos
Quando Munroe terminou sua tese, as

similaridades com o trabalho posterior
de MacArthur ¢ Wilson poderiam ter

sido surpreendentes o bastante. Entre-
tanto, Munroe desenvolveu sua teoria

do equilibrio na biogeografia de ilhas . ;

em tm artigo subseqiiente (1953), mas
apenas o resumo foi publicado, e ele
apareceu 4 anos ap0s o artigo ter sido _
apreseéntado em um encontro, em 1949.
Esse resumo continha apenas trés para-
grafos. O primeiro, mencionado acima,
apontava a generalidade das relagdes
semi-logaritmicas espécie-drea, mas
Munroe continua e apresenta o seguinte
modele matematico:

A presente forma das curvas € a de
uma sigmoide rasa, com a equagio

CF = k'A* [iL/(i + kp)],

onde F' = nimero de espécies na fau-
na em equilibrio, L = nimero de es-
pécies nas terras vizinhas capazes de
imigrar para a ilha, / = a probabilida-
de de qualquer uma das espécies imi-
grar realmente, p = a probabilidade
de exting@o de um unico par de uma
espécie, e A = a area da ilha, para a
qual supde-se que o numero da popu-
lagdo de cada espécie é diretamente
proporcional. (Munroe 1953, p. 53)

’

Padroes Insulares

A teoria de MacArthur e Wilson foi desenvolvida para explicar dois padrdes ge-
rais na biogeografia de ilhas: as tendéncias do nimero de espécies aumentarem
com a area da ilha e diminuirem com o isolamento. Esses padrdes sdo bastante
conhecidos pelos biogedgrafos desde .o inicio dos anos de 1800 (ver Capitulo
2). No entanto, talvez a maior inspira¢do para a teoria do equilibrio tenha se ori-
ginado de observagdes mais recentes de que as imigragdes e as extingdes eram
fendmerios relativamente freqiientes, mesmo no tempo ecoldgico. Durante o sé-
culo XX, inimeras pesquisas biologicas de Krakatau e outras ilhas onde a vida
havia sido dizimada por intermédio de erupgdes vulcanicas revelaram que as
imigragdes e extingdes eram processos recorrentes, e que as comunidades insu-
lares exibiam retorno substancial, a8 medida que novos colonizadores substituiam
as espécies extintas. A inovagdo de MacArthur e Wilson foi reconhecer os temas
comuns que estavam por tras dessas observagdes (as relagdes espécie-area, espé-
cie-isolamento e retorno) e propor uma sé teoria unificadora para expli?é-los.

As Relagées Espécie-Area
As teorias, assim como as ilhas, sdo freqiientemente alcangadas por alpondras. As curvas
espécie-area sdo tais alpondras (MacArthur e Wilson 1967, p. 8).
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Box 13.1 (continuagio)

MacArthur e Wilson (1967, p. 26, Figu-
ra 11 e Equagfio 3-1) utilizam uma expres-
sdo similar, porém mais simples, em seus
primeiros modelos matematicos: 3

S=UP)(E+1I)

onde S = o numero de equilibrio das es-
pécies, / = a taxa de imigragdo inicial se a
ilha estava sem nenhuma espécies, P = o
nimero de espécies no conjunto de espé-
cies disponiveis para colonizar e £ = taxa
de extingdo se P = espécies que estavam
presentes na ilha.

Avangos conceituais e
progresso cientifico

Por que Munroe niao fomentou essas idéias?
Apesar da notavel similaridade de suas
idéias, a descoberta de Munroe ndo teve
nenhum impacto aparente e era virtual-
mente desconhecida até os dias de hoje
(mas ver Gilbert 1984), enquanto a desco-
berta de MacArthur e Wilson foi um de-
senvolvimento independente posterior do
mesmo conceito enormemente influente.
Por um lado, ndo € surpreendente que o
conceito de equilibrio de espécies de Mun-
roe tenha permanecido desconhecido por
MacArthur, Wilson e virtualmente a todos
o0s biogeografos e ecologistas. As idéias

de Munroe foram apresentadas em cinco
paginas, uma tabela e uma figura den-
tro de uma Tese de Doutoramento muito
pouco divulgada, devotada a principio a
sistematica e a biogeografia descritiva de
borboletas caribenhas € em um resumo

“yde uma pagina, de uma publicagdo regio-

| relativamente obscura. E nao ¢ dificil
entender porque um jovem cientista.com
“interesses competitivos e pressdes” nao
procurou apresentar agressivamente suas
idéias, que gparentemente desapertavam
interesses de alguns poucos colegas. Ao
final dos anos de 1940, a biogeografia
foi dominada por abordagens descritivas
e taxondmicas; esse foi um tempo que ndo
era propicio para a introdugio de teorias
matematicas e conceitos ecologicos.

Por outro lado, no entanto, ndo € surpre-
endente que Munroe, especialmente com a
clareza dos fatos adquirida por décadas de
analise ao passado, ndo tenha feito um esfor-
¢o maior em publicar sua descoberta. Isso é
especialmente verdadeiro considerando que
Munroe nao se aposentou da ciéncia produ-
tiva ap6s receber seu grau, mas gozou de
uma reconhecida carreira como sistemata de
lepidopteros. Munroe claramente devotou
um tempo consideravel ao desenvolvimento
de suas idéias sobre o equilibrio faunistico
e reconheceu pelo menos algumas de suas
importantes implicagdes.

As ligdes. Infelizmente Munroe nio teve
maior reconhecimento de sua descoberta.
Um dos propdsitos deste ensaio é o de
retificar essa situagdo. Esse caso é estra-
nhamente similar as descobertas indepen-
dentes da teoria da evolugdo por selegdo
natural de Wallace e Darwin. Como na-
quela estoria, parece que tdo importante
quanto novas idéias s3o para 0 progresso
da ciéncia, elas freqiientemente n3o sdo
inspiragdes exclusivas dos génios que s3o
retratados nos livros didaticos. Por um
lado, as revolugdes cientificas comumente
dependem de inovagdes conceituais maio-
res. Por outro lado, para que elas tenham
impacto, € necessario que sejam apresen-
tadas de modo convincente durante esta-
gios receptivos no desenvolvimento de
uma disciplina. Ndo ¢ suficiente apénas
ter uma boa idéia; ¢ até mesmo mais im-
portante desenvolvé-la e publica-la. Mun-
roe e MacArthur e Wilson tinham basica-
mente a mesma idéia. Munroe se distraiu
com outros interesses e talvez sua tentati-
va inicial de publicar tenha sido frustrada,
permitindo que suas idéias enfraqueces-
sem. MacArthur e Wilson perseguiram e
defenderam suas idéias vigorosamente e
obtiveram um impacto cientifico maior.

(Extraide e modificado de Brown e
Lomolino 1989.)

Schoener (1976) descreveu a relagdo espécie-area como “uma da poucas leis

“ecolodgicas da comunidade”. Elas constituem um dos padrdes mais gerais e bem

documentados na natureza (Watson 1859; de Candolle 1855; Jaccard 1902, 1908;
Brenner 1921; Arrhenius 1921; Gleason 1922, 1926). Independente do grupo ta-
xondmico ou do tipo de ecossistema considerado, o nimero de espécies tende a
aumentar com o aumento da area. No entanto, essa relagdo nio é linear; a riqueza
cresce menos rapidamente em ilhas maiores (Figura 13.1).

,Apesar da longa histdria de estudos sobre esse padrdo fundamental, somente
depois dos anos 20 que os ecologistas o generalizaram em uma forma matemati-
ca. Em 1920, Arrhenius adaptou a equagdo alométrica (utilizada como escala da
morfologia e dos processos metabélicos) para descrever a relagdo espécie-area.
A equagao de Arrhemus mais comumente conhecida como modelo de poder,
pode simplesmente ser expressada como :

S =cA?

onde S = nimero de espécies (ou riqueza), ¢ € uma constante ajustada, A = drea
da ilha, ¢ z ¢ outro parametro fixo, que representa a inclinagdo quando S e 4 sdo
- representados em uma escala logaritmica. Tipicamente, essa relagdo é lineariza-

? ~da tomando-se o log de ambos lados-da equago:

S

[
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Figura 13.1

A relagdo empirica entre o niimero de espécies,
S, e a drea da ilha, A, para répteis e anfibios
das fndias Ocidentais, dispostas no gréfico a

partir de dados originais de Darlington (1957). -

Observe que ambos os eixos sao logaritmicos e
0s pontos se encaixam em uma reta, produzin-
do uma equagédo S = cAz, onde ¢ e z sao valores
ajustados. O conjunto interno representa essa
relagdo em espago aritmético. (Segundo Mac-
Arthur e Wilson 1967.)
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loé(S) = log(c) + P log(4)

Os valores de ¢ e z agora podem ser facilmente estimados utilizando-se a regres-
sdo linear simples de dados transformados em logaritmo (log). No Box 13.2 dis-
cutimos a relevancia bioldgica e as interpretagdes errOneas potenciais de c e z.

Enquanto o modelo de poder parece ser a formula‘mais comumente utili-
zada para as relagodes espécie-area, o uso do modelo semi-logaritmico tam-
bém € usado com freqiiéncia, especialmente entre fitoecologistas. Em 1922,
-Gleason utilizou a seguinte formula para estudar as relagdes espécie-area de
comunidades de plantas:

S=d+ klog(A)

Como implica essa formula, d representa o ponto de intercessdo e & representa a
inclinagdo da linha quando S (riqueza) € representada contra o log de A (area).
Frank Preston, um engenheiro de profissdo e um naturalista por vocagéo,
contribuiu com o desenvolvimento matematico da ecologia, durante os anos de
1950 e 1960. Preston (1962) observou que a relagdo espécie-area de ilhas era
um caso especial do aumento multiplicativo geral no nimero de espécies com o

dta

aumento da drea amostrada. Ele sugeriu que seria uma conseqiiéncia do que ele ~

denominou de distribuigdo candnica lognormal do numero de individuos entre as
espécies (ver também Williams 1953, 1964). Em qualquer regido, apenas pou-
cas espécies sdo extremamente comuns e muitas sdo moderadamente comuns ou
muito raras. Portanto, a distribuigdo do numero de individuos entre as espécies,
quando répresentadas em uma abscissa logaritmica (eixo x), encaixa bastante
bem uma curva normal em forma -m Figura 13.2). Algumas vezes, essa
curva é cortada no lado esquerdo e Preston sugeriu que isso acontece quando a
amostra € tdo pequena, que algumas das espécies mais raras ndo sdo observadas.
Esse ¢ o efeito que produz a curva espécié-area. A medida que 4reas maiores sdo
tomadas como amostra, obtém-se ndo apenas mais individuos, mas também mais
espécies, porque alguns dos novos individuos serdo representantes de espécies
raras que ainda ndo foram vistos. Adicionalmente, dreas maiores tenderfo a in-
corporar novos tipos de habitats e, portanto, a adicionar espécies especializadas
que sdo restritas aqueles ambientes.

Preston chamou a ateng¢@o que ilhas pequenas e isoladas apresentam menos
espécies por unidade de area e valores de z mais elevados para a curva espécie-
drea em relagdo as amostras de areas de tamanho comparavel dentro de grandes
regides de habitats continuos nos continentes (Figura 13.3; ver Schoener 1974;
Sugihara 1981). A razéo para isso € intuitivamente aparente: ilhas pequenas e
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(A) 40 : Figura 13.2

A abundancia relativa de espécies den-
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Area da ilha (km?) raras em ilhas isoladas. (De Wilson 1961.)
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Box 13.2

Interpretagdes e comparagoes de constantes na relagdo espécie-area:

Uma precaugao adicional

A relagdo espécie-drea é um dos padrdes
mais importantes ¢ mais freqlientemente es-
tudados na biogeografia e, de acordo com
Schoener, “uma das poucas regularidades
universais da comunidade ecologica” (1986,
p. 560). Ainda sim, a utilidade dos modelos
mais comuns que descrevem essa relagdo, o
modelo de poder (S = c4°, onde § € a rique-
za de espécies, A € a drea € ¢ € z s30 cons-
tantes) ¢ questionavel. A controvérsia mais
forte € oriunda ndo da *“forma” fornecida por
esse modelo, mas da relevéncia bioldgica de
seu expoente z(Connor € McCoy 1979; Su-
gihara 1981; Abbott 1983).

Muitas interpretagdes errdneas podem
ser resultantes de uma referéncia freqiiente
mas infeliz em relagdo aos valores z € ¢ como
a inclinagao e intercessio da relagdo espéc'ie-
area respectivamente. A fungdo de poder,
no entanto, “intercepta” na origem (isto €,
quando 4 = 0, § = 0). Também ¢ importante
ressaltar que os valores de z representam as
inclinagdes da relagdo entre o log Selog 4 e
ndo a riqueza de espécies e area. Por si 0, os

valores de z ndo indicam o qudo rapidamente
S aumenta em relagdo a A. Para isso, sdo ne-
cessarios os valores de ambos os parimetros
no modelo de poder, ¢ e z (Gould 1979).
Apesar dessa ndo ser uma revela¢do
matematica surpreendente, ndo é raro ver,
por exemplo, um valor alto de z equaciona-
do com um rapido aumento em § com um
aumento de A. Ainda assim, tal inferéncia &
valida apenas se os valores de ¢ para os ar-
quipélagos e para as faunas sob estudo sdo
iguais. Caso contrario, os valores-de ¢ va-
riam consideravelmente (em geral em uma
ordem de magnitude ou mais entre arquipé-
lagos ou tdxons), enquanto que os valores
. de z tendem a ser conservadores (tipicamen-
te variando entre 0,15 e 0,35: Gould 1979,
sua Tabela 1; Wright 1981, sua Tabela 1).
Esse fato levou Gould (1979) a sugerir que
fazemos inferéncias das comparagdes dos

valores de c para arquipélagos com valores

de z aproximadamente iguais (andlogo a
andlise de covariancia para dados transfor-
mados em logaritmo).

