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Apresentacao e Previsdes do Modelo

No Capitulo 1, assumimos (sem realismo) que 0s recursos para o crescimento
populacional s3o ilimitados. Conseqiientemente, as taxas de natalidade e morta-
lidade per capita, b e d, permaneceram constantes. E verdade que exploramos
alguns modelos em que b e d flutuavam ao longo do tempo (estocasticidade
ambiental), mas essas flutuacdes eram independentes da densidade; em outras
palavras, as taxas de natalidade e mortalidade nio dependiam do tamanho da
populacdo. Neste capitulo, vamos assumir que 0s recursos para crescimento e
reprodugao sdo limitados. Logo, as taxas de natalidade e mortalidade dependem
do tamanho da populacdo. Para derivar este modelo de crescimento logistico,
mais complexo, comegaremos com a equacio de crescimento ja conhecida:

j—?( =(b'-d")N Expressdo 2.1
mas agora vamos modificar b’ e d’ para que eles fiquem dependentes da densi-
dade e respondam a superlotacio.

DENSO-DEPENDENCIA

Perante uma situac@o de sobre-populagdo crescente, nossa expectativa é de que a
taxa de natalidade per capita diminua devido a falta de comida e recursos para a
reproducdo dos organismos. A férmula mais simples para a diminuicao da taxa
de natalidade ¢ a de uma linha reta (veja Figura 2.1):

b'=b-aN Expressdo 2.2

Nesta expressdao, N é o tamanho da populagdo, b’ é a taxa de natalidade per
capita, e b € a sido constantes. De acordo com a Expressio 2.2, quanto maior
o N, menor a taxa de natalidade. Por outro lado, se o N for préximo de zero, a
taxa de natalidade serd proxima de b. A constante b é a taxa de natalidade que
seria atingida em condi¢oes ideais (sublotadas), enquanto b’ é a verdadeira taxa
de natalidade, diminuida pela superlotagdo. Assim, b tem a mesma interpretagio
que no modelo de crescimento exponencial original: ele é a taxa instantinea de
nascimentos per capita, quando nao existe limitacio de recursos. A constante
a mede a for¢a da denso-dependéncia. Quanto maior for a, mais acentuada é a
diminui¢ao da taxa de natalidade por cada individuo que € acrescentado a popu-
lacdo. Se ndo houver denso-dependéncia, teremos a = 0, e a taxa de natalidade
serd b independentemente do tamanho da populacdo. Desta forma, o modelo de
crescimento exponencial € um caso particular do modelo logistico em que néio
existem efeitos da superlotagdo. Na taxa de natalidade (@ = 0) ou na taxa de
mortalidade (¢ = 0).
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Por um raciocinio semelhante, podemos modificar a taxa de mortalidade para
(ue ela reflita a denso-dependéncia. Neste caso, esperamos que a taxa de mor-
talidade aumente a medida que a populacdo cresce:

d’=d+tcN Expressao 2.3

Novamente, a constante d é a taxa de mortalidade quando o tamanho da popula-
¢flo é proximo de zero e a populacdo estd crescendo (quase) exponencialmente.
A constante ¢ mede o aumento da taxa de mortalidade devido a denso-depen-
déncia.

