
Tiago B Quental

sala: 335

email: tbquental@usp.br

Bloco II: Interações ecológicas e 
diversidade no tempo geológico

mailto:tbquental@usp.br


Estrutura das aulas


Leituras


Artigos para seminários

Bloco II: Interações ecológicas e 
diversidade no tempo geológico



B lo co I I : I nte raçõe s 
ecológicas e diversidade no 
tempo geológico



Biogeografia de Ilhas



Aula de hoje:

Apresentar 3 padrões que motivaram a teoria:


A relação entre o número de espécies e a área de uma ilha.


O efeito do isolamento geográfico na riqueza de espécies.


A rapidez com que ilhas são colonizadas e a importância das 
taxas de “turn-over”.


“Construir” passo a passo a Teoria de Biogeografia de Ilhas. 


Verificar como podemos testa-la e o que aprendemos quando a 
teoria falha!!. 



O efeito do tamanho de uma ilha



Intuição: ilhas maiores suportam mais 
espécies do que ilhas menores!!



1 Padrão: Relação área vs riqueza de espécies
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1 Padrão: Relação área vs riqueza de espécies



Ilhas de topo de Montanha na 
região de Utah nos EUA



Ilhas de topo de Montanha na 
região de Utah nos EUA
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Lagos como ilhas

20 km



Lagos como ilhas

20 km
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Lagos como ilhas
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Relação área vs riqueza de espécies 
é uma relação universal



Como descrever 
matematicamente esta 

relação?
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S = cAz

onde:

S= número de espécies

c = constante

A = área da ilha

z = constante

Lei de Potência 

Área (mi2)

Área (1000 mi2)
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log(S) = log(c) + z * log(A)

y = a + b*x 



Cuidados que devemos tomar ao usar 
este modelo para interpretar a relação 

área vs riqueza

Área

log(S) = log(c) + z log(A)
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y = a + b*x 



Cuidados que devemos tomar ao usar 
este modelo para interpretar a relação 

área vs riqueza

Área

log(S) = log(c) + z log(A)
“z” é a inclinação da reta acima (log) e não da 

relação entre “S” e “A” no espaço linear.
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Na natureza “c” parece variar mais do “z”.



2 Padrão: O efeito do isolamento na 
riqueza de espécies

Área (Km2)
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Formigas da família Ponerinae

Nos continentes as populações 
poderiam se manter em baixas 
densidades sem se extinguirem 
devido a imigração entre áreas 

adjacentes



Distância de Nova Guiné
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Pássaros do arquipélago de 
Melanésia e das Ilhas 
Molucas

2 Padrão: O efeito do isolamento na 
riqueza de espécies



3 Padrão: Colonização de espécies e as 
taxas de “turn-over”

Sertung
Panjang

Rakata

Anak Krakatau

Ilhas de Krakatau

20 km



Sertung
Panjang

Rakata

Anak Krakatau

Sertung,  Panjang, e Rakata: remanescentes de uma única ilha 
que sofreu uma explosão vulcânica em 1883.

Ilhas de Krakatau



Ilhas de Krakatau

20 km

Sertung,  Panjang, e Rakata: remanescentes de uma única ilha 
que sofreu uma explosão vulcânica em 1883.

Java



Total

1908 13

1919-1921 31

1932-1934 30

Total

1908 1

1919-1921 29

1932-1934 34

Rakata Sertung

Sertung Panjang

Rakata

Anak Krakatau
Rápida re-colonização de espécies 
de pássaros

Formação das ilhas em 1883



Total

1908 13

1919-1921 31

1932-1934 30

Total

1908 1

1919-1921 29

1932-1934 34

Rakata Sertung

Extinções Colonizações

1908 a 
1919-1921

2 20

1919-1921 a 
1932-1934

5 4

Extinções Colonizações

1908 a 
1919-1921

0 28

1919-1921 a 
1932-1934

2 7

Sertung Panjang

Rakata

Anak Krakatau “Turnover” de espécies



Sertung Panjang

Rakata

Anak Krakatau
“Turnover” de espécies

Nú
m
er

o

de

 e
sp

éc
ie

s

Tempo



1 - Relação espécie area é 
universal.