Efeitos da variagdo dos valores de ¢ e z na relagio espécie-drea. O modelo em todos os
casos é § = cA*. (A) Os efeitos da variagao dos valores de ¢ (z € mantido constante em 0,25).
(B) Os efeitos da variagdo dos valores de z (c ¢ mantido constante em 1). (C) os efeitos da
variagao de ¢ e z. Observe que a riqueza de espécies cresce mais rapidamente para a curva
superior, apesar dos valores substancialmente mais baixos de z. (de Lomolino 1989)
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Os efeitos da variag@o de um desses pa-
rametros, ¢ ou z, enquanto um deles ¢ man-
tido constante sdo ilustrados nas Figuras A
e B. Observe que a relagdo espécie-area (es-

. cala aritmética) é fortemente influenciada

pela variagdo relativamente modesta em c,
mas comparativamente insensiveis as varia-
¢oes em z, tipicas das comunidades naturais.
Além disso, se esses pardmetros variarem
simultaneamente, como certamente ocorre

na natureza, entdo a inclinagdo da curva da
relagdo espécie-area (novamente em escala

aritmética) pode na verdade ser menor para
estudos que indicam valores de z mais eleva-
dos (Figura 1C desse box).

Em resumo, embora o modelo conti-
nue a fornecer importantes esclarecimentos
no que diz respeito aos fatores que afetam
a riqueza de espécies em biotas isoladas,
ainda ha um consideravel potencial para in-
terprgtagdes erroneas. Estudos comparando
constantes do modelo entre arquipélagos,
ou comparagdes com 0s supostos valores
dessas constantes, devemn cuidar para evitar

os problemas estatisticos discutidos aqui ou -

em qualquer outro lugar (Connor € McCoy
1979; Gould 1979; Martin 1981).

(Extraido e modificado de Lomolino 1989.)
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isoladas possuem menos espécies do que areas comparaveis em um continente,
porque se uma espécie torna-se rara em uma ilha, € bastante provavel que ela
seja extinta, enquanto que em um continente, sua populagao pode ser sustentada

em niveis baixos através da troca de individuos entre as areas locais. O efeito de

* tais extingGes ¢ muito mais severo em pequenas ilhas do que em ilhas maiores,
acarretando uma inclinagdo mais ingreme na curva espécie-area.

As Relagdes Espécie-Isolamento

Desde o inicio dos anos de 1800, sabe-se bem que ilhas oceénicas. linicas,

isoladas e afastadas suportam menos espécies do que ilhas que s@o parte de

E

Corestarnv s ot it T
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Riqueza de espécies (S)
Riqueza de espécies (S)

Area da ilha (A) Isolamento da ilha (1)

Figura 13.4

Dois dos padrdes mais comuns na natureza — as relagdes espécie-area (A) e espécie-isolamento (B). Os equivalentes transforma-
dos em log destas relagdes sdo apresentados nos insetos (S = riqueza de espécies, A = area da ilha, c e zs30 constantes ajustadas
para o modelo de poder das relagdes espécie-area). Observe que as relagdes espécie-drea serdo dificeis de detectar (inclinagao
proximo a 0) se a pesquisa biogeografica for limitada as ilhas maiores (isto €, regido a; ver também as Figuras 13.15 e 13.16). Simi-
larmente, as relagdes espécie-isolamento serdo dificeis de ser detectadas se as pesquisas fossem restritas as ilhas muitp préoximas
ou muito distantes (regides b e ¢; ver também Figuras 9.18 e 13.19A).

.

arquipélagos maiores ou que estio mais proximas aos continentes. Supondo
que o declinio na riqueza de espécies ¢ resultado de um declinio nas taxas de
dispersdo com o isolamento, a forma da relagdo espécie-isolamento deve ser uma
conseqiiéncia das curvas de dispersdo para o conjunto de espécies (colonizadores
potenciais do continente; ver Capitulo 9). Portanto, para uma variedade de tixons
e ecossistemas, a riqueza de espécies deve declinar como uma fung@o negativa
exponencial ou sigméide do isolamento (Figura 13.4).

Com transformagdes apropriadas de um ou de ambos os eixos (isto €, riqueza
e isolamento), essas relagdes podem ser linearizadas para permitir a analise es-
tatistica e comparagdes entre estados (por exemplo, § = k e*®, ou § = k e*;
onde S = riqueza, k, e k, sdo constantes ajustadas.e / = isolamento). Na pratica,
no entanto, a relagdo espécie-isolamento fregiientemente é muito menos geral
do que a relagdo espécie-drea. A diferenga pode ser decorrente, em parte, da
tendéncia de que muitos estudos de ilhas, como aqueles em umtnico arquipéla-
go, incluem grandes amplitudes nas dreas insulares mas apenas uma amplitude
limitada no isolamento. Além disso, enquanto as medidas da area da ilha sdo
facilmente extraidas de mapas, devido s muitas rotas de imigragdes possiveis e
fontes, as medidas biologicamente relevantes de isolamento sdo extremamente
desafiadoras. Ainda assim, muitos estudos reportam relagdes espécie-isolamento
importantes, especialmente quando o isolamento da ilha varia substancialmente
e quando os efeitos da area da ilha sdo estatisticamente “controlados” (por exem-
plo, usando a analise de correlagdo ou regressdo apds a quantificagdo dos efeitos
da area na riqueza das espécies; Figura 13.5A e B).

1

Retorno de Espécies

Um terceiro padrdo que influenciou MacArthur e Wilson foi a rapidez da re-
colonizagdo das ilhas de Krakatau. Essas ilhas estdo localizadas no Estreito de
Sunda, entre as ilhas de Sumatra e Bornéo (Figura 13.6). Uma violenta erupgdo
vulcanica destruiu a ilha original de Krakatau em 1883, deixando varias ilhas
. remanescentes desprovidas de vida. A recolonizagio, aparentemente das grandes
ilhas vizinhas de Java e Sumatra, foi rapida; em torno de 1935, uma floresta tro-
pical imida com iniimeras espécies de plantas, aves e outros organismos estava
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Figura 13.5

Uma amostra de graficos ilustrando os efeitos do isolamento
na riqueza de espécies de virias biotas insulares (ver também
Figura 13.22). (A) Aves continentais residentes nos arquipéla-
gos de Moluccan e de Melanésia. Aqui, a riqueza de espécies é
expressada como saturagao, que é a riqueza de espécies de ilhas
isoladas, expressadas como porcentagem do que é encontrado
em uma ilha de tamanho equivalente, mas mais préxima da
Nova Guiné. (B) Mamiferos nao voadores da regiao de Thou-
sand Island, Rio Sao Lourengo, Nova lorque. Aqui,‘ a ordenada
iguala o resto das relagbes espécie-area (isto €, a diferenga en-
tre a riqueza de espécies insulares observada e a prevista para
uma ilha de mesmo porte, baseada no modelo de regressao
S =6,51(A°*). (C) Riqueza de espécies de lagartos em ilhas em
pontes continentais no Golfo da Califérnia. Aqui, a riqueza de
espécies é representada em fun¢ao do tempo desde o isolamen-
to dessas ilhas de pontes continentais, ap6s a elevagao do nivel
do mar no recuo glacial mais recente. (A, segundo Diamond
1972; B segundo Lomolino 1982; C de Wilcox 1978.)
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Figura 13.6

As ilhas de Krakatau estdo localizadas no Estreito
de Sunda, entre as ilhas indonésias de Sumatra e
Bornéo. Rakata, Sertung e Panjang sdo remanes-
centes de uma ilha muito maior que foi destruida
por uma grande explosao vulcanica em 1883. Anak
Krakatau é uma ilha relativamente jovem que emer-
giu de uma fossa vulcanica submarina em 1930. (De
Whittaker e Jones 1994)

C.B

de Sunda Q. )
Ilhas de Krakatau
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Tabela 13.1
Numero de espécies de aves,terrestres e de 4gua doce em Rakata e Sertung

Numero de espécies encontradas

Rakata Sertung
Nio migrantes Migrantes Total Nio migrantes Migrantes Total
1908 13 0 13 1 0 1
1919-1921 27 4 31 27 2 29
1932-1934 27 -3 30 T 29 5 34
Numero de exting¢des e colonizagdes entre 0s censos
Rakata Sertung
/ Extingdes Colonizagdes Extingdes Colonizagdes
1908 a 1919-1921 2 20 0 28
1919-1921 a 1932-1934 5 4 2 7

Fonte: Segundo MacArthur'e Wilson 1967.

Nota: O nimero de espécies aumentou do censo de 1883 em relagdo ao censo de 1919-1921 e entdo permaneceu relativamente constante,
apesar da extin¢do de algumas espécies e a colonizagdo de outras.

se desenvolvendo. Varias expedigdes cientificas visitaram as ilhas remanescen-
tes de Rakata e Sertung, fazendo um.inventario das biotas. Os primeiros censos
de aves, que eram particularmente completos, estdo resumidos na Tabela 13.1.
MacArthur e Wilson observaram que o numero de espécies de aves em
Rakata e Sertung aumentou rapidamente até 1920, mas depois disso o niimero
total de espécies permaneceu relativamente constante, apesar das mudangas na
composigdo da fauna aviaria. As espécies nao apenas colonizaram rapidamente
antes de 1920, mas também continuaram a imigrar apds esse periodo. Algumas
das espécies que chegaram depois tornaram-se colonizadores bem sucedidos,
substituindo um numero mais ou menos igual de espécies que se tornaram
extintas. Essas colonizagdes e extingdes equivalentes podem simplesmente ter
refletido mudangas sucessivas na fauna aviaria em resposta ao desenvolvimento
de uma floresta tropical e a eliminagdo concomitante de habitats abertos, mas
elas também podem sugerir que um continuo retorno (turnover) pode ser tipico
de biotas insulares. Tais retornos podem ser particularmente altos, como no caso
das aves de Rakata e Sertung, quando os organismos necessitam cruzar apenas
modestas barreiras para alcangar pequenas ilhas. '

A Teoria do Equilibrio na Biogeografia de Ilhas

MacArthur e Wilson produziram uma teona simples para explicar o que eles
consideravam ser as trés caracteristicas basicas de biotas insulares: a relagdo
espécie-area, a relagdo espécie-isolamento e o retorno (turnover) de espécies.
Eles propuseram que o niimero de espécies que habitam uma ilha representa um
equilibrio dindmico entre taxas opostas de imigragdo e de extingdo. O equilibrio
¢ denominado dindmico, porque as imigragdes e extingdes sdo consideradas
COmo. processos opostos e recorrentes, que mantém uma riqueza de espécies
relativamente estavel, apesar das mudangas na composigao das espécies.

O modelo do equilibrio pode ser representado graficamente através do grafico
das taxas de imigra¢ao e extingdo em fun¢do do nimero de espécies presentes em
uma ilha (Figura 13.7). O niimero de especxes na ilha (S) pode variar de zero a um
maximo, P, o nimero no conjunto de espécies que esta disponivel para colonizar a I
ilha de um continente proéximo ou outra area fonte. Agora podemos prever a forma
das curvas que representam as taxas de extingfio e colonizagdo. Vamos comegar
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imigragao Extingao B

Figura 13.7

Um modelo simples no qual o numero de espé-
cies que habita uma ilha representa um equili-
brio entre taxas opostas de colonizagio e extin-
¢do. Note que a taxa de imigragao declina e a de A
extingdo aumenta, a medida que o nimero de
espécies aumenta de 0 a P, niimero do conjunto :
de espécies do continente. O ponto de interse- ‘ ’
¢ao das duas curvas representam um equilibrio :
estavel, porque se o nimero de espécies € deslo-
cado de S para nimeros mais altos (S”) ou mais
baixos (S’), ele retornara (flechas).

Taxa

0 s’ S S” P

Numero de espécies

com uma ilha vazia. A taxa de imigragdo (definida como a taxa de chegada de
propagulos de espécies que ainda ndo estdo presentes na ilha) precisa diminuir de .
algum valor maximo, representado pela ilha vazia, até um valor zero, quando a ilha
contém todas as espécies do conjunto e ndo existem mais novas espécies para co-
lonizar a ilha. Inversamente, a taxa de exting¢d@o (definida como a taxa de perda de
espécies insulares existentes) deve aumentar de um valor zero, quando ndo existe
nenhuma espécie presente na ilha que pode ser extinta, até algum valor maximo,
quando todas as espécies do conjunto do continente habitam a ilha. Em suma, a
medida que a ilha se enche, o nimero de espécies que pode sofrer extingdes au-
menta e, portanto, as taxas de extingdo conseqiientemente devem aumentar. -

Em algum numero de espécies entre zero e P, as linhas que representam as ta-
xas de imigragdo e extirigdo se cruzam. Nesse ponto, as duas taxas sdo exatamente
_iguais, resultando em um nimero de equilibrio de espécies, S, ¢ uma taxa de equi-
librio de retorno (turnoveér) de espécies, 7. Esse ponto representa um equilibrio

-estavel porque, se 0 nimero de espécies é modificado desse valor, ele deveria
(pelo menos teoricamente) sempre retornar a esse valor. Por exemplo, suponha
que um desastre natural, como um furacio, provoque a extingdo de varias espécies
insulares, temporariamente reduzindo o nimero de espécies de S para S’ (Figura
13.7). Entdo a taxa de imigragdo excedera a taxa de extingdo e a ilha acumulard
espécies até que S seja atingido novamente. Da mesma forma, se S é modificado
de$ para um niimero maior, $”, entdo a taxa de extingdo sera maior do que a taxa
de colonizagdo e as espécies serdo perdidas até que S seja restaurado.