As Expressoes 2.2. e 2.3 sdo as mais simples descri¢des mateméaticas dos
efeitos da superlotacdo nas taxas de natalidade e mortalidade. Em populagoes re-
uis, as fungdes podem ser bem mais complexas. Por exemplo, as alteracdes de b’
¢ d’ podem nio ser lineares; alternativamente, b’ e d’ podem permanecer cons-
tantes até que a populacio atinja uma densidade critica. Alguns animais podem
reproduzir-se, cagar, cuidar de suas crias, ou evitar predadores mais eficiente-
mente em grupo do queé sozinhos. Para estas populacdes pode até acontecer que
b’ aumente e d' diminua com o crescimento da populacio. Este efeito de Allee
(Allee et al. 1949), normalmente, é relevante em populagbes pequenas e pode
resultar num tamanho populacional critico, abaixo do qual se da a extingdo (ver
Problema 2.3). Mas 4 medida que a populagdo cresce, esperamos também que
uparecam efeitos negativos da densidade devido ao esgotamento de recursos.
Note que, neste modelo ambas as taxas (de natalidade e mortalidade) sdo
dependentes da densidade. No entanto, poderia acontecer que apenas a taxa de
mortalidade fosse afetada pelo tamanho da populaco e que a taxa de natalidade
fosse independente da densidade, ou vice-versa. Felizmente, a dlgebra dos dife-
rentes cendrios funciona exatamente da mesma forma (ver Problema 2.5). Basta
(ue a taxa de natalidade ou a taxa de mortalidade apresentem denso-dependén-
(i, para que possamos obter o modelo logistico.

Agora vamos introduzir as Expressoes 2.2 e 2.3 na Expressao 2.

AN~ [(b-aN)-(d+cN)IN

dt ; Expressao 2.4
Rearranjando os termos:
%2[(37'“')'(“4'6)“’]‘” Expressao 2.5

Iim seguida, multiplicamos a Expressao 2.5 por [(b - d)/(b - d)]. Como este
termo ¢ igual a 1,0, ele ndo altera os resultados, mas nos permite simplificar
1Als a expressio:

dN _[(b-d)

. -d)-(a+NIN
dr (g,-d)}[(b d)-(a+c)N] Expressio 2.6

———— - 3
. e t——— an n . R ——-.
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dN (b-d) (ato)
S hedd] |22 s
o [( )] [(b—d) b-d) N:l Expressao 2.7
Tratando (b - d) como r, temos:
AN _ ) @ty 3
&= [ b-d) Expressao 2.8

CAPACIDADE DE SUPORTE

Como a, ¢, b e d sao constantes na Expressdo 2.8, podemos definir uma nova
constante K:

_(b-d)

“la+o Expressao 2.9

A constante K ndo € s6 usada por conveniéncia matemética. Ela também pode
ser interpretada biologicamente como capacidade de suporte do ambiente. K
representa o tamanho populacional maximo suportavel por uma variedade de re-
cursos potencialmente limitantes, tais como espago, alimento e abrigo. No nosso
modelo, estes recursos vao escasseando cada vez mais a medida que a superlota-
¢ao aumenta. Como K representa o tamanho populacional maximo sustentavel,
as suas unidades sao nimeros de individuos. Substituindo K na Expressio 2.8
obtemos:

s [‘ T %} Equagdo 2.1
A Equaciao 2.1 € a equagdo do crescimento logistico, introduzida na ecologia em
1838 por P.-F. Verhulst (1804-1849). Ela é a mais simples entre as equagdes
que descrevem o crescimento populacional com recursos limitados e serve de
base para muitos modelos em ecologia.

A equagdo do crescimento logistico é semelhante a equacio do crescimento
exponencial (#N) multiplicada por um termo adic{onal entre parénteses (1 - N/K).
O termo entre parénteses representa a por¢do nao-utilizada da capacidade de
suporte. Analogamente, pense na capacidade de suporte como uma moldura
quadrada onde cabe um determinado nimero de azulejos, que sio os individuos.
Se a populacd@o chegar a exceder a capacidade de suporte, teremos mais azulejos
do que espaco na moldura. Quando ndo ha excesso, a por¢do nio utilizada da
capacidade de suporte € a percentagem da area da moldura que fica vazia (Krebs
1985).