Área
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Padrões que motivaram uma nova Teoria



1 - Relação espécie área é 
universal.


Área
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“Uma das poucas leis da ecologia 
de comunidades.” Schoener (1976)



1 - Relação espécie área é 
universal.


2- Efeito do isolamento.


Área
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Padrões que motivaram uma nova Teoria



1 - Relação espécie área é 
universal.


2- Efeito do isolamento.


3- Riqueza parece se 
estabilizar rapidamente, 
apesar de continuarem 
ocorrendo imigrações e 
extinçõesÁrea
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Padrões que motivaram uma nova Teoria



Precisamos de uma teoria para explicar!!!

Área

Nú
m
er

o

de

 e
sp

éc
ie

s

1 - Relação espécie área é 
universal.


2- Efeito na distância.


3- Riqueza parece se 
estabilizar rapidamente, 
apesar de continuarem 
ocorrendo imigrações e 
extinções
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Teoria de Biogeografia de Ilhas

= Número de espécies

Número de imigrantes

Espécies que

se extinguem

Ilha Fonte de espécies

+

-



Teoria de Biogeografia de Ilhas

Ilha Fonte de espécies

+

- dS = is - es
dt is  = taxa de imigração

es = taxa de extinção



Definições
Ilha Fonte de espécies

+

-
Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo
Taxa de extinção (es): taxa de perda de 
espécies já existentes em uma ilha por unidade 
de tempo



Teoria de Biogeografia de Ilhas



Teoria de Biogeografia de Ilhas

Formular como a taxa de imigração varia 
de acordo com o número de espécies.


Formular como a taxa de extinção varia 
de acordo com o número de espécies.


Ser capaz de prever o equilíbrio de 
diversidade


Ser capaz de explicar a relação entre 
número de espécies e a área de uma 
ilha



Número de espécies em uma ilha (S) 
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I = Taxa 
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imigração

Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo

Taxa máxima 
de imigração ?
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Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo



Número de espécies em uma ilha (S) 
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Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo

Taxa mínima 
de imigração ?

P = taxa 
mínima de 
imigração
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Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo
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Taxa de imigração (is): taxa de chegada de 
espécies ainda não presentes na ilha por unidade 
de tempo



Número de espécies em uma ilha (S) 
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P = Número de 
espécies na 

“fonte”

I = Taxa 
máxima de 
imigração

Qual seria a forma mais simples de descrever a 
relação entre taxa de imigração e o número de 
espécies em uma ilha?



Taxa de Imigração

Número de espécies em uma ilha (S) 
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Número de espécies em uma ilha (S) 

Taxa de extinção (es): taxa de perda de 
espécies já existentes em uma ilha por unidade 
de tempo

0

Taxa mínima 
de extinção ?
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Número de espécies em uma ilha (S) 
0

Taxa de extinção (es): taxa de perda de 
espécies já existentes em uma ilha por unidade 
de tempo
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Número de espécies em uma ilha (S) 
0

Taxa de extinção (es): taxa de perda de 
espécies já existentes em uma ilha por unidade 
de tempo

Taxa máxima 
de extinção ?
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extinção



Taxa de Extinção
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Número de espécies em uma ilha (S) 
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Ilha Fonte de espécies
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- dS = is - es
dt is  = taxa de imigração

es = taxa de extinção



Teoria de Biogeografia de Ilhas

Ilha Fonte de espécies

+

-  0 = is - es
is  = taxa de imigração
es = taxa de extinção

 is = es



Equilíbrio de riqueza
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Equilíbrio Estável
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Equilíbrio de riqueza e Taxa de  
“Turnover”
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Taxa de “Turnover”: número de espécies chegando (ou 
desaparecendo) por unidade de tempo quando em 

equilíbrio
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Equilíbrio dinâmico

Número de espécies em uma ilha (S) 
Ŝ
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P

Equilíbrio chamado de dinâmico pois o balanço entre taxas de 
extinção e imigração geram um equilíbrio no número de espécies 
apesar da a composição de espécies se modificar continuamente. 
Continuam ocorrendo extinções e imigrações !!! 
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Mais ainda não explicamos a relação 
entre área e riqueza!!!!
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Efeito da Área

Número de espécies em uma ilha (S) 
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Efeito da Área

Número de espécies em uma ilha (S) 
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Ilhas menores tem populações menores e portanto 
maiores probabilidades de extinção.