Agora vamos incorporar os efeitos do tamanho da ilha e do isolamento nesse
modelo. MacArthur ¢ Wilson assumiram que o tamanho de uma ilha afetaria
apenas a taxa de extingdo. Apesar de reconhecerem que grandes ilhas poderiam
fornecer um alvo maior para a dispersdo de propagulos do que ilhas pequenas,
eles concluiram que tal efeito na taxa de imigragdo seria insignificante, quando
comparado a importancia do tamanho da ilha nas extingdes. O tamanho das
populagdes de todas as espécies deveria decrescer com a diminui¢do da area
da ilha e, como discutido no Capitulo 8, a probabilidade de extingio aumenta
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rapidamente @ medida que a populagio torna-se muito pequena. Conseqiiente-
‘mente, para uma biota fonte de muitas espécies, a taxa de extingdo deveria ser
substancialmente maior em uma pequena ilha do que em uma grande area. Isso
pode ser demonstrado em um modelo grafico, desenhando-se duas curvas de
taxa de extingdo; a curva para uma pequena ilha é sempre mais alta do que a
curva para uma grande ilha (Figura 13.8). Examinando-se as intersegdes dessa$
curvas com a curva de colonizagéo, imediatamente notamos que a pequena ilha
¢ exibe um nimero de equilibrio de espécies menor e uma taxa de retorno (*“tur-
nover”) de equilibrio maior em relag4o a grandes ilhas.

MacArthur e Wilson utilizaram uma légica similar para mostrar como as cur-
vas de imigracio seriam influenciadas pelo isolamento. Eles assumiram que a
distancia de uma ilha da fonte poderia afetar apenas a taxa de imigragdo. Inde-
pendente do mecanismo de dispersdo, se uma barreira exerce um efeito de filtra-
¢d0, entdo a probabilidade de um organismo cruzar a barreira decresce a medida
que a largura dessa barreira aumenta. Esse efeito de isolamento pela distancia ’
pode ser incorporado no modelo através de duas curvas de imigragdo; a curva
- para uma ilha mais préxima a fonte de espécies ¢ sempre mais alta do que a cur-
va para uma ilha mais isolada (Figura 13.8). A interse¢io dessas curvas com as ™
curvas de extingdo prevé que no equilibrio, ilhas proximas deveriam conter mais
espécies e taxas mais altas de retorno em relagio a ilhas distantes. _

Combinando em um tnico gréfico os efeitos do tamanho da ilha e do isola-
mento (Figura 13.8), pode-se observar as previsdes do modelo. Existem quatro
intersegdes das curvas de taxas de imigragio e de extingio, cada uma combinan-
do com o tamanho da ilha, grande (L) ou pequeno (S), e com a distancia, proximo
(N) ou afastado (F). O nimero de espécies no equilibrio deve estar na seguinte
ordem: S > S  ~S > S (Observe que o fato de uma ilha grande e distante ou
pequena e préxima ter mais espécies ird depender da forma exata das curvas de
imigragao e de extingdo). '

O modelo obviamente explica as observagdes que o motivaram: isto &, que o
numero de espécies aumenta com a 4rea e decresce com o isolamento e que exis- '
te um retorno continuo de espécies. Entretanto, como toda boa teoria, 0 modelo

Xrﬁigragéo Extingao

Figura13.8

O modelo de equilibrio de MacArthur e Wilson
(1963) na biogeografia de ilhas, exibindo os efeitos
do tamanho da ilha (curvas de taxa de extincio di-
ferentes) e do isolamento (curvas de taxa de imigra-
cdo diferentes) em rela¢do ao equilibrio do niimero
de espécies (S) e a taxa de retorno das espécies (7).
As intersegbes das curvas para ilhas de diferentes
combinagdes de tamanho e distancia podem ser uti-
lizadas para prever os niimeros relativos de espécies

Ss SLrSsn Sin
Nimero de espécies e as taxas de retorno no equilﬂvio.
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vai além do que ja é conhecido para fazer previsdes adicionais que possam ser
testadas apenas com novas observagdes ¢ experimentos. Especificamente, ela
prevé a seguinte ordem de taxas de retorno no equilibrio: T > T, ~T > T, .. O
modelo também prevé as taxas relativas nas quais as ilhas de tamanhos diferentes
e graus de isolamento poderiam retornar ao equilibrio se a biota fosse perturbada.
Por exemplo, uma ilha proxima poderia retornar ao equilibrio mais rapidamente
do que uma ilha distante de mesmo tamanho, porque ela deveria exibir uma taxa
de imigragdo mais alta, mas a mesma taxa de extingao.

Pontos Fortes e Fracos da Teoria

Como muitas novas idéias importantes, a teoria do equilibrio de MacArthur e Wil-

son provocou uma resposta mista de outros cientistas. Ela gerou ndo apenas grande .

interesse e entusiasmo por parte de alguns pesquisadores, mas também grande ce-
ticismo e criticas por parte de outros. Certamente a teoria estimulou uma nova onda
de pesquisa em biogeografia ecoldgica. A maioria desses estudos envolviam ilhas
ou outros habitats isolados e estavam especificamente propostos para avaliar ou
elaborar o modelo de MacArthur e Wilson. Em uma revisdo da teoria do equilibrio
escrita ha apenas uma década depois do primeiro trabalho seminal de MacArthur e
Wilson (1963), Simberloff (1974a) citou 121 referéncias a esse trabalho e o passo
das pesquisas continuava acelerado. Em 1987, o trabalho de 1963 € a monografia
de 1967 haviam sido citadas em torno de 2.000 publicagdes.

Varias caracteristicas da teoria do equilibrio contribuiram para sua recep¢ao favo-
ravel. Sua apresentagdo grafica elegantemente simples fez com que os elementos es-
senciais do modelo fossem acessiveis a um publico amplo, incluindo pessoas com um
treino matematico minimo. Além disso, a teoria do equilibrio ndo apenas introduziu
novas idéias estimulantes que auxiliaram na construgdo de uma ponte sobre a lacuna
entre a biogeografia tradicional e a ecologia, mas também a apresentou na forma de
um modelo do qual era possivel fazer previsdes claras e testaveis. Muitos modelos
matematicos, especialmente os utilizados em ecologia, ndo sdo empiricamente opera-
cionais — ou seja, eles ndo indicam explicitamente quais observagdes seriam necessa-
rias para testar as teorias e rejeitar os modelos. No entanto, tais modelos ainda podem
ser Uteis, se servirem a uma fung@o heuristica — se fizerem com que alguém comece

-a pensar sobre 0 problema e sobre métodos mais precisos. O modelo de MacArthur e

Wilson certamente desempenha esse papel heuristico, mas ele também indica o tipo
de dados que sdo necessarios para um teste rigoroso. Ele prevé tendéncias qualitativas
(acréscimos e decréscimos) no niimero de espécies e nas taxas de retorno em relagio
ao tamanho e ao isolamento da ilha. Essas previsdes podem ser testadas utilizando-se
simples listas de espécies que habitam varios arquipélagos em tempos diferentes. As
listas podem ser compiladas através de trabalho de ¢ampo original, mas resultados das
pesquisas prévias das biotas de muitas ilhas também estdo disponiveis na literatura. O
Ginico outro dado necessério sdo as 4reas das ilhas e as distancias em relagdo as prova-
veis areas fontes, que podem ser obtidas a partir de mapas padrdes.

_ Entretanto, a simplicidade da teoria também tem sido a base para muitas criticas.
Alguns argumentaram que ela € tdo simples quanto inGtil porque obscurece, ao invés
de esclarecer, os padrdes e processos que tornam a biogeografia de ilhas interessante
(por exemplo, Sauer 1969; Lack 1970; Carlquist 1974; Gilbert 1980; Williamson
1989). Em razio da pesquisa, a teoria tem estimulado e aumentado a compreensio
da distribui¢do em ilhas que resultou (ver Capitulo 1) em muitas das criticas ndo
comprovadas. Todos os modelos tém a intengdo de ajudar os pesquisadores a com-
preender a natureza, através da apresentagdo de conceitos simplificados e resumidos
de uma realidade mais complexa. Eles inevitavelmente sacrificam uma certa dose de

' precisdo em favor da clareza e generalidade. Em geral, as novas teorias sdo apresen-

tadas inicialmente sob uma forma muito geral, incompleta e sdo corrigidas e refina-
das como resultado de pesquisas empiricas e tedricas subseqientes.

A RN TR
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Se a‘teoria do equilibrio na biogeografia de ilhas sobreyiver, ela provavel-
mente experimentaré esse fato. As criticas apontaram problemas especificos com
varias suposi¢des do modelo, que podem limitar sua aplicabilidade em muitos ti-
pos de ilhas. A maioria da recente pesquisa serviu para identificar e avaliar esses
problemas e para modificar o modelo, incorporando assim suposi¢des diferentes
e mais realistas. Os proprios MacArthur e Wilson (1967) apontaram alguns pon-
tos fracos de sua teoria:

Primeiro, ainda sabemos muito pouco sobre a forma precisa das curvas de
extingdo e imigragdo, de modo que poucas previsdes numéricas podem ser
feitas. Segundo e mais importante, o modelo também considera muito simples
a interpretagao do processo ao fazer artificialmente uma clara distincio entre
imigragdo e extingao... A terceira dificuldade é decorrente da suposigao de que
as curvas de extingao e imigragao tém formas um tanto regulares para diferen-
tes faunas e ilhas e em tempos distintos nas mesmas ilhas. Quando um novo
conjunto de curvas necessita ser derivado para uma nova situacio, o modelo
perde muito de sua virtude. Casos ndo convencionais de fato ocorrem - por
exemplo a flora de Krakatau. Além disso, as curvas de extingio apresentam
um pronunciado componente genético: a raridade afeta as freqiiéncias génicas
e as causas genéticas e ecologicas do ato de extingao que atuam em conjunto.

Outros foram rdpidos em ecoar essas consideragoes e apontar defeitos adi-
cionais da teoria. Como veremos nas observagdes listadas abaixo, muitas dessas
criticas sugerem que a teoria ¢ insuficiente ou incompleta, ndo discordando no
entanto com sua doutrina basica.

1. Muitas biotas insulares podem ndo estar em equilibrio entre taxas opostas
de imigragdo e extingdo. Ao invés disso, o numero de espécies pode au-
mentar ou diminuir ao longo do tempo evolutivo. Isso é particularmente
provavel quando a imigragdo e a extingdo ocorrem aproximadamente na
mesma escala de tempo dos eventos geologicos e climaticos que criaram,
alteraram e destruiram ilhas. Aqui, as comunidades insulares podem nun-
ca alcangar o equilibrio. No entanto, uma teoria do equilibrio pode ser util
na interpretagdo desses casos, porque pode ser interessante considerar es-
sas biotas se aproximando de um novo equilibrio apds seguida a perturba- -
¢do histérica. Como MacArthur e Wilson observaram (1967:19-21), “um
equilibrio perfeito entre imigragdo e extingdo pode nunca ser alcangado,
... mas considerando que a suposi¢do de um equilibrio nos capacitou a
fazer previsdes novas e validas, o conceito de equilibrio ¢ util.”

2. O modelo supde que as identidades e as caracteristicas de espécies em par-
ticular podem ser ignoradas. No se supde que as espécies apresentem
taxas de imigragao e extingdo idénticas, mas todavia, o retorno (turno-
ver) resultante € visto como um processo altamente estocéstico: as no-
vas espécies imigram e as espécies existentes morrem de forma mais ou
menos aleatoria e apenas o niimero aproximado de espécies permanece o
mesmo. A suposigdo implicita de que os processos ecolégicos, incluindo
interagdes interespecificas, ndo determinam quais espécies podem coe-
xistir em uma ilha em particular é pelo menos tecnicamente incorreta.

3. A imigragdo e a extingdo sdo tratadas como processos independentes. Isso
provavelmente € justificavel, ja que a imigragao é definida como a che-
gada de propagulos de novas espécies e que sucessdes secundérias nio
ocorrem. Por outro lado, o recrutamento de novos individuos de espécies
Ja presentes deveria tender a resgatar as populagdes em ilhas proximas da
extingo. De um modo similar, a 4rea pode afetar as taxas de imigragio
e extingdo porque ilhas maiores podem interceptar mais colonizadores
potenciais (ver as ultimas se¢des sobre os efeitos de salvamento & alvo).
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4. Pode ser dificil identificar a fonte de uma biota insular sem uma cuidadosa in-
vestigagdo da sistematica e da distribuigdo historica das espécies que estdo
presentes. De fato, as espécies que habitam uma unica ilha podem ter vindo
de varias fontes, incluindo através da dispersdo sobre as 4guas de continen-
tes e de outras ilhas, de conexdes pretéritas com outras massas continentais
e de especiag¢do endémica dentro da propria ilha. Se as espécies insulares
sdo oriundas de imigragdo de multiplas fontes, a teoria pode potencialmente
ser modificada para lidar com essa complicagdo. Por exemplo, MacArthur
e Wilson consideram a colonizagdo por alpondras, na qual as espécies dis-
persam de uma ilha a outra ao longo de uma cadeia de ilhas.

5. Se as espécies insulares se originam através de especiagdo dentro da préopria
ilha, entdo uma suposigao basica do modelo — que a riqueza de espécies
¢ afetada apenas por imigragdo e extingdo — € claramente violada, Nova-
mente, apesar do modelo original ndo englobar esse aspecto, ele pode ser
modificado para incluir os efeitos da especiagdo (ver Figura 13.29).