Por exemplo, suponha que K = 100 e N = 7. A porgio ndo-utilizada da
capacidade de suporte é [1 - (7/100)] = 0,93. A populagio esta relativamente
sub-lotada e esta crescendo a 93% da taxa de crescimento para uma populagio
em incremento exponencial [rN(0,93)]. Em contrapartida, se a populagiio estiver

I
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:mxima de K (N = 98), a porcao nao-utilizada da capacidade de suporte do am-
biente é pequena: [1 - (98/100)] = 0,02. Conseqiientemente, a populagao cresce
bem devagar, a 2% da taxa de crescimento exponencial [rN(0,02)]. Finalmente,
Me¢ a populagao alguma vez exceder a capacidade de suporte (N > K), o termo
enire parénteses passa a ser negativo, significando que a taxa de crescimento
serd menor que zero, € a popula¢ao diminuird em direcdo a K. Desta forma, as
luxas de natalidade e de mortalidade denso-dependentes efetivamente freiam o
@rescimento populacional exponencial.

Quando é que a populagao para de crescer? Tal como no modelo exponencial,
A taxa de crescimento populacional (dN/dt) € zero quando o r ou o N sdo iguais
1 zero. Mas no modelo logistico, a populacdo também para de crescer quando
N = K. Isto esta ilustrado na Figura 2.1, que mostra as funcdes de natalidade e
mortalidade denso-dependentes no mesmo grafico. As duas linhas se intersectam
no ponto em que N = K e formam um equilibrio estavel. O equilibrio € estivel
porque independentemente do seu tamanho inicial, a populacdo se deslocard
para K. Se N for inferior a K, estaremos num ponto a esquerda da intersec¢ao
tus linhas de natalidade e mortalidade. Nesta regido do grafico a taxa de nata-
lidade excede a taxa de mortalidade, logo, a populacido aumenta. Se estivermos
I direita do ponto de intersecdo, a taxa de mortalidade serd superior a taxa de
natalidade, e a populacio diminui (ver apéndice).
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2.1 Taxas de natalidade e mortalidade denso-dependentes no modelo logistico. O
wrifico mostra como as taxas de natalidade ¢ mortalidade per capita mudam de acordo com
[ lohn-popullr;lo A sgpul atinge um e uilibrio estavel (N = K) na intersecgiio das
curva, onde [ u‘wrtnl e se igualam,
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Tal como no modelo de crescimento exponencial, podemos aplicar as regras
de calculo para integrar a equacao de crescimento e expressar o tamanho da
popula¢ido em fun¢io do tempo:

N = K
T+ [(K-Ny)INJe™ Equagio 2.2

Pela Equacdo 2.2, de acordo com o crescimento logistico, o grafico de N em
fun¢ao do tempo tem a forma caracteristica de uma curva em S (Figura 2.2).
Quando a populagio € pequena, ela aumenta rapidamente, a uma taxa ligeira-
mente inferior a prevista pelo modelo exponencial. A populagdo cresce a taxa
méaxima quando N = K/2 (o ponto mais ingreme da curva), e posteriormente o
crescimento abranda & medida que a populagdo se aproxima de K (Figura 2.3a).
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Figura 2.2 Curva de crescimento logistico. Quando o crescimento comega abaixo da capaci-
dade de suporte, a trajetoria de N em fungdo do tempo descreve uma tipica curva em forma
de S. Acima da capacidade de suporte, a curva cai rapidamente para o equilibrio. Neste
exemplo, K = 100, e o tamanho inicial da populagdo ¢ 5 ou 200.

\

Isto contrasta com o modelo exponencial, onde a taxa de crescimento populacio-
nal aumenta linearmente com o tamanho da populagdo (Figura 2.3b). No modelo
logistico, no caso da popula¢ao comecar acima de K, a Equacdo 2.1 toma um
valor negativo, e o N decresce em dire¢do a capacidade de suporte.