E

T̂

E como incorporar o efeito do isolamento?
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A distância deve diretamente afetar o 
sucesso da dispersão e portanto de 
estabelecimento de populações.



Tudo ao mesmo tempo agora!!!
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Vantagens da Teoria

Simples: fácil compreensão


Modelos são simples e têm a intenção de ajudar a 
pensar. Balanço entre “precisão” (complexidade) e 
generalidade (e clareza).


Gera hipóteses testáveis
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Um equilíbrio no número de espécies resultante do balanço 
entre imigração e extinção.


A composição de espécies deve mudar continuamente 
(“turnover”) mesmo depois de alcançado o equilíbrio.

Previsões da Teoria de Biogeografia de ilhas

E

T̂

Número de espécies em uma ilha (S) 
Ŝ
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A composição de espécies deve mudar continuamente 
(“turnover”) mesmo depois de alcançado o equilíbrio.


Previsões da Teoria de Biogeografia de ilhas
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Número de espécies aumenta com a área e diminui com o 
isolamento. 

Previsões da Teoria de Biogeografia de ilhas

Número de espécies  
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Número de espécies 



A taxa de “turnover” aumenta com a proximidade da fonte 
de espécies e diminui com aumento da área da ilha.

Previsões da Teoria de Biogeografia de ilhas
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Caso a biota seja perturbada o tamanho e o grau de isolamento irão 
afetar o tempo com que a riqueza de espécies retorna ao equilíbrio.


Quanto mais perto e menor a ilha mais rápido é o retorno.

Previsões da Teoria de Biogeografia de ilhas
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Teste da Teoria
Hipótese testada: “turnover” contínuo no número de 
espécies resultante do balanço entre imigração e extinção.



Ilha 1917 1968
Extinções Colonizações Turnover


(%)

Los Coronados 11 11 4 4 36

San Nicholas 11 11 6 4 50

San Clemente 28 24 9 4 25

Santa Catalina 30 34 6 9 24

Santa Barbara 10 6 7 3 62

San Miguel 11 15 4 8 46

Santa Rosa 14 25 1 11 32

Santa Cruz 36 37 6 6 17

Anacapa 15 14 5 4 31

# espécies

Teste da Teoria

Hipótese testada: “turnover” contínuo no número de 
espécies resultante do balanço entre imigração e extinção.



Ilha 1917 1968
Extinções Introduções Colonizações Turnover


(%)

Los Coronados 11 11 4 0 4 36

San Nicholas 11 11 6 2 4 50

San Clemente 28 24 9 1 4 25

Santa Catalina 30 34 6 1 9 24

Santa Barbara 10 6 7 0 3 62

San Miguel 11 15 4 0 8 46

Santa Rosa 14 25 1 1 11 32

Santa Cruz 36 37 6 1 6 17

Anacapa 15 14 5 0 4 31

# espécies

Teste da Teoria

Hipótese testada: “turnover” contínuo no número de 
espécies resultante do balanço entre imigração e extinção.



Teste da Teoria
Hipótese testada: “turnover” contínuo no número de 
espécies resultante do balanço entre imigração e extinção.

Porém alguns pesquisadores contestaram esse resultado 
dizendo que parte das extinções e imigrações teriam sido 
causadas pelo homem....



Teste da Teoria
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Hipótese testada: as taxas de “turnover” devem ser maiores 
em ilhas menores.



Hipótese testada: as taxas de “turnover” devem ser maiores 
em ilhas menores.

Teste da Teoria

Criação do Canal do Panama e do Lago 
Gatún no início do século XX.


Topos de montanhas se tornaram ilhas e 
ocorreu um reajuste no número de 
espécies.



Teste da Teoria

Área (ha)

Ta
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 d
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Hipótese testada: as taxas de “turnover” devem ser maiores 
em ilhas menores.



Tudo bem, mas esses não foram 
experimentos com intuito de testar a 

Teoria de Biogeografia de Ilhas!!!