6. A area fornece apenas uma medida muito. geral e indireta da capacidade
das ilhas em suportar os individuos e as espécies. Apesar da extensdo de
muitos tipos de habitats crescer com o aumento do tamanho da ilha, isso
em geral influi na diversidade dos habitats. As ilhas maiores tendem a
possuir montanhas mais altas, mais habitats aquaticos e assim por diante,
assim.como as maiores areas da maioria dos tipos de vegetagdo serem
encontradas em pequenas ilhas. Conseqilientemente, parte do aumento na
diversidade de espécies com o tamanho da ilha pode ser decorrente da adi-
¢ao de especialistas cujas necessidades de habitat sdo encontradas apenas
em ilhas grandes. Nesse caso, um modelo mais elaborado, que também
incorpore variaveis de habitats especificos, poderia prever padrdes de di-
versidade e de distribuigdo de espécies insulares melhor do que somente
considerando a area (por exemplo, Power 1972; Johnson 1975).

Essas criticas sio sérias e devem ser consideradas a medida que procedemos
na discussdo sobre as distribuig¢des insulares neste e nos capitulos seguintes. Ve-
remos muitos casos nos quais o modelo, em sua forma original, é inadequado
para medir os padrdes observados (ver Williamson 1989; Haila et al. 1982; Case
1987; Haila 1986). Também ficara claro que seguindo a abordagem geral de
MacArthur e Wilson, testando-a e as vezes rejeitando-a, aprendemos muito sobre
0s processos ecologicos e historicos que determinam a distribuigdo dos organis-
mos entre ilhas e outros habitats isolados.

Testes do Modelo

Comegando ao final dos anos de 1960, numerosos autores publicaram artigos
com o propdsito de testar a teoria de MacArthur e Wilson. Fregiientemente,
apenas uma ou duas de suas suposi¢des — isto €, covariagdo no numero de
espécies com a area ou com o isolamento — foram testadas. Entretanto, mes-
mos esses testes incompletos sdo valiosos, porque quando as suposi¢des nio
nascem a partir de dados, elas indicam que a teoria em sua presente forma ndo
pode quantificar a distribui¢do dessas biotas. Por outro lado, quando poucas
observagdes concordam com as suposigdes, € injustificado assumir, como mui-
tos autores fizeram, que elas corroboram a teoria. E possivel obter o resultado
correto através da razdo errada, porque explicagdes alternativas, baseadas em
suposigdes diferentes, podem gerar algumas das mesmas suposi¢des. Antes de
se aceitar um modelo em particular como a explicagdo para um conjunto de
observagdes, ¢ importante ndo apenas testar todas as hipoteses possiveis do
modelo, mas também avaliar a validade das suposi¢des por detras delas e tentar-
imaginar e excluir explicagdes alternativas.
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Estudos iniciais que “testaram” e tiveram a intengdo de apoiar o modelo do
equilibrio, cairam em trés categorias, que serdo descritas abaixo. O mais comum
foi o das analises de dados na distribuigdo insular de varios taxons em um certo
ponto no tempo. Muitas delas simplesmente confirmaram as relagdes entre o
numero de espécies e o tamanho e isolamento da ilha para mais grupos de orga-
nismos e mais arquip€lagos, apontados por MacArthur e Wilson (por exemplo,
Hamilton et al. 1964; Hamilton e Armstrong 1965; Johnson et al. 1968; Johnson
e Raven 1973). Outras analises descreveram padrdes similares de outros habitats
insulares, como o topo de montanhas (Vuilleumier 1970) e cavernas (Culver
1970; Vuilleumier 1973). Freqiientemente, elas sugeriram explicagdes ad hoc
sobre as diferengas entre essas relagdes em tais coisas como valores z e quali-
dade de ajuste da equagdo de regressao para os dados apontados. Apesar desses
estudos terem suportado a generalidade dos padrdes, eles ndo podem ser consi-
derados como testes rigorosos da teoria.

Estimativas de retorno em pontes continentais insulares. Em 1969, Ja-
red Diamond registrou um teste mais direto de uma hipétese crucial: o continuo
retorno na composigdo das espécies resultante do balango das colonizagdes e
extingdes. Diamond recenseou a fauna aviaria das I1lhas do Canal fora da costa
sul da Califérnia quase exatamente 50 anos ap6s Howell (1917) ter publicado
uma detalhada contagem dos passaros que procriavam em cada ilha na virada do
século. A comparagio desses dois censos revelou surpreendentes diferengas na
composigdo das espécies (Tabela 13.2), apesar de ter havido pouca mudanga no
numero de espécies que procriavam em cada ilha. Em 1968, Diamond observou
um namero de espécies que nao procriavam antes de 1917 e um nimero quase
igual de espécies presentes 50 anos antes, que haviam aparentemente desapa-
recido. Dessas observagdes ele concluiu que pelo menos entre 20% e 60% das
espécies de passaros de cada ilha retornaram desde 1917. Ele apontou que as
reais taxas de retorno poderiam ter sido até mesmo mais altas; algumas espécies
poderiam ter colonizado e se tornado extintas entre esses 50 anos. Apesar de nio
existirem ilhas suficientes para testar rigorosamente as relagdes entre a taxa de
retorno e o tamanho da ilha ou o isolamento, Diamond notou que o retorno pare-
ceu ser maior em ilhas com menos espécies.

Tabela 13.2

Retorno de espécies de aves terrestres que procriam nas Ilhas do Canal da Califérnia entre 1917 e 1968

Numero de espécies

Itha Area (km?) Distincia do_ =———————aa= Introdugdes
continente (km) 1917 1968 - Extingdes (por humanos) Colonizacdes Retorno (%)*

Los Coronados 2,6 13 11 11 4 0 4 36
San Nicholas 57 98 11 11 6 2 4 50
San Clemente 145 79 28 2 9 1 4 25
Santa Catalina 194 32 30 34 6 1 9 24
Santa Barbara 2,6 61 10 6 7 0 3 62
San Miguel 36 42 11 15 4 0 8 46
Santa Rosa 218 . 44 14 25 1 1 11 32
Santa Cruz 249 31 36 37 6 1 6 17
Anacapa 2,9 21 15 14 5 0 4 31

Fonte: Diamond 1960

* Taxa de retorno, expressa como porcentagem das espécies residentes por 51 anos, € calculada como: 100 (extingdes + colonizagdes) / (espéciesem 1917 +

espécies em 1968 — introdugdes).
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Os estudos de Diamond, amplamente citados como tendo confirmado ou su-
portado o modelo do equilibrio (por exemplo, MacArthur 1972), foram também
vigorosamente desafiados. Lynch e Johnson (1974) apontaram que a maioria das
mudangas completamente documentadas na fauna aviaria poderia ser atribuida a
influéncia humana e algumas das outras mudangas aparentes podem ter sido re-
sultantes de erros na condugio € na interpretagdo do censo. Em particular, muitas
das extingdes envolveram o desaparecimento de grandes aves de rapina, incluindo
a dguia-pesqueira (Pandion haliaetus), a aguia-calva (Haliaeetus leucocephalus)
e o falcdo peregrino (Falco peregrinus), que foram quase certamente eliminados
através do envenenamento por pesticidas. Muitas colonizagoes foram resultantes
de imigragdes de pardais (Passer domesticus) ¢ estorninhos (Sturnus vulgaris),
que colonizaram por suas proprias for¢as quando expandiram suas amplitudes
ap6s a introdugao no leste da América do Norte, vindos da Europa. O retorno en-
volvendo esses tltimos dois passaros e provavelmente outras espécies, também
foi inftuenciado por mudangas no habitat provocadas por atividades humanas
recentes. Lynch e Johnson concluiram que, ao.contrario das reivindicagdes de
Diamond, existiam poucas evidéncias de retorno natural de aves que procriavam
nas Ilhas Canal dentro desse periodo de 50 anos. ‘

Entretanto, o debate estava longe de ser resolvido. Jones e Diamond (1976)

fizeram um levantamento dos passaros das llhas do Canal da California, espe-:

cialmente Santa Catalina, por varios anos sucessivos e encontraram ano a ano
mudangas no status de procriagdo de varias espécies. Diamond e May (1976) ana-
lisaram muitos anos de cuidadosos registros de procriagdo de passaros nas peque-
nas ilhas Fames da Gra Bretanha. Varias espécies pareciam estar presentes apenas

. esporadicamente, durante 0s anos nos quais os dados estavam disponiveis (Tabela
' 13.3). Em ambos os estudos, os “retornos” envolveram espécies migratdrias ou

' altamente noémades. Sua presenca ou auséncia em uma ilha é mais uma questdo de

chegada ou partida de individuos altamente moveis, para 0s quais algumas milhas

Tabela 13.3 ,
Retorno ano a ano de espécies de aves que procriavam nas Ilhas Farnes,
Gra Bretanha.

Namero de espécies de aves que procriavam
Presente por ano

Média 59

Variagdo ‘ 4-9

Exibindo retorno ' 12

Presentes todos os anos 4
Porcentagem de retorno de espécies por ano

Média 13

Variagdo 3-22

Numero de pares de crias por espécie
De espécies exibindo retorno

Média 0,23

Variagdo : 0-6
De espécies presentes a cada ano

Média 14,87

Variacao “ 2-60

Fonte: Diamond e May 1976. . .

Nota: Essa tabela ¢ baseada no censo de 29 anos consecutivos. Observe que 12 espécies
que procriaram em alguns anos, mas ndo em outros, apresentaram populagdes médias
muito baixas, enquanto as 4 espécies que estavam presentes todos os anos mantiveram
populagdes médias em toro de 15 pares por espécie.

e N
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de 4gua ndo representam nenhuma barreira significativa, do que uma questio de
estabelecimento e extingdo de populagdes residentes reais. Terborgh e Faaborg
(1973) registraram aparentes retornos na fauna aviaria de Mona, uma pequena
ilha a oeste de Porto Rico, nas indias Ocidentais, como resultado de comparagdes
entre um levantamento anterior e seus proprios censos subseqiientes. No entanto,
novamente a ilha havia sido modificada substancialmente pela atividade humana,
especialmente pelos efeitos da introdugdo de cabras. Lack (1976) documentou
alteragbes nos passaros da Jamaica em mais de 200 anos da historia registrada.
Nessa grande ilha caribenha, com uma fauna aviaria terrestre residente em niime-
ro de 65 espécies, houve duas extingdes e uma colonizagio e todas élas podem ser
atribuidas diretamente & influéncia humana (ver também Abbott 1983).

Tudo isso ndo € para dizer que os organismos nio colonizam naturalmente e
sofreram extingdes em ilhas oceanicas como previsto pela teoria do equilibrio.
Ao invés disso, os dados documentando tais retornos de populag:(“)es estabeleci-
das ndo sdo convincentes, mesmo para passaros, que talvez sejam os melhores
colonizadores de longa distancia entre todos os organismos. )

Retorno em ilhas antropogénicas recentemente criadas. A atividade hu-
mana fragmentou e insularizou ecossistemas antes volumosos e continuos atra-
vés do globo. Os efeitos dessas atividades na biodiversidade serdo abordados nos
Capitulos 17 e 18. Aqui, vamos considerar apenas a dinimica biogeografica de
dois arquipélagos antropogénicos, criados pela inundagio de 4reas montanhosas
nos tropicos americanos.

No inicio do século XX, o Rio Chagras foi represado para criar o Canal do Pa-
nama e o Lago Gatiin, o que inundou as planicies e transformou os topos de monta-
nhas em ilhas. Levantamentos bidticos repetidos foram realizados para acompanhar
o relaxamento (declinio em dire¢@o a um novo equilibrio) de comunidades de plan-
tas e animais nessas ilhas, especialmente nas maiores ilhas, como Bafro Colorado.
Pesquisas desenvolvidas durante os anos de 1970 e inicio dos anos de 1980 revela-
ram que cerca de 45 das 108 espécies originais estimadas de passaros em procriagio

desapareceram (ver Willis 1974; Karr 1982, 1990; Wright 1985). Devido ao fato )
de que pesquisas intensivas ndo foram efetuadas logo depois da formagao da ilha,

extingdes adicionais podem n#o ter sido registradas. As observagdes mais imediatas
desses estudos dizem respeito a aparente recorréncia de extingdes e imigragdes e
que o retorno é mais baixo nas ilhas maiores e mais isoladas (Figura 13.9). Numero-
sos outros estudos registram resultados similares com respeito as taxas de retorno e
a area ou ao isolamento da ilha (Brown 1971b; Diamond 1972; Wilcox 1978, 1980;

(B)

Figura 13.9

Consistente com as previsdes da teo-
ria do equilibrio, as taxas de retorno
de aves em ilhas do Lago Gatin, no
Panam4, tendem a decrescer com a
drea da ilha (A) e com o isolamento
(B). No entanto, devido as freqiientes
imigragées que podem salvar popula-
¢oes destinadas a extingao, as taxas de
retorno também podem ser mais bai-
xas em ilhas préximas do que nas mais
distantes (por exemplo, as trés ilhas
préximas em B; ver também Figura
13.13). (De Wright 1985.)

1 1 J

(A) c Efeito de
- 6 salvamento
e
6k - r=-0.57
: . P 0,05
g€ 4
9 g -
2 o o 5
g . . g
2 .
% ° . =
& 5L . 2
°
°
1 1 1 ]
0 30 60 90 10
‘ Area (ha)

100 1.000

Distancia do continente (m)



388 - Capitulo 13

¥

Heaney 1984, 1986; Terborgh e Winter 1980; Nilsson e Nilsson 1982). Apesar da
evidéncia ser limitada, parece que a riqueza de espécies declina muito rapidamente
durante os primeiros estagios do relaxamento, imediatamente apés o isolamento
(MacArthur e Wilson 1967; Terborgh 1974; Wilcox 1980; ver também Lovejoy et
al. 1986; Robinson et al. 1992; Kattan et al. 1994; Stouffer e Bierregaard 1995).
Como previsto pela teoria do equilibrio as taxas de relaxamento tendem a ser lentas
quando a riqueza de espécies se aproxima do novo equilibrio.