Independentemente do niimero inicial de individuos (N,)), se a populagio cres-
ce de acordo com o modelo logistico, ela atingira rapidamente uma capacidade
de suporte fixa, que € unicamente determinada por K. No entanto, o tempo ne-
cessario para atingir o equilibrio é proporcional a r; populagoes de crescimento
rapido atingem K mais rapidamente.
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Pressupostos do Modelo

Como o modelo logistico é derivado do modelo exponencial, ele segue os mes-
mos pressupostos de auséncia de retardos, migragdo, variagdo genética ou estru-
tura etiria na popula(;ao No entanto, como no modelo logistico os recursos sao
l:rmtados precisamos introduzir mais dois pressupostos:

apacidade de suporte constante. Para obter uma curva de crescimento logis-
E tk:o em forma dc S precisamos. assutmr que K é constanhe a drspomblhdade

,.Benso-dependéncw linear. O modelo logistico assume que cada individuo

~ acrescentado a populagio contribui para o decréscimo da taxa de crescir

acional per capita. Isto esta patente na Figura 2. 4:1 @wmam
crescimento per capita (1/N)@N/dt) em fungﬁo do tamanho da populacio.

(a)

anN

dt

K
Tamanho da populagéo (N) h

(b)

daN

dt

Tamanho da populagdo (N)

_ 2.3 Taxa de crescimento populacional (@N/dr) em fungiao do tamanho da populagéo.
) Crescimento logistico. (b) Crescimento exponencial.
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Esta taxa per capita tem o valor maximo de (b - d) = r quando N é proximo
de zero, e diminui linearmente até zero quando o N atinge K. Se N exceder
K, a taxa de crescimento per capita torna-se negativa. Embora b e d sejam
constantes, as verdadeiras taxas de natalidade e mortalidade (b’ e d’) vio se
alterando em funcéo do tamanho da populacdo (Expressoes 2.2 e 2.3). Em
contrapartida, o grafico correspondente para o modelo exponencial é uma
linha horizontal porque a taxa de crescimento per capita é independente do
tamanho da populagao (Figura 2.4b).

Variacoes do Modelo

RETARDOS

Segundo o modelo logistico, cada vez que um individuo é acrescentado a popu-
lacdo, a taxa de crescimento per capita diminui imediatamente. Mas em muitas
populagoes podem existir retardos na resposta denso-dependente. Por exemplo,
se uma populacdo de gaivotas aumentar de tamanho no outono, a denso-de-
pendéncia pode nao se manifestar até a proxima primavera, quando as fémeas
puserem ovos. Numa floresta tropical, a mortalidade denso-dependente de Mog-
no (Swietenia mahogani) pode ocorrer na fase de plantula, mas a reproduc¢do
denso-dependente pode nao acontecer até 50 anos depois, quando as arvores
comegarem a florir. Os individuos ndo ajustam o seu crescimento e reprodugio
imediatamente apos a alteracdo dos recursos, e estes atrasos podem afetar a dina-
mica das populacoes. A sazonalidade dos recursos, as respostas no crescimento
populacional de presas, a estrutura etdria e a estrutura de tamanhos nas popu-
lagdes de consumidores podem introduzir importantes retardos no crescimento
populacional.

Como incorporar retardos no nosso modelo? Suponha que existe um retar-
do de duragdo t entre a alteracio no tamanho da populagdo e o seu efeito na
taxa de crescimento populacional. Em conseqiiéncia, a taxa de crescimento da
populagdo no tempo ¢ (dN/dt) sera controlada pelo seu tamanho no tempo 7 - t
passado (N,_,). Incorporando este retardo na equagao de crescimento logistico
obtém-se:

N N, :
% = rN(l— —RLLJ Equagdo 2.3

O comportamento desta equacao diferencial com retardo depende de dois fato-
res: (1) a duragao do tempo de retardo 1, e (2) o “tempo de resposta” da popu-
lagdo, que € inversamente proporcional ao r (May 1976). Populagdes com taxas
de crescimento rédpidas tém tempos de resposta curtos (1/r).

O quociente do retardo t pelo tempo de resposta (1/r), ou rt, controla o cres-
cimento da populagdo. Se rt é “pequeno” (0 < rt < 0,368), a populagio cresce
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Tamanho da populagdo (N)

Flgura 2.4 Taxas de crescimento per capita (1/N)(dN/df) em fungio do tamanho da popula-
), (4) Crescimento logistico. (b) Crescimento exponencial.