Teste da Teoria: experimentos de larga escala
Riqueza de Artrópodos em Florida Keys

Edward O. Wilson Daniel S. Simberloff



E7

S1, E8, E9

E1, E2, E3, E6, ST2

��
� ��+�&�� 
�� +�!'$#� �#�� ��#��!� '�� '�"��&!$��� �0<9<4F��*<9���
��#<����
A5?<=<1@�<3�A52��9<?61.� 2F@�D6A5�A52�.@@6@A.;02�
<3�&</2?A�'69/2?49621��(56@�0<9920A6<;�2;./921�B@�
A<�612;A63F�A52�.?A5?<=<1@�<;�A52�2E=2?6:2;A.9�
6@9.;1@��.;1�6A�=?<C6121�.�:2.@B?2�<3�A52�@6G2�.;1�
0<:=<@6A6<;�<3�A52�@=2062@�=<<9�<3�A52�=?2@B:21�
@<B?02�.?2.��A52�2;A6?2��9<?61.� 2F@��
�;6:.9�16C2?@6AF�<;�A52�@:.99�:.;4?<C2�6@9.;1@�

=?<C21�A<�/2� .12>B.A2�3<?�@A.A6@A60.9�=B?=<@2@��
�/<BA����6;@20A�@=2062@��<3�.;�2@A6:.A21��

�A5.A�
6;5./6A�:.;4?<C2�@D.:=@�.;1�.;�2@A6:.A21�A<A.9�
<3���


�A5.A�6;5./6A�.99�A52� 2F@�� 0<::<;9F�96C2�
<;�A52@2�@:.99�6@9.;1@��(52?2�.?2�.9@<����@=2062@�
<3�@=612?@��<3�.�A<A.9� 2F@�0<:=92:2;A�<3�=2?5.=@�
����@=2062@�� .;1�.� 32D�@0<?=6<;@��=@2B1<@0<?��
=6<;@��02;A6=212@��:6996=212@��.;1�.?/<?2.9�6@<=<1@��
�A�.;F�46C2;�:<:2;A��
��
�@=2062@�<3�6;@20A@�.;1�
���
�@=2062@�<3�@=612?@�2E6@A�<;�2.05�<3�A52�6@9.;1@��
".;F�/6?1@�C6@6A�A52�6@9.;1@�26A52?�A<�?<<@A�<?�

A<�3<?.42��/BA�C2?F�32D�;2@A�A52?2��(52�<;9F�/6?1@�

A5.A�/?21�<;�<B?�6@9.;1@�1B?6;4�A52�0<B?@2�<3�A52�
2E=2?6:2;A�����������D2?2�<;2�<?�AD<�=.6?@�2.05�
<3�A52��?22;��2?<;��+56A2�0?<D;21�%642<;��.;1�
�?.F� 6;4/6?1��';.82@��:<@A9F�D.A2?�@;.82@�<3�
A52�42;B@�#.A?6E�� <00.@6<;.99F�@D6:�A<� @:.99�
:.;4?<C2�6@9.;1@��.;1�?.00<<;@�C6@6A�6@9.;1@�9<��
0.A21�<;�@5.99<D�:B1�/.;8@�� (52@2�C2?A2/?.A2@�
D2?2�;<A�6;09B121�6;�A52�02;@B@2@��
$;� A52�/.@6@�<3�A526?�16@A.;02�.;1�16?20A6<;�

3?<:�A52�;2.?2@A�@<B?02�.?2.��A526?�@6G2��.;1�A526?�
.002@@6/696AF��A52�6@9.;1@�96@A21�6;�(./92� ��D2?2�
05<@2;�3<?�123.B;.A6<;��(D<� 6@9.;1@����� .;1�
��
��� <;2�2.05�6;�A52�C606;6AF�<3�A52�AD<�4?<B=@�
<3�2E=2?6:2;A.9�6@9.;1@��D2?2�@2920A21�A<�@2?C2�
.@�0<;A?<9�6@9.;1@��.;1�A52F�D2?2�02;@B@21�.A�A52�
@.:2�A6:2�.@�A52�2E=2?6:2;A.9�6@9.;1@�� �;�<?12?�
A<�.@02?A.6;�D52A52?�.;F�9<;4�?.;42�05.;42�5.1�
<00B??21�6;�A52�42;2?.9�3.B;.�<3�@:.99�:.;4?<C2�
6@9.;1@�6;��9<?61.��.F�1B?6;4�A52�0<B?@2�<3�A52�

�.??.0B1.��-@�

HH"�.33<?1� 2F� �� 2�

������ $&�'>6??23� .F� 1.91;� 2F�

#.==77��.08 2�F	�

)� '� HHHHH�?2>B2G� �� 6�F�

����� '(�� HHHHHHHHHHHHHHH&.AA92@;.82�
'B4.?9<.A� *� H� !B:=�

D.� 
� ,� "6�2@�
�
��� 
� 

� �


� 


� �

� �


"�

����� �� ".=� @5<D6;4�A52�9<0.A6<;�<3�A52�2E=2?6:2;A.9�6@9.;1@�<3�@2?62@����

Florida Keys



Hipóteses testadas: a existência de um equilíbrio no número de 
espécies; A composição de espécies deve mudar continuamente 
(“turnover”) mesmo depois de alcançado o equilíbrio.
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TABLE 2. Percentages of species that were present at both of two given censuses on four of the experimental is- 
lands 

A. Censuses: just before defaunation B. Censuses: just before defaunation C. Censuses: one and two years after 
and one year later and two years later defaunation 

N a m e o f_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ __ _ _ _ _ __ _ _ _ _ - -- 
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El ...... 2 29 6.9% 5 26 19.2% 7 18 38.9% 
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FIG. 1. The colonization curves of four small mangrove islands in the lower Florida Keys 
whose entire faunas, consisting almost solely of arthropods, were exterminated by methyl 
bromide fumigation. The figures shown are the estimated numbers of species present, which 
are the actual numbers seen plus a small fraction not seen but inferred to be present by the 
criteria utilized by Simberloff and Wilson (1969) and Simberloff (1969). The number of 
species in an inverse function of the distance of the island to the nearest source of immigrants. 
This effect was evident in the predefaunation censuses and was preserved when the faunas 
regained equilibrium after defaunation. Thus, the near island E2 has the most species, the 
distant island El the fewest, and the intermediate islands E3 and ST2 intermediate numbers of 
species. 

combinations of species are generated by turnover, 
combinations of longer-lived species must even- 
tually accumulate. Such species persist longer 
either because they are better adapted to the pecu- 
liar physical conditions of the local environment 
or else because they are able to coexist longer with 
the particular set of species among which they 
find themselves. Thus in time an "assortative 
equilibrium" will succeed the original "interactive 
equilibrium." Because the individual survival 
times of the resident species populations are greater 
on the average, while the total propagule invasion 
rates of the faunas remain about the same, the 

numbers of species in an assortative equilibrium 
should be higher. It is also true that the numbers 
of possible assortative equilibria are fewer, and 
therefore under similar conditions the species com- 
positions. should converge to some degree. Our 
data are still too few to be conclusive, but they do 
suggest that the faunas of the experimental islands 
are drifting in the direction of the original compo- 
sitions. By comparing section A and B in Table 
2 it can be seen that on three of the islands the 
faunas were closer in composition to the predefau- 
nation faunas at the end of the second year than 
they were at the end of the first year. In one of 

Em um ano todas as ilhas, exceto as mais distantes, 
tinham praticamente recuperado o número inicial de 
espécies!



936 DANIEL S. SIMBERLOFF AND EDWARD 0. WILSON Ecology, Vol. 51, No. 5 

TABLE 2. Percentages of species that were present at both of two given censuses on four of the experimental is- 
lands 

A. Censuses: just before defaunation B. Censuses: just before defaunation C. Censuses: one and two years after 
and one year later and two years later defaunation 