Estudos recentes de John Terborgh e seus colegas, sugerem que o relaxamento
nas recém criadas ilhas pode ser surpreendentemente rapido (Terborgh et al. 1997).
Comunidades de aves em ilhas relativamente pequenas (=1 ha), no Lago Guri, um
lago venezuelano criado durante os anos de 1980 devido a um projeto hidroelétrico,
podem ja ter alcangado um novo equilibrio dindmico hé apenas 7 anos apds a forma-
30 da ilha (Terborgh et al. 1997). Em contraste, a riqueza de espécies de aves ainda
parece estar declinando nas ilhas maiores, um resultado que também ¢ consistente
com as previsdes da teoria do equilibrio. Seguindo a trilha desses resultados e des-
ses “experimentos” oportunistas similares, certamente nos fornece esclarecimentos
adicionais sobre as forgas que estruturam as comunidades insulares.

Através da historia da biogeografia, o método comparativo provou ser uma po-
derosa ferramenta na exploragdo de forgas que influenciam as distribuigdes e diver-
sidades das biotas. Em uma revisdo de 21 estudos sobre retorno em uma variedade
de organismos, variando desde protozoarios e plantas até artropodes e vertebrados,
Thomas Schoener (1983) descobriu alguns padrdes intrigantes. Ndo apenas o retor-
no tende a ser menor nas grandes ilhas, mas também ele decresce com o tempo de
geragdo dos organismos (Figura 13.10). A medida que estudos adicionais de retorno
se acumulam, revisdes como a de Schoener continuaro a fornecer esclarecimentos
importantes sobre as forgas que estruturam as comunidades isoladas.

Finalmente, devemos ressaltar que o relaxamento apés o isolamento é evidéncia
para apenas uma parte mais ou menos ndo controversa do modelo de MacArthur ¢
Wilson. Sabemos que populagdes pequenas e isoladas sdo especialmente vulneraveis
a gxtingdo. A verdadeira questdo ¢ se existe um equilibrio entre as duas forgas opostas
—as taxas de imigragio sdo altas o bastante para promover um novo equilibrio?

), .
Defaunacdo experimental. Os primeiros testes mais rigorosos da teoria de

MacArthur e Wilson, foram os experimentos de defaunagao, conduzidos por Wilson
e seu estudante Daniel Simberloff (Simberloff ¢ Wilson 1969, 1970; Wilson e
Simberloff 1969). Esse estudo tornou-se merecidamente famoso como um exemplo

Figura 13.10

As taxas relativas de retormo ten-
dem a ser menores para organismos
com maiores tempos de geragdo. (De
Schoener 1983.)
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do uso da experimentagdo controlada e manipulativa para testar modelos tedricos
na biogeografia e ecologia. A proposta basica foi simples: todas as espécies de
artropodes foram eliminadas de ilhotas diminutas, com vegetagdo de mangue-
vermelho (Rhizophora mangle) em Florida Keys e as mudangas subseqiientes foram
intimamente monitoradas. Simberloff e Wilson contrataram um exterminador, que
utilizou gas de brometo de metil para matar todos os insetos, aranhas, acaros e
outros animais terrestres, deixando a vegetagdo do mangue virtualmente ilesa.
Essa foi uma perturbagdo drastica, porém efetiva. A recolonizagio, monitorada por
cuidadosos levantamentos, foi surpreendentemente rapida (Figura 13.11). Dentro
de menos de um ano todas as ilhas inclusive as mais distantes haviam recuperado seu
nimero inicial de espécies. De fato, o nimero de espécies aumentou rapidamente
e pareceu suplantar-o nimero inicial antes de declinar e estabelecer-se préximo
aos valores iniciais. Além disso, existiu uma grande parcela de retorno;, mesmo
apds o numero de espécies haver parado de mudar significativamente. Espécies
individuais colonizaram e desapareceram, algumas vezes repetidamente, durante o
curto periodo do estudo. As altas taxas de retorno ndo eram surpreendentes, devido
a proximidade dessas ilhas com o continente (0,002 a 1,2 km), a seu tamanho
reduzido (75 a 250 m?) e a auséncia de terra seca entre as ilhas.

Portanto, os resultados de Simberloff e Wilson fortemente suportaram vérias
hipéteses do modelo do equilibrio (ver também Rey 1981; Strong € Rey 1982;
Hockin 1982; Molies 1978). Apesar de existirem muito poucas ilhas para testar
rigorosamente as relagdes previstas em rela¢@o a taxa inicial de colonizagio,
taxa de retorno do equilibrio e niimero de equilibrio das espécies com relagdo
ao tamanho da ilha e ao grau de isolamento, os resultados foram geralmente
consistentes com as previsdes. Por exemplo, a ilha mais isolada (E1 na Figura
13.11) apresentou o menor niimero de espécies e a menor taxa de recolonizago.
Simberloff e Wilson também sugeriram que o desenvolvimento das comunida-
des pode passar por trés, e possivelmente quatro, equilibrios dindmicos (Figura
13.12). Primeiro, as espécies tendem a se acumular rapidamente atingindo um

“equilibrio nio interativo”, com a maioria das espécies ocorrendo em niveis

populacionais relativamente baixos, talvez tdo baixos para inibir populagdes de
outras espécies. As populagdes posteriormente podem aumentar até o ponto no
qual as interagdes interespecificas possam causar extingdes locais de algumas
espécies, resultando em um equilibrio reduzido ou “interativo”. Os estudos de
Simberloff e Wilson também sugerem que a classificag¢do sucessiva ou ecold-
gica pode gerar um aumento subseqiiente na riqueza de espécies em diregio a
um equilibrio “classificativo”. Finalmente, nas ilhas maiores e mais isoladas,
a riqueza de espécies pode continuar a aumentar até que as taxas de extingio
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Figura 13.11

Recolonizagao por artrépodes terrestres
de quatro pequenas ilhas com mangues
em fungao do tempo, desde a remogao
da fauna. O nimero inicial de espécies
presentes é indicado ao longo do eixo
vertical. Note que apés a defaunagio, o
nimero de espécies cresce rapidamen-
te, tendendo a superar o ntimero inicial,
declina, e entao cresce gradualmente
até um numero préximo do inicial. A
ilha E1, com uma taxa menor de colo-
niza¢ao e um nimero menor de espé-
cies, estava mais isolada de uma fonte
de colonizadores do que as outras ilhas.
(Segundo Simberloff e Wilson 1970.)
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Figura 13.12

Como uma ilha acumula espécies, suas comuni-
dades-insulares podem passar por uma série de
equilibrios, que refletem processos demografi-
cos, ecolégicos e evolutivos. (Segundo Simberlo-
ff e Wilson 1969, 1970.)
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equilibrem os efeitos combinados de especiagdo e imigragdo (equilibrio “evolu-
tivo”). Embora seja bem atraente, esse modelo grafico de equilibrios dindmicos
ainda nao mostrou ser aplicavel de modo geral.

Padrdes Adicionais em Riqueza de Espécies Insulares

Como discutido anteriormente, a teoria do equilibrio assume que a extingao ¢
afetada apenas pela area e que a imigragdo € afetada apenas pelo isolamento.
Aqui serdo consideradas as violagdes dessas suposigdes que justificam as modi-
ficagdes do modelo original.

O efeito de salvamento. Um outro estudo sobre artropodes em porgdes isoladas
de vegetagio apontou a um problema potencialmente importante para o modelo do
equilibrio de MacArthur e Wilson. Brown e Kodric-Brown (1977) realizaram um
censo de artrépodes (a maioria insetos e aranhas) em cardos individuais (Cirsium
neomexicanum), plantas que crescem nas planicies arbustivas de deserto no sudes-
te do Arizona. Embora os habitats entre essas plantas possam ser satisfatorios para
algumas das espécies de artropodes, os cardos constituiam fragmentos isolados
de habitat favoravel. Brown e Kodric-Brown contaram os individuos e espécies
de artropodes nas plantas a cada 5 dias de intervalo. Os resultados confirmaram
véarias das hipéteses principais do modelo de MacArthur e Wilson (Tabela 13.4).
O namero de individuos e espécies aumentou com o tamanho da planta e diminuiu
com o aumento da distancia das plantas mais proximas. Embora os artrépodes nao
mantivessem uma populagdo real nas plantas, existia um equilibrio dindmico entre
as taxas de chegada e de desaparecimento. Cardos desfaunados eram reabitados ra-
pidamente, aqueles proximos a outros cardos mais rapidamente do que nas plantas
mais isoladas: as plantas circundadas por outras reconquistaram 94% de sua biota
de artropodes original em 24 horas, enquanto as plantas isoladas adquiriram apenas
67% do nimero inicial de espécies no mesmo periodo. O retorno de individuos e
 de espécies foi mais alto em plantas menores do que nas maiores.

Todos esses resultados eram consistentes com as hipdteses da teoria do equi-
librio. Entretanto, contrario a hipotese do modelo, as taxas de retorno foram
mais baixas em plantas muito préximas entre si do que naquelas isoladas (Tabela
13.4). Esse unico e excepcional resultado é importante, porque ele sugere um
problema com o modelo que pode ser tdo relevante para organismos em ilhas
reais, como para artrépodes em cardos. A explicagdo mais provavel para todos os
resultados tomados em conjunto é que existe um equilibrio insular mantido por
mecanismos de imigragio e extingdo, como previsto por MacArthur e Wilson,
mas os fatores que afetam a chegada de novas espécies ndo sdo independentes
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Tabela 13.4 Taxas de retorno de espécies de artropodes em cardos individuais

Sitio 1 Sitio 2
Tamanho categoria .Nl'lmero de  Namero médio Taxa média Nimero Nimero médio  Taxa média
de isolamento plantas de espécies de retorno de plantas de espécies de retorno
Grande-proximo 16 382 . 0,67 9 3,25 0,29
Grande-afastado 7 3,78 0,78 9 444 0,42
Pequeno-préximo 56 1,89 0,78 21 . 221 0,69
Pequeno-afastado 3 1,33 1,00 11 0,80 0,91

Fonte: Brown e Kodric-Brown 1977.

Nota: As plantas estao divididas em categorias objetivas de tamanho e isolamento com base no niimero de flores e no nimero de
outras Plantas na vizinhanga imediata. O nimero de espécies é em relagio ao segundo dos dois censos de 5 dias de diferenga. A taxa
de retorno € igual a0 nimero de espécies presentes apenas no primeiro censo mais o nimero de espécies presentes apenas no segundo,
dividido pelo nimero total de espécies presentes em ambos os censos. - o e

daqueles que influenciam a extingdo das espécies ja presentes. A proximidade
a uma fonte de imigrantes aumenta a taxa de imigragdo de todas as espécies e
um influxo continuo de individuos pertencentes as espécies ja presentes tende a
impedir o desaparecimento dessas espécies.

No casg dos artropodes nos cardos, esse efeito de salvamento ¢ provavel-
mente estatistico: altas taxas de imigragdo reduzem a probabilidade de que uma
espécie se torne temporariamente ausente e como conseqiiéncia isso é registrado
como retorno. Em ilhas reais, no entanto, os imigrantes podem salvar populagdes
da extingdo, através da contribuigio com a agdo de procriagdo, injetando novas
variabilidades genéticas para combater os efeitos danosos da endogamia, os quais
podem ser bastante severos em populagdes pequenas e isoladas. Em um estudo a
parte, Smith (1980) corroborou o efeito de salvamento de imigrantes em relagio
as taxas de extingdo, mostrando que populagdes de ocotonideos (Ochotona prin-
ceps; roedores de pequeno porte, similar em aparéncia a pequenos coelhos) que
habitavam declives rochosos na América do Norte tinham taxas mais elevadas de
retorno do que aqueles préximos a uma fonte de colonizadores. Outros pesquisa-
dores subseqiientemente relataram os efeitos de salvamento em uma variedade de
organismos (por exemplo, Wright 1985, Laurance 1990; ver Fi gura 13.9B).

O efeito de salvamento nio foi antecipado por MacArthur e Wilson, mas
¢ facil modificar ligeiramente o modelo deles para incorpora-lo. Desenhando.
diferentes curvas de taxas de extingio e também diferentes curvas de taxas de
colonizagdo para ilhas préximas e distantes (Figura 13.13A, B) nos permite con-
siderar o decréscimo na taxa de extingdo em ilhas proximas (versus distincia),
que € decorrente do efeito de salvamento. Observe que quando isso € feito, a
ordem das taxas de retorno de equilibrio é invertida (TF> TN) daquela prevista
no modelo de MacArthur e Wilson, mas a relagio prevista para o equilibrio de
numero de espécies permanece inalterada (SN > SF ).

O estudo de Brown e Kodric-Brown enfatiza a importancia de se testar todas
as hipéteses de um modelo e de se fazer uma avaliagdo critica de suas suposigdes
basicas. A menos que isso seja feito, os pesquisadores correm o-risco de interpre-
tar de forma incorreta os dados que sdo meramente consistentes com o modelo,
quando corroboram as evidéncias.