Avemente até a capacidade de suporte (Figura 2.5a). Se rt for “médio” (0,368
1t < 1,570), a populagdo inicialmente excede a capacidade de suporte, mas
almente diminui até ficar abaixo dela; estas oscilagdes amortecidas di-
[ com o tempo, até K ser atingido (Figura 2.5b). Os valores numéricos
Mtos destas trajetérias ndo sao relevantes. O que importa é entender como o
nportamento do modelo muda a medida que rt vai aumentando.
Se 7t for “grande” (rt > 1,570) a populacao entra num ciclo limite estavel,
i tando e diminuindo periodicamente em torno de K, mas nunca estabi-
gando num determinado ponto de equilibrio (Figura 2.5c). A capacidade de
porie ¢ o ponto médio entre os pontos maximo e minimo dos ciclos. O ciclo
ostivel porque se a populagio for perturbada, ela retornard as mesmas osci-
Oes caracteristicas. Quando rt é grande, o retardo € tao maior que o tempo
Tesposta, que a populagho excede K ¢ diminui aquém de K repetidamente. A
uligho se mmulla l m»llltomn de aquecimento com o termostato avaria
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do, constantemente esfriando em excesso e sobre-aquecendo, sem nunca atingir
uma temperatura de equilibrio.

Populagdes ciclicas sao caracterizadas pela sua amplitude e periodo (Figura
2.5¢). A amplitude € a diferenca entre os tamanhos populacionais maximo e
médio. Ela € medida sobre o eixo dos y no grafico de N versus ¢, e a sua unidade
€ o nimero de individuos. Quanto maior a amplitude, maiores as flutuacdes da
populacdo. Se a amplitude for muito grande, a populacio pode bater no “fundo”
de zero individuos e se extinguir. O perfodo € o tempo necessario para completar
uma oscilagdo. Ele é medido no eixo dos x, em unidades de tempo. Quanto mais
longo o periodo, mais longo o tempo entre picos populacionais.

Em um modelo logistico com retardo, a amplitude dos ciclos aumenta com
valores crescentes de rt. Isto faz sentido intuitivamente. Se a populagao estd
crescendo muito rapidamente, ou se o tempo de retardo € muito longo, ela vai
passar bem acima de K antes de comecar a diminuir.

O periodo do ciclo ¢ sempre proximo de 41, independentemente da taxa in-
trinseca de crescimento. Deste modo, uma popula¢ido com um retardo de um ano
deveria atingir um pico de densidade de quatro em quatro anos. Porque é que 0
periodo do ciclo € quatro vezes o tempo de retardo ? Quando a populacio atinge
K, ela continua crescendo por um tempo t antes de comegar a diminuir. A dis-
tancia entre K e o pico populacional é de aproximadamente um quarto do ciclo,
de tal forma que o comprimento do ciclo anda em torno de 4t. Este resultado
talvez explique a observagdo de muitas populacdes de mamiferos em ambientes
sazonais de latitudes altas que apresentam picos ciclicos de trés em trés ou de
quatro em quatro anos (May 1976; ver Capitulo 6).

CRESCIMENTO POPULACIONAL DISCRETO

Vamos agora explorar um modelo denso-dependente em que o crescimento da
populagdo € discreto, em vez de ser continuo. Uma versao discreta da equagao
logistica é:

N,
Nip1 = Nyt rghN, (1 C ‘é}

Esta equacdo de crescimento logistico discreto é andloga ao modelo continuo
(Equagdo 2.1) da mesma forma que a Equagao 1.4 era analoga ao modelo expo-
nencial original (Equacdo 1.2). Note que a taxa de crescimento € expressa pelo
fator de crescimento discreto r,, descrito no Capitulo 1.