N a m e o f_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ __ _ _ _ _ __ _ _ _ _ - -- 

ex- No. spp. Total no. Per cent No. spp. Total no. Per cent No. spp. Total no. Per cent 
perimental in in both in in in both in in in both in 

island common censuses common common censuses common common censuses common 

El ...... 2 29 6.9% 5 26 19.2% 7 18 38.9% 
E2 ...... 10 54 18.5% 13 51 25.5% 16 34 37.2% 
E3 ...... 8 40 20.0% 7 35 20.0% 16 31 51.6% 
ST2..... 11 37 29.7% 17 31 54.8% 12 34 35.3% 

I , I 
Pre-defounation surveys 

-0- 

F-~~~~~~~~~~~~~~~~ DAY 

z 
Wi 

----E3 
w --- ST2 

a. .!~ El 

C,, 

m 20 

FIG 1. _h cooiaincre o orsalmnroeilnsi hlwrFoiaKy 

10? 

40 80 120 160 200 240 280 320 360 400 680 720 
DAYS 

FIG. 1. The colonization curves of four small mangrove islands in the lower Florida Keys 
whose entire faunas, consisting almost solely of arthropods, were exterminated by methyl 
bromide fumigation. The figures shown are the estimated numbers of species present, which 
are the actual numbers seen plus a small fraction not seen but inferred to be present by the 
criteria utilized by Simberloff and Wilson (1969) and Simberloff (1969). The number of 
species in an inverse function of the distance of the island to the nearest source of immigrants. 
This effect was evident in the predefaunation censuses and was preserved when the faunas 
regained equilibrium after defaunation. Thus, the near island E2 has the most species, the 
distant island El the fewest, and the intermediate islands E3 and ST2 intermediate numbers of 
species. 

combinations of species are generated by turnover, 
combinations of longer-lived species must even- 
tually accumulate. Such species persist longer 
either because they are better adapted to the pecu- 
liar physical conditions of the local environment 
or else because they are able to coexist longer with 
the particular set of species among which they 
find themselves. Thus in time an "assortative 
equilibrium" will succeed the original "interactive 
equilibrium." Because the individual survival 
times of the resident species populations are greater 
on the average, while the total propagule invasion 
rates of the faunas remain about the same, the 

numbers of species in an assortative equilibrium 
should be higher. It is also true that the numbers 
of possible assortative equilibria are fewer, and 
therefore under similar conditions the species com- 
positions. should converge to some degree. Our 
data are still too few to be conclusive, but they do 
suggest that the faunas of the experimental islands 
are drifting in the direction of the original compo- 
sitions. By comparing section A and B in Table 
2 it can be seen that on three of the islands the 
faunas were closer in composition to the predefau- 
nation faunas at the end of the second year than 
they were at the end of the first year. In one of 

Grande “turnover” de espécies mesmo após as ilhas 
terem atingido o equilíbrio de espécies.



Algumas comunidades podem nunca alcançar um 
equilíbrio: caso distúrbios ocorram com uma alta 
frequência (e.g. eventos geológicos ou climáticos).


Modelo neutro: a identidade e características das 
espécies podem ser ignoradas.


Extinção é somente afetada pela área, imigração 
somente pela distância.
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Imigração e extinção são tratadas como processos 
independentes.


Ignora evolução e portanto a possibilidade de especiação na 
própria ilha!!!!
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Quando a teoria falha!

Em geral aprendemos algo a respeito da natureza!


Portanto os modelos nos ajudam a pensar e gerar novas 
hipóteses.
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Efeito do salvamento: imigração e extinção 
podem não ser eventos independentes

Em ilhas muito próximas, a imigração de indivíduos de espécies já 
presentes diminui as taxas de extinção e portanto as taxas de turn-

over são menores do que o esperado 
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Pressuposto da teoria: a área somente 
afeta a taxa de Extinção.
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Efeito do alvo: o tamanho da área pode 
afetar também a taxa de imigração.

Ilhas maiores são um alvo mais fácil, e portanto 
poderiam ter taxas de imigração mais elevadas. 
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Hoje

~ 10.000 anos

Alta extinção, em especial em 
ilhas pequenas.


Riqueza está caminhando para 
ZERO pois não há imigração!!!
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Esse valor tende a ser maior para organismos com 
baixa capacidade de dispersão e para 

arquipélagos mais isolados
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Especiação pode ocorrer dentro a ilha!! 
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Teoria falha; aprendemos 
algo de novo!
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