O efeito de 4rea alvo. Assim como as taxas de extingdo podem ser in-
fluenciadas pelo grau de isolamento da ilha, as taxas de imigragdo podem ser
influenciadas pela area da ilha. Novamente, essa é uma violagdo de uma das
suposi¢des do modelo do equilibrio, mas que requer apenas uma leve modi-
ficagdo. Michael Gilpin e Jared Diamond (1976) sugeriram que pelo menos
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Figura 13.13

Duas modificagdes para a teoria do
equilibrio de MacArthur e Wilson da
biogeografia de ilhas podem ser feitas
para levar em conta os padroes obser-
vados. O efeito de salvamento (B) re-
fere-se a redugao nas taxas de extingao
(e portanto retorno) em ilhas préximas
porque o recrutamento de imigrantes
pode suplementar populagées em de-
clinio. O efeito de area alvo (D) refere-
se a tendéncia das taxas de imigragiao
serem mais altas nas ilhas maiores. [ =
taxa de imigragao; E = taxa de extingao;
T = taxa de retorno; S = riqueza de es-
pécies; P = riqueza da fonte ou biota
“reservatério”; S = ilha pequena; L =
ilha grande; N = ilha préxima; e F = ilha
afastada. (Segundo Gotelli 1995.)
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parte do aumento na riqueza de espécies em relagio ao aumento da édrea da
ilha pode derivar de uma tendéncia onde as taxas de imigrag@o sdo mais altas
nas ilhas maiores. Ou seja, as ilhas maiores podem servir como areas alvo
mais efetivas para imigrantes potenciais, porque tém maior probabilidade de
serem vistas (por imigrantes ativos) ou encontradas (por imigrantes passivos).
Em seu estudo sobre recolonizagdo de ilhas desfaunada de Spartina, Jorge
Rey (1981) chegou a conclusdo de que as taxas de imigragdo de artropodes
estavam positivamente correlacionadas com a area da ilha. Em um sistema um
tanto diferente, Hanski e Peltonen (1988) descobriram que as taxas de colo-
nizag¢do de musaranhos em ilhotas no Lago Finnish aumentavam com a area
da ilha. Enquanto isso sugere um efeito da area alvo para imigrantes ativos, ¢
importante ressaltar que a colonizagdo inclui a sobrevivéncia e o estabeleci-
mento de populagdes que se procriam, bem como a imigragdo.

Lomolino (1990) foi capaz de conduzir um teste mais direto da hipotese da
area alvo através das trilhas dos movimentos de mamiferos terrestres cruzando a
cobertura de gelo do Rio Sio Lourengo durante o inverno. As caracteristicas das
trilhas na neve permitiram a identificagio de espécies e o mapeamento dos mo-
vimentos reais entre ilhas e sitios, ao longo do continente. As taxas de imigragao
de mamiferos grandes ou pequenos estavam significativa e positivamente correla-
cionadas com a area das ilhas (Figura 13.14A). Estudos de propagulos de plantas
a deriva nas praias das ilhas ocednicas indicaram que as taxas de imigragdo tam-
bém cresceram com o tamanho da ilha (Figura 13.14B). Portanto, existem evidén-
cias, embora limitadas, que pelo menos algumas relagdes espécie-area podem ser
atribuidas ao efeito de area alvo. Novamente, isso exige ligeiras modificagdes no
modelo do equilibrio, as quais alteram as taxas de retorno relativas, mas ndo os
padrdes na riqueza de espécies (Figura 13.13C, D; ver também McGuiness 1984;

. Hamilton et al. 1964; Connor e McCoy 1979; Coleman et al, 1982).
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O efeito da pequena ilha. Em sua monografia de 1967, MacArthur e Wilson
observaram que as relagdes espécie-area de ilhas muito pequenas poderiam
ser “verdadeiramente andmalas”. Por exemplo, o estudo de Niering (1963) de
plantas superiores nas ilhas do Atol de Kapingamarangi, na Micronésia, indicou

que a riqueza de espécies parecia ser independente da area para ilhas menores
(aquelas com menos de 3 acres; Figura 13.15). Apesar de poucos outros estudos
também se reportarem ao efeito da pequena ilha (ver Duinn e Loehle 1988; Wiens
1962; Whitehead e Jones 1969; Woodruffe 1985), é comum este fendmeno ser
raro, pois a maioria dos estudos biogeograficos sio realizados em ilhas grandes
o suficiente para manterem uma diversidade aprecidvel de espécies. Essa
caracteristica de protocolos de amostragens certamente niio tornam os efeitos
de pequena ilha insignificantes. De fato, é possivel que, quando as pesquisas
biogeograficas incluirem  muitas ilhas pequenas, um modelo sigmdide podera
ser superior ao modelo de poder e a0 modelo semi-logaritmico, que descrevem
relagdes monétonas (Figura 13.16).

Similarmente, por razdes discutidas no Capitulo 9, as relagdes espécie-
isolamento também podem ser sigméides, dessa vez uma sigmoéide negativa (ver
Figura 13.4B). Tomados em conjunto, esses padrdes sugerem que a riqueza de

,espécies tende a declinar mais rapidamente ao longo de niveis intermediarios
de 4rea ou isolamento, supostamente aqueles niveis que se aproximam das
necessidades de recursos modais ou das distincias de dispersio em relagio a
fonte das espécies. Em contraste, em ambas as relagdes espécie-area e espécie-
isolamento, pode ser dificil detectar respectivamente os extremos do tamanho da
ilha e do grau de isolamento (ver Figuras 13.4 e 13.16; ver também Lomolino
1998). Estudos futuros sobre a natureza sigmdide potencial dessas relagdes
podem vir a ser extremamente valiosos, porque se corroborados, eles podem
mudar 0 modo de como estudamos os dois padrdes mais comuns na natureza.
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Figura 13.15

O efeito da pequena ilha refere-se a tendéncia da rique-
za de espécies de algumas faunas insulares em perma-
necer relativamente baixa e independente da drea em
ilhas muito pequenas. Esse padrao foi encontrado entre
as plantas superiores do atol de Kapingamarangi, na Mi-
cronésia. (Segundo MacArthur e Wilson 1967; dados de

Niering 1963.)

Figura 13.16

Os dois modelos mais comumente
utilizados para descrever a relagao es-
pécie-area [isto €, o modelo de poder,
onde S = cA? e o modelo semilogarit-
mico, onde $ =4d + k log(A)] tipicamente
fornecem um bom ajuste. Jd a riqueza
de espécies de algumas — talvez muitas
- biotas insulares, podem ser mais bem
descritas através de uma relagao sig-
moéide que inclui o efeito da pequena
ilha. (ver Figura 13.15.)
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Comparagdes entre os padrdes observados sobre a diversidade de espécies insu-
lares e as hipéteses do modelo de MacArthur e Wilson revelam muitos casos nos
quais a diversidade claramente nao representa um equilibrio entre as taxas con-
temporaneas de imigragdo e de extingdo. O numero de espécies nessas ilhas ndo
permanece aproximadamente constante; ao invés disso, ele aumenta ou diminui
continuamente, em resposta a grandes eventos historicos. Ironicamente, como
resultado da falha de algumas de suas previsdes, a abordagem de MacArthur
¢ Wilson em relagdo a biogeografia de ilhas provou ser valiosa para detectar e
interpretar a dindmica de biotas sem equilibrio. De fato, muitos dos padrdes ob-
servados podem ser explicados em termos de biotas se aproximando a um novo
equilibrio de nimero de espécies, apés uma perturbagdo historica.

Santudrios pleistocénicos. Como apontado no Capitulo 7, as mudangas no
clima e no nivel do mar no Pleistoceno causaram grandes oscilagdes nas distri-
bui¢des dos organismos nos continentes, especialmente de espécies terrestres e
de dgua doce. Seus efeitos em determinados habitats insulares também foram
bastante profundos. Em alguns casos, habitats isolados foram conectados por
pontes de habitats, permitindo um livre intercimbio de biotas; em outros, novos
habitats de ilhas foram criados pela intrusdo de formidéveis barreiras a dispersdo.
A presente distribui¢do do clima, nivel do mar e dos principais tipos de biomas
tem permanecido relativamente estavel durante os ultimos 8.000 a 12.000 anos.
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O legado dessas perturbagdes do Pleistoceno ainda é aparente em muitas dis-
tribuigdes insulares. Muitas ilhas e por¢des de habitats isolados foram formados
pela elevagio do nivel do mar e pelas mudangas climaticas no final do Pleistoce-
no. Algumas vezes, a fragmentagio de extensas areas de habitats antes continuos
deixou pequenas ilhas super-saturadas de espécies e a diversidade comegou a
decrescer @ medida que certas espécies foram eliminadas pela extingdo. Em ou-
tros casos, habitats insulares completamente novos foram criados e comegaram
a adquirir espécies através de colonizagdes e especiagio. Até que ponto as biotas
contemporaneas ainda exibem os efeitos dessas mudangas histéricas depende

-muito dos tipos de barreiras que isolam essas ilhas pds-pleistocénicas e da habi-

lidade de diferentes tipos de organismos em se dispersarem através delas.

Em uma das primeiras tentativas de testar a aplicabilidade do modelo de
MacArthur e Wilson para a distribuigao de organismos entre habitats insulares,
Brown (1971b, 1978) estudou pequenos mamiferos ndo voadores e posteriormente
aves, que habitavam topos de montanha isolados no oeste dos Estados Unidos (ver
também Johnson 1975; Behle 1978; Grayson 1987a,b, 1993; Grayson e Livingston
1993). Durante o Pleistoceno, o clima dessa regido era relativamente frio e umido
e as florestas formavam um vasto “continente” de habitats para espécies boreais.
Apds o ultimo recuo glacial, o clima aqueceu e secou e, como resultado, a Grande
Bacia, que repousa a 1.500m de altitude entre as Montanhas Rochosas a leste e
a Serra Nevada a oeste (Figura 13.17), se desenvolveu em uma vasta regido de
deserto. As cadeias montanhosas hoje isoladas, algumas elevando-se mais do que
3.000m de altitude, formam ilhas de florestas coniferas isoladas e outros habitats
mésicos circundados por um mar de artemisias de deserto.

Esses topos isolados de montanhas sdo habitados por vérias espécies de
mamiferos e aves boreais, restritos a habitats frios e umidos das altitudes mais
elevadas. Os padroes de diversidade desses mamiferos e aves exibem tanto
similaridades quanto diferengas, quando comparados entre si e com biotas de ilhas
ocednicas. O nimero. de espécies que habita um topo de montanha aumenta com
o tamanho (4rea) da cadeia montanhosa (Figura 13.18). Entretanto, nido existem

Califérnia T?\levada I Utah

A Montanhas

| 0
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Serra
Nevada

Figura 13.17

As cadeias montanhosas
isoladas .da Grande Bacia,
no oeste da América do
Norte, sdo ilhas de habitats
de florestas mésicas frias,
em um mar de deserto de
artemisias. As amplitudes
mostradas, com picos mais
altos do que 3.000 m, situ-
am-se entre dois “continen-
tes” montanhosos: parte das
Montanhas Rochosas a leste
e a Serra Nevada a oeste.
Os vales desérticos entre as
montanhas sao facilmente
atravessados por aves, mas
constituem barreiras virtu-
almente absolutas para a
dispersao de pequenos ma-

" miferos. (Segundo Barbour e

Brown 1994.)



396 - Capitulo 13

Figura 13.18

Relagdes espécie-drea para as aves
residentes boreais (A) e pequenos
mamiferos terrestres (B) que habitam
as cadeias montanhosas isoladas da
Grande Bacia. As aves recolonizam
essas montanhas continuamente, en-
quanto os mamiferos sio relictos de
populagoes mais amplamente distri-
buidas que existiram durante o Pleis-
toceno. (Segundo Brown 1978.)
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efeitos detectaveis de isolamento pela distdncia na diversidade de qualquer taxon.
As Montanhas Rochosas e a Serra Nevada sao fontes provéveis de colonizadores;
elas suportam uma diversidade muito maior de formas boreais do que os topos de
montanhas isolados, incluindo todas as espécies que sdo encontradas neles.
Brown (1971) propés que as atuais populagdes de mamiferos boreais dessas
ilhas montanhas sdo relictos, remanescentes vicariantes de distribui¢des antes
amplamente difundidas durante o Pleistoceno. Esse modelo é consistente a0
registro fossil de plantas, que mostra que tdo recentemente quanto 10.000 e
12.000 anos atras, o clima da Grande Bacia era mais frio ¢ mais umido e as
zonas de vegetagdo foram deslocadas vérias centenas de metros abaixo de suas
atuais altitudes (Wells e Berger 1967; Wells 1976, 1979; Thompson e Mead
1982). Essa mudanga teria conectado varios habitats hoje isolados ao longo de
toda Grande Bacia, permitindo que todas as ilhas fossem colonizadas por todas

as espécies para as quais pontes de habitats apropriados existissem. Ao finaldo

Pleistoceno, no entanto, 0S habitats mésico e frios se restringiram as altitudes
mais elevadas, completamente isolando nos topos das montanhas aquelas es-
pécies de mamiferos boreais incapazes de se dispersarem através dos vales de-
sérticos (ver Grayson 1993). Apos o isolamento, algumas populagdes insulares
tornaram-se extintas, reduzindo a diversidade da biota boreal, especialmente
em pequenos topos de montanhas, mas populagdes de relictos de outras espé-
cies sobreviveram até hoje.