Um modelo de crescimento populacional discreto sempre incorpora um retar-
do de duracdo 1,0. O tamanho da populagdo em um passo de tempo no futuro
(N,;,) depende do tamanho da populagio no presente (V). Na iltima se¢io
vimos que, na presen¢a de um retardo, o produto rt controla a dindmica. No
modelo discreto, como o retardo tem duragio 1,0, a dindmica depende inteira-
mente de r,.

J
.
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gurs 2.5 Curvas de crescimento logistico com retardo. O comportamento do modelo de-
e de rt, o produto da taxa intrinseca de crescimento pelo tempo de retardo. (a) Com rt
queno” o c;mp&n..:mmtoe mlil_:antc ao do modelo sem rctardo( (b) rt “médio” gera
ligOes amortecidas e convergéne a capacidade de suporte, (¢) rt “grande” gera
0iclo limite estdvel sem convergéneia para a capacidade de suporte.
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Se r,; ndo € grande, o comportamento da equacgio discreta é semelhante ao
da sua parente continua. Para valores de r, “muito pequenos”™ (r, < 2,000), a
populacdo se aproxima de K com oscilagdes amortecidas (Figura 2.6a). Para
valores de r, um pouco maiores (2,000 < r, < 2,449), a populagio entra em
um ciclo limite estavel de dois pontos. Isto é semelhante ao modelo continuo,
com a diferenca de que a populacao sobe e desce bruscamente, em vez de seguir
uma curva suave. Os pontos do modelo discreto correspondem aos picos e vales
do ciclo (Figura 2.6b). Para valores de r, entre 2,449 e 2,570, a populagéo cres-
ce com ciclos limite mais complexos. Por exemplo, um ciclo limite de quatro
pontos passa por dois picos distintos e dois vales distintos antes de comecar a se
repetir. O nimero de pontos no ciclo limite aumenta geometricamente (2, 4, 8,
16, 32, 64) a medida que o valor de r, aumenta dentro deste intervalo (Figura
2.6¢).

Mas se r, for maior que 2,570, o ciclo limite se quebra, e a populagao passa
a crescer de acordo com um padrido complexo e niao-repetitivo conhecido como
caos (Figura 2.6d). Os modelos matematicos de caos siao importantes em muitos
campos da ciéncia, desde a descricao de fluxos turbulentos até a previsdo de
grandes padroes climaticos.

Os bidlogos de populacdes foram dos primeiros cientistas a notar que equa-
¢Oes discretas simples podem gerar padroes complexos (May 1974b). O que é
interessante no caos é que, um modelo que é inteiramente deterministico pode
gerar flutuacoes de tamanho populacional aparentemente aleatorias. Na verdade,
0 percurso de uma populagdo cadtica pode ser tao complexo que se torna dificil
de distinguir do percurso de uma populagao estocastica.

No entanto, caos nio significa mudanga estocdstica ou aleatoria. As flutu-
acdes em uma populacdo cadtica ndo tém nenhuma relacdo com o acaso ou a
aleatoriedade. Uma vez definidos os pariametros do modelo (K, r,, e Nj), produ-
zir-se-4 0 mesmo percurso populacional erritico em cada execugio do modelo.
A origem destas flutuacdes errdticas € a resposta denso-dependente da equagao
logistica, combinada com o retardo inerente ao modelo discreto. Se alterarmos
as condigdes iniciais, por exemplo, mudando o tamanho inicial da populagdo
(Ny), ela divergird cada vez mais com o passar do tempo (Figura 2.7).

Em contrapartida, uma popula¢io verdadeiramente estocistica flutua porque
um ou mais dos seus parametros (r, ou K) muda a cada passo no tempo. Num
modelo estocéstico, se alterarmos ligeiramente a populagao inicial, 0s percurso§
da populagdo nao vao divergir. Na proxima se¢ao vamos explorar modelos esto-
casticos em que a capacidade de suporte muda com o tempo.

Figura 2.6 O comportamento da curva de crescimento logistico discreto é determinado
pela magnitude de r,. (a) r, “muito pequeno” gera oscilagdes amortecidas (r,=1,9). (b) r,
“pequeno” gera um ciclo limite estével de dois pontos (r, = 2,4). r, “médio™ gera um ciclo

limite estdvel mais complexo, com quatro pontos (r, = 2,5). r, “grande” gera um padrio de
flutuagdes cadtico, aparentemente aleatério (r, = 2:’8}.
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Figura 2.7 Divergéncia entre percursos populacionais catticos. As duas populages seguem
a mesma equacdo logistica, mas o valor inicial de N é 50 para uma e 51 para a outra. Note
que, 4 medida que o tempo passa, as duas populagdes divergem cada vez mais uma da ou-
tra.

VARIACAO ALEATORIA DA CAPACIDADE DE SUPORTE

Na nossa anilise da estocasticidade ambiental (Capitulo 1), assumimos que os
recursos eram limitados, mas que r variava aleatoriamente com o tempo. Agora,
para o modelo logistico, vamos assumir que r € fixo, mas a capacidade de supor-
te varia aleatoriamente com o tempo. A variagdo aleatoria no K significa que o
tamanho populacional mdximo que o ambiente pode suportar varia imprevisivel-
mente com o tempo. Como € que esta variagdo dos recursos afeta o comporta-
mento do modelo logistico? Ha varias abordagens matemdticas a este problema
(May 1973, Roughgarden 1979) e nenhuma delas da uma resposta simples.

No modelo exponencial, vimos que o tamanho médio da populagdo quando
r variava aleatoriamente era 0o mesmo que no modelo deterministico, ou sem
variagao de r (N,=N,¢"). Logo, vocé poderia achar que o tamanho médio da po-
pulacdo no modelo logistico deveria aproximar-se a capacidade de suporte média
(K). Mas este nao é o caso. Na verdade, N serd sempre menor que K. Por que?
Quando uma populagdo estd acima de K, ela declina mais rapido do que uma
populagdo que estd aumentando a partir de um nivel correspondente abaixo de K
(ver Problema 2.4). Esta assimetria se reflete na Figura 2.2, que mostra como
os percursos da populagdo acima e abaixo de K ndo se espelham um no outro.
Se a capacidade de suporte for descrita pela sua média (K) e variancia (c2), uma
aproximacgdo grosseira do tamanho médio da populacio serd (May 1974a):

b

g

N=~K--

(28]

Assim, quanto mais variavel for o ambiente, menor serd a média do tamanho po-
pulacional. O padrio das flutuagdes populacionais também depende de r (Levins
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1969). Populagdes com r alto sdo muito sensiveis as variagdes de K, e t€m ten-
déncia a seguir essas flutuacdes muito de perto. Conseqiientemente, 0 tamanho
populacional médio sera apenas ligeiramente inferior 4 média da capacidade de
suporte. Em contraste, populagdes com r baixo sdo relativamente lentas e néo
apresentario grandes diminui¢des ou aumentos (Figura 2.8); N serd algo mais
baixo que para populagdes com r alto.

VARIACAO PERIODICA NA CAPACIDADE DE SUPORTE

Suponha que K varie repetidamente, de forma ciclica, em vez de flutuar ale-
atoriamente. Variagdes ciclicas na capacidade de suporte caracterizam muitas
populagdes em latitudes temperadas com ambientes sazonais. Estas variacdes
podem ser descritas com uma fungdo de co-seno (May 1976):

. Ki=ktklposri/c)] . Equao26

Aqui, K € a capacidade de suporte no tempo 7, k; € a capacidade de suporte
média, k ¢ a amplitude do ciclo, e c € 0 COlTlpl'll'neIl[O do ciclo. A medida que
{ aumenta o termo do co-seno, entre colchetes, varia ciclicamente entre -1 e
1. Logo, durante um tnico ciclo de comprimento c, a capamdade de suporte do
ambiente varia desde um minimo de k, - k, até um maximo de k; + k.

Como € que esta variacdo ciclica na capacidade de suporte afeta 0 crescimento
populacional? O