O modelo de Brown propde que na auséncia de imigragio pos-pleistocénica,
as faunas de mamiferos dos topos de montanhas isoladas relaxaram em direg@o
a um equilibrio de zero espécies. Pequenas ilhas tiveram altas taxas de extingdo
¢ perderam a maioria de suas faunas em 10.000 anos, enquanto as grandes ilhas
ainda retém a maioria de suas espécies originais. Uma observagio adicional su-
porta esse modelo de relaxamento. Fosseis de espécies boreais mais recentes ou
do Pleistoceno Superior, incluindo algumas formas ainda encontradas em algu-
mas das maiores cadeias de montanhas isoladas, foram encontrados nos vales
intermontanhas e em varios topos de montanhas, indicando que de fato essas
espécies estavam presentes € se extinguiram dentro dos wltimos 12.000 anos
(Grayson 1981, 1987a,b, 1993; Thompson ¢ Mead 1982).+

Paradoxalmente, as aves também falham em exibir relagdes significativas

_espécie-isolamento, porque elas sio excelentes dispersoras. Ao contrario dos ma-

miferos, as espécies de aves boreais parecem estar presentes em todas as cadeias
montanhosas onde existam dreas suficientes de habitat favoravel (Johnson 1975;
Behle 1978). Aves boreais foram observadas voando através de vales desérticos,
que parecem ndo constituir uma barreira significativa para suas colonizagdes
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até mesmo nos picos mais isolados. Uma alta taxa de imigragio aparentemente
reabastece de maneira continua a populag@o de aves em pequenas ilhas. Portanto,
a distribuigdo de aves boreais pode representar um equilibrio entre a imigra-
¢do e a extingd@o. Entretanto, mesmo este tipo de equilibrio ndo é o previsto por
MacArthur e Wilson, porque os processos de imigragdo e extingdo parecem ser
altamente deterministicos ao invés de estocasticos. A taxa de colonizagio é tio
alta que os habitats estdo quase que completamente saturados com as espécies
que podem viver neles. Quando em raras ocasides uma popula¢io insular se ex-
tingue, ¢ provavel que ela seja substituida rapidamente.

Outros estudos também indicam que as taxas de relaxamento de comunidades
super-saturadas sdo inversamente proporcionais a area insular e tendem a ser mais
rapidas durante o periodo imediatamente ap0s o isolamento (por exemplo, ver
Terborgh et al. 1997; Diamond 1972; Wilcox 1978 e 1980). Entretanto, pode ser
invalido assumir que todos os habitats insulares sao habitados por faunas em per-
pétuo estado de relaxamento. Mesmo a interpretagdo de Brown sobre os mamife-
ros da Grande Bacia pode necessitar ligeiras modificagdes, porque algumas espé-
cies podem ocasionalmente se dispersar através de habitats xéricos (ver Grayson
e Livingston 1993). Além disso, € provavel que a maioria das espécies de mami-
feros de florestas na Grande Bacia esteja completamente isolada pelos desertos
intermediarios. Em contraste, os habitats intermontanhas do sudoeste americano,
situados ao sul da Grande Bacia, podem representar filtros, e ndo barreiras per-
feitas, para os movimentos de muitos mamiferos de florestas (ver Figura 9.10).
A diferenga chave entre essas duas regides é que muitas florestas de montanhas
do sudoeste americano estdo isoladas por matas, ndo desertos. Como resultado,
as imigragdes pos-pleistocénicas sdo plausiveis para a maioria das espécies e as
comunidades de mamiferos podem ter se aproximado de um equilibrio dindmico,
como previsto por MacArthur e Wilson. Como ilustrado na Figura 13.19, a rique-
za de espécies de mamiferos de florestas nessa regiio esta significativamente cor-
relacionada tanto com o isolamento, quanto com a érea. Além disso, a disperso

intermontanhas e a colonizagdo pos-pleistocénica, foi documentada para algumas .

dessas espécies (Figura 13.20; Lomolino et al. 1989; Brown e Davis 1995; Davis
e Brown 1989; Davis e Callahan 1992; Davis e Dunford 1987).
Novamente, devemos ser cautelosos com relagdo a generalizagdes excessivas

- nesses estudos. Patterson (1980, 1984, 1995) foneceu evidéncias convincentes de

que pelo menos algumas dessas comunidades, especialmente aquelas nas monta-
nhas mais isoladas ao sul no Novo México, podem ser de fato relictos pleistocé-
nicos. Da mesma maneira que Brown observou na Grande Bacia, ilhas distantes
do sudoeste americano estdo circundadas por desertos e por matas, tornando a
1m1gra<;ao pos-pleistocénica muito improvavel, sendo impossivel, para muitas es-
pécies de maniferos. Portanto, as comunidades mamiferas nas montanhas mais

Figura 13.19

Relagdes espécie-isolamento (A) e espé-
cie-area (B) para mamiferos de florestas
nao voadores em 27 ”“ilhas” montanho-
sas no sudoeste americano (principal-
mente Arizona, Novo México, sul do
Colorado e sul de Utah). Devido ao
fato de essas florestas mésicas serem
isoladas por “mares” de matas xéricas
e desertos, suas comunidades bi6ticas
freqiientemente apresentam padrdes
biogeograficos similares aos das espé-
cies de ilhas verdadeiras. (Segundo Lo-
molino et al. 1989.)

(A) (B)
20 20
1 ‘
= A6 . s 16 -
g ke
5 o
&1 |12
s 3
S S
& E
. g
& 2 4L
J 0
300 1

Isolamento (km)




398 - Capitulo 13

Figura 13.20

Dispersao intermontanha relativamen-
te recente do esquilo-de-Abert (Sciurus
aberti) no Arizona. Os circulos abertos
indicam sitios onde os esquilos foram
introduzidos artificialmente entre 1940
e 1945. Circulos com letras indicam in-
trodugdes que foram seguidas por colo-
nizagao de florestas de montanhas pré-
ximas, removidas para longe de suas
amplitudes naturais dessas espécies. O
tempo entre a introdugao e a coloniza-
¢ao aparente foi de aproximadamente
20, 30, 40 e 10 anos para os sitios A, B, C
e D, respectivamente. As distancias de
dispersao, respectivamente, 23,29, 35
10 km, sdo mais ou menos proporcio-
nais a esses tempos. (Segundo Lomoli-
no et al. 1989; dados de D. E. BrowneR.
Davis, comunicagao pessoal)

Range
Amplitude do esquilo-de-Abert
Habitat :
B Floresta de coniferas
B# Mata de conifera

{J Mata de sempre-viva

] Chaparral

Pradaria 0 180
Arbusto de deserto km ;

isoladas dessas regides podem realmente estar em relaxamento em niveis super-:
saturados de riqueza, na auséncia de imigragdes contemporaneas.

A ligdo ¢é relativamente simples: paisagens heterogéneas e fontes de espé-
cies desafiam quaisquer explicagdes simplistas para seus padrdes aparentes.
Também, como observamos anteriormente, as comparagdes entre arquipélagos
também guardam desafios especiais. As aves da Grande Bacia parecem ser in-
fluenciadas pelo isolamento: ou seja, a maioria das ilhas pode ser apropriada
para suas habilidades de imigragdo. Em outras regides mais isoladas, a riqueza
de espécies aviarias declina significativamente com o isolamento [por exemplo,
as aves montanhesas no sul da Califérnia e Baja California (Kratter 1992) e nos
Andes da Venezuela, na Colémbia, no Equador (Vuilleumier 1970) e na Argenti-
na (Nores 1995); Figura 13.21].

Pontes e ilhas continentais. A elevagio do nivel do mar desde o Pleistoceno
criou muitas ilhas novas nas regides costeiras. Elas sdo denominadas pontes con-
tinentais ou ilhas continentais porque, ao contrario das ilhas oceénicas, antes
elas eram parte do continente ou, pelo menos, estavam conectadas a ele através
de uma ponte de habitat terrestre. A elevagdo aproximada de 100 a 200 m no
nivel do mar que ocorreu cerca de 10.000 anos atras inundou muitas pontes con-
tinentais e criou numerosas ilhas continentais.

Diamond (1972, 1975b) descobriu que a influéncia das conexdes passadas
com o continente da Nova Guiné ¢ aparente quando se analisa a composigdo
da fauna avidria das ilhas de pontes continentais fora de sua costa. As ilhas que
sdo separadas do continente pela aguaa menos de 200 m de profundidade apre-
sentam um maior nimero de espécies do que as ilhas ocednicas de tamanho ¢
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distdncia comparaveis em relagdo a Nova Guiné (isto ¢, aquelas que surgiram *

como vulcdes submersos e nunca estiveram conectadas ao continente). Apesar
das ilhas continentais ndo possuirem muitas das espécies de passaros encontra-
das em habitats comparaveis na Nova Guiné, elas exibem muitos tipos de aves
encontradas no continente, mas que nunca ocorreram nas ilhas ocednicas. Com
certeza, existem outras espécies que ocorrem tanto ithas continentais como nas
ocednicas. Devido ao fato dessas aves obviamente terem cruzado barreiras aqua-
ticas para colonizar as ilhas ocednicas, os pesquisadores nao podem ter certeza
se as populagdes nas ilhas continentais sdo relictos pleistocénicos ou se foram
reabastecidas por imigragdes subseqiientes (ver também Lawlor 1983, 1986).

Dindmica poés-pleistocénica das faunas de agua doce. A distribuigdo atual
dos peixes de agua doce no sudoeste da América do Norte reflete uma historia de _
conexdes de habitats aquaticos durante o clima mais frio e mais imido do Pleis-

» toceno, seguido por isolamento e subseqiientes extingdes (Hubbs e Miller 1948;

" Miller 1948; Smith 1978). Dificil como possa parecer, a apenas alguns milhares

v+ de anos atras, o Vale da Morte, na parte mais arida do deserto da América do Nor-

. te, estava quase completamente preenchido por um grande lago, que era suprido

i porum sistema maior de rios e fontes permanentes (ver Figura 7.24). Pelo menos

~  trés géneros de peixes habitavam essa bacia e persistiram como populagdes re-
lictos em fontes isoladas. No caso desses peixes, nio se tem nenhuma duvida da

. suscetibilidade de pequenas populagdes isoladas a extingdo. Muitas desaparece-

- ram dentro dos ultimos poucos anos, quando os humanos desviaram as aguas ou

! introduziram espécies exdticas de competigdo ou peixes predadores.

; Na maioria dos exemplos discutidos até entdo, as biotas de habitats insulares
isolados desde o Pleistoceno sio relictos. Habitats antes-amplamente distribui-

- dos que continham biotas diversas diminuiram de tamanho e se fragmentaram. ,

. Assim que essas ilhas se formaram, elas estavam supersaturadas de espécies e
vem perdendo espécies através de extingdes desde entdo. Em contraste, alguns
habitats isolados e as areas atingidas por geleiras permaneceram subsaturadas e
continuam a adquirir espécies (ver Capitulo 7).

Um excelente exemplo dessa ultima situagio é fornecido pelos lagos glaciais
do norte da América do Norte e da Eurasia. Muitos lagos, incluindo os Gran-
des Lagos e o Lago Finger no nordeste da América do Norte, foram lapidados
pelo avango dos lengdis continentais de gelo e preenchidos com agua, quando

. as geleiras recuavam (ver Figura 7.23). Alguns grupos como certas algas, pro-
tozodrios e invertebrados, que se utilizavam cistos ou outros meios efetivos para
dispersdes de longa amplitude, podem ter atingido um equilibrio entre as taxas de
colonizagio e extingao nesses habitats num periodo de tempo relativamente curto.
Em contraste, outros animais menos vageis, como peixes (Smith 1981) e alguns
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Figura 13.22

Relagdes espécie-drea para peixes que
habitam os lagos no norte da América
do Norte, recentemente formados por
geleiras (A) e lagos muito mais an-
tigos da Africa central e leste (B). Os
grandes lagos africanos adquiriram
diversas faunas de peixes através de
especiagao endémica. Apesar de tais
especiagoes estarem ocorrendo nos la-
8Os norte-americanos, 0 processo ain-
da ndo produziu uma alta riqueza de
espécies nos lagos maiores. (Segundo
Barbour e Brown 1974.)

moluscos, podem nunca alcangar um nivel de equilibrio em relagdo a riqueza de
espécies. As ictiofaunas de muitos desses lagos parecem ser subsaturadas e ainda
estdo gradualmente aumentando em diversidade (Barbour e Brown 1974; ver tam-

-bém Holland e lam 1981; Hugueny 1989; Smith 1979; Brown e Dinsmore 1988

Watters 1992; Elmberg et al. 1994; Tonn e Magnunson 1982; Browne 1981).

Apenas poucas espécies de peixes, em qualquer estigio de seus ciclos de vida,
podem sobreviver por mais do que alguns minutos fora da 4gua, podendo colonizar
novas dreas somente quando conexdes de habitat aquitico existem. Eles comumente
colonizam lagos vindo de rios e ribeirdes, mas a maior parte das aguas loticas contém
apenas algumas poucas espécies que também podem ser bem sucedidas em ambientes
[énticos. Muitos lagos alpinos formados por geleiras ndo apresentam nenhum peixe
nativo, porque eles nunca estiveram conectados por pontes de habitats favoraveis com
aguas habitadas por peixes. O fato de varias espécies de peixes introduzidas prospe-
rarem em alguns desses lagos ¢ uma evidéncia posterior de que a auséncia de peixes
€ uma conseqiiéncia de barreiras a dispersio. Muitos dos lagos formados por geleiras
que contém peixes ainda parecem ser subsaturados de espécies. Isso particularmente
ocorre, em lagos muito grandes, como os Grandes Lagos na América do Norte e o
Lago Baikal na Russia. Ndo existem espécies suficientes nos rios e ribeirdes que dre-
nam esses lagos para preencher os nichos disponiveis aos peixes. Alguns tixons; como
0s ciscos € 0s peixes-brancos (Coregonus) nos Grandes Lagos, vem se diversificando
através de especiacio endémica e radiagdo adaptativa, mas ndo houve tempo suficien-
te desde o Pleistoceno para alcangar um equilibrio entre a especiagdo e a extingao.

Essa conclusio € suportada através de uma comparagio das relagdes espécie-area
para peixes que habitam os lagos formados por geleiras em zonas temperadas da
América do Norte e os lagos muito mais antigos da Africa tropical (Figura 13.22).
Como mencionado no Capitulo 8, a diversidade relativamente alta dos lagos africanos
do Rift Valley tem origem primariamente de uma espetacular especiagio endémica
e radiagdo adaptativa de ciclideos nos lagos maiores (Fryer e Iles 1972; Greenwood |
1974; Meyer 1993). O Lago Vitoria, o maior lago na Africa, abriga hoje em torno de
300 espécies endémicas de ciclideos, mas parece ter secado completamente durante
o Pleistoceno Superior (Johnson et al. 1996). Apés a recolonizagdo, a especiagio
desses peixes deve ter ocorrido em uma taxa extremamente rapida, possivelmente
atingindo um equilibrio dindmico antes da onda de exting3es relativamente recente,
devido a introdugdo de espécies ¢ outras atividades antropogénicas.

Finalmente, a escala de tempo relativa que esta por tras dos eventos glaciais
e pluviais guarda alguns elementos chave para que se possa interpretar e prever a
dindmica biogeografica de sistemas insulares. Recordando do Capitulo 7, os pe-
riodos inter-glaciais sao relativamente curtos, em comparagio aos periodos gla-
ciais (em geral apenas cerca de 10.000 a 30.000 anos, contra 75.000 e 300.000,
respectivamente). Portanto, em uma escala geoldgica de tempo, o relaxamento
de comunidades relictos ou 0 aciimulo de espécies nos ambientes de influéncias
das geleiras sdo fendmenos comumente transitérios e incompletos. Como Gates
(1993) observou, “o interglacial atual deve prevalecer por mais uns 2.000 anos,
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= talvez menos.” Paleontdlogos ou biogedgrafos do futuro milénio podem reverter

L nossa questdo original e se perguntarem “até que extensdo os padrdes de distri-

bui¢io durante os periodos glaciais representam o legado dos pulsos relativa-
mente curtos dos eventos intég’jaciais.”
: P

A,
A

Krakatau Revisado

Esse capitulo serd concluido com ur‘&L atualizagio da dindmica biogeografica
das Ilhas Krakatau (ver Figura 13.6). Récorde que, enquanto as relagdes espécie-
-drea e espécie-isolamento foram o combustivel do desenvolvimento da teoria

do equilibrio, as pesquisas bidticas dessas ilhas também forneceram uma faisca
vital. Descobriu-se que as comunidades de Krakatau sdo dindmicas, experimen-
tando freqiientes imigragdes, extingdes e retornos. As discussdes de MacArthur
e Wilson estavam limitadas as pesquisas efetuadas entre 1908 e 1934 (isto €, 25
a 41 anos ap6s a explosio de 1883 ter limpado a vida de toda a ilha). Pesquisas
adicionais conduzidas nos anos de 1990, destacaram alguns dos pontos fortes
e fracos da teoria do equilibrio (Thornton et al. 1990; Bush e Whittaker 1991;
Thomton et al. 1993; Whittaker e Jones 1994).

comunidades insulares. O retorno permanece relativamente alto para a maioria
dos grupos de plantas e animais. Além disso, a tendéncia geral das taxas de imi-
gragdo e extingdo parece consistente com a teoria basica: a taxa de imigra¢do
decresce e a'de extingdo aumenta com a riqueza de espécies (Figura 13.23).

(A) Aves terrestres residentes (B) Borboletas
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Primeiro, um século a mais de registros confirma a natureza dindmica das -
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Figura 13.23

Taxas de imigragdo (I) e extingao (E)
(em numero de espécies/ano) de ani-
mais e plantas em Rakata, a maior das
ilhas de Krakatau, em fungao da rique-
za de espécies insulares (S). Consisten-
te com a teoria do equilibrio de Mac-
Arthur e Wilson, a taxa de imigragao
declina e a de extingdo aumenta a me-
dida que as ilhas acumulam espécies.
Observe que pelo menos para aves
terrestres residentes, para plantas com
sementes e para as samambaias, as co-
munidades insulares aproximaram-se
de um equilibrio dindmico (I = E). (De
Thornton et al. 1993.)
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Figura 13.24

Curvas de colonizagdo para vérios ta-
xons de animais nas ilhas de Krakatau:
(A) aves terrestres residentes, (B) rép-
teis, (C) borboletas (Hesperiidae) e (D)
libélulas (Odonata). As linhas sélidas
indicam o nidmero de espécies reais
no momento em que as ilhas foram
pesquisadas; as linhas pontilhadas in-
dicam ntumeros cumulativos de espé-
cies detectadas para todas as pesquisas
combinadas. (De Thornton et al. 1990.)

Para certos grupos taxondmicos, incluindo plantas com sementes, libélulas, bor-
boletas, répteis e aves terrestres residentes, as taxas de acimulo de espécies
diminuiu substancialmente e o nimero de espécies parece estar se aproximando
de um equilibrio (Figura 13.24).

A taxa de aproximagdo em dire¢do a um equilibrio varia consideravelmente

entre os taxons e parece estar diretamente correlacionada com as capacidades
de dispersdo. Por exemplo, enquanto a riqueza de espécies de aves em Krakatau
esta apenas ligeiramente abaixo do esperado, com base no tamanho da ilha, e
a riqueza de espécies mamiferas ndo-voadoras é aproximadamente um déci-
mo dos valores esperados (Figura 13.25). Em Rakata, a maior ilha, as plantas
dispersadas pelo mar se acumularam com menor rapidez do que as plantas dis-
persadas pelo vento ou por animais, particularmente durante as ultimas poucas
décadas de colonizagio (Figura 13.26).

Enquanto essas tendéncias confirmam os pressupostos basicos da teoria
do equilibrio, outras revelam algumas importantes limitagdes da teoria. Como
MacArthur € Wilson (1967) anteciparam, as curvas de imigragdo ¢ extingdo
podem ndo ser monotdnicas se grandes alteragdes sucessionais ocorrerem.

Algumas espécies sao fortemente dependentes de outras espécies pioneiras para .

criar nichos. Este parece ser o caso das borboletas, aves terrestres € samambaias,
cujas taxas de acumulo aumentam substancialmente durante o desenvolvimento
da floresta (de 1908 a 1931; ver Figura 13.25). As interpretagdes desses dados,
no entanto, sdo contaminadas por nossa incapacidade de estudar diretamente a
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1m1grao;ao e fazer uma distingdo entre as taxas de i imigrag¢do'e de-acimulo das
espécies. Lembre-se que MacArthur e Wilson (1967) criticaram seu propno
modelo por “fazer uma distingdo artificialmente clara entre imigragio e extingo.”

* A imigragio é definida como “o processo de chegada de uma espécie em uma

ilha ndo ocupada por-aquela espécie” (MacArthur e Wilson, 1967). Isso nio diz
nada sobre a probabilidade de um imigrante estabelecer uma populagio fértil
e, de fato, é provéavel que a maioria dos imigrantes falhem ao tentar fazé-lo.
Pesquisas bidticas tais como as conduzidas em Krakatau, enquanto proficuas,
medem as taxas de acimulo (ou estabelecimento) e ndo as taxas de imigragio.
Embora as taxas de i imigragdo nao devam ser afetadas pela sucessdo ecologica,
a chance de que um imigrante se estabele¢a pode ser fortemente influenciada
pelas)mudangas sucessionais. Em suma, as aparentes curvas de imigragio nio
monotdnicas registradas para a biota de Krakatau podem ser um artefato da
necessidade de reunir estabelecimento (ou “ecese,” sensu MacMahon 1987) e

#
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Figura 13.25

Relagbes espécie-drea para aves (A) e
mamiferos (B) nas ilhas de Krakatau
(Xs sobrescritos) e nas ilhas ocednicas
ndo perturbadas da Plataforma de Sun-
da (circulos sélidos). Sobrescritos: aves
e mamiferos voadores (morcegos): 1 =
Rakata, 2 = Sertung, 3 = Panjang, 4 =
Anak Krakatau (baseado na 4rea terres-
tre total), 5 = Anak Krakatau (baseada
na érea vegetada apenas); mamiferos
nao voadores (ratos): 6 = Rakata, 7 =
Sertung, 8 = Panjang. Note que a ri-
queza de espécies de aves e morcegos
nas ilhas de Krakatau pode ter sofrido
repercussao dos niveis de pré-erupgio
(ver também Figura 13.24), enquanto
a riqueza de mamiferos nao voadores
permanece relativamente baixa em
comparagao com ilhas nao perturba-
das da mesma drea. Anak Krakatau,
que emergiu do mar em 1930, ainda
nao contém mamiferos terrestres. (De
Thomton et \al. 1990.)

As curvas de acimulo de espécies para plantas em Rakata di-

plantas dispersadas pelo mar e pelo vento foram as primeiras

acumularam muito mais rapidamente do que as formas dis-
persadas pelo vento e pelo mar. (De Bush e Whittaker 1991.)

125 -
/"/.r
.'//
<100 :
& Dispersadas por animais_~
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2, :
] 7
cg . Dispersadas pelo vento
o 75f
:
z g
‘/
50 L ; : Dispersadas pelo mar
Figura 13.26
ferem notadamente, dependendo do modo de dispersio. As
o I"' a chegar, enquanto aquelas dispersadas por animais nio se
J acumularam até ocorrer mudangas de sucessdo que forneces-
/ sem um habitat adequado para seus animais transportadores.
/ . - Apos 1923, no entanto, as plantas dispersadas por animais se
o ‘{J 1  some - Y v 1 1 === J
1883 1903 1923 1943 1963 1983
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Figura 13.27

Os efeitos de sucessdo podem ser in-
cluidos em um modelo de equilibrio,
observando-se como ele altera a pro-
babilidade de que os imigrantes so-
brevivam e estabelegam uma popula-
¢do fértil. S = riqueza de espécies, S =
riqueza de equilibrio de espécies, I =
taxa de imigragao (numero de propa-
gulos de novas espécies chegando por
unidade de tempo), F = taxa de falha
(nimero de propagulos que falham
em estabelecer populagdes férteis por
unidade de tempo), C = taxa de colo-
nizacao (= I- E). (Segundo MacArthur
e Wilson 1967.)

Figura 13.28

Para algumas biotas insulares, gran-
des perturbagdes como erupgoes vul-
canicas e furacGes podem ocorrer tao
freqlientemente que as comunidades
insulares raramente atingem um equi-
librio dindmico como o imaginado por
MacArthur e Wilson. O sombreamento
em (A) indica quando a taxa de imigra-
cao excede a de extingao (isto €, quando
a riqueza de espécies deve aumentar).

(Segundo Bush e Whittaker 1991.)
(A) ©
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imigragao (Figura 13.27). De modo interessante, na tentativa de incluir os efeitos
de sucessio em seus modelos, MacArthur e Wilson (1967:51) acumularam
falhas ao estabelecer leis com extingdo e ndo com imigragdo. Esse problema néo
é simplesmente semantico. Se a teoria do equilibrio foi formulada para incluir
importantes processos ecoldgicos, como a sucessdo, ela deve explicitamente
lidar com os efeitos desses processos em relagdo ao estabelecimento e também
quanto a imigragdo e extingdo.

Finalmente, Bush e Whittaker (1991) mencionaram alguns outros pontos
mais fundamentais, isto ¢, que o modelo do equilibrio ndo inclui os efeitos de
processos que ocorrem em outras escalas de tempo. Se a aproximagao ao equi-
librio € lenta, como Bush e Whittaker previram, na ordem de milénios, entdo
perturbagdes como furacdes e erupgdes vulcanicas podem impedir um equilibrio
para alguns, talvez muitos, taxons (Figura 13.28). Similarmente, o modelo do
equilibrio ndo inclui especiagio que, pelo menos em ilhas muito grandes ¢ isola-
das; pode se igualar a ou possivelmente exceder as taxas de imigragao (Diamond
e Gilpin 1983; Heaney 1986, 1991; Adler 1994). Apenas com pequenas modifi-
cagdes, no entanto, o modelo pode incluir os efeitos da especiagdo, bem como os
efeitos da imigragdo (Figura 13.29).

Entio, qual é o futuro da teoria do equilibrio, que serviu como paradigma da
biogeografia de ilhas por mais de trés décadas? Como um modelo heuristico, ela
foi muito proveitosa para o campo. Todavia, como discutimos acima, a teoria
possui muitas falhas. Devido a essas falhas, o campo deve ser preparado para
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g 5 Os efeitos da evolugdo na riqueza de espécies podem ser incor-

© Ilhas porados na teoria do equilibrio, observando que a especiagao
| grandes suplementara a imigragao e que as taxas de especiacio deve-

riam ser significativas apenas para as ilhas maiores e mais iso-
ladas. Como resultado, o niimero de equilibrio de espécies para

L Imigragago ilhas distantes pode de fato exceder o niimero para ilhas menos
{ = LEES prgetiagia isoladas (S = riqueza de espécies, $ = equilibrio de riqueza de
: Boe B espécies, s pequeno, 1 = grande, m = moderadamente isolado, e
’ Riqueza de espécies f = ilhas afastadas ou distantes.)

uma grande revolugdo cientifica, na qual a teoria do equilibrio seria substituida
- por um modelo radicalmente diferente. Se este for o caso, esperamos que 0 novo
i paradigma nos sirva tio bem quanto seu antecessor. Alternativamente, a teoria do
. equilibrio pode lentamente evoluir de forma gradual, tornando-se mais complexa
e realista com a inclusdo'de processos adicionais como a sucessao, a perturbagido
e a especiagdo, que operam sobre uma grande amplitude de escalas temporais
e espaciais. O modelo de MacArthur e Wilson ja gerou modelos correlatos de
padrSes de distribuigdo e de persisténcia de espécies isoladas (por exemplo,
modelos de metapopulagdes, fungdes de incidéncia e padrdes de compensagio:
ver Capitulo 14). Nossa esperanga ¢ que, de algum modo, esse capitulo possa
estimular nossos leitores a aceitar esse grande desafio e contribuir para uma
grande mudanga no paradigma principal da biogeografia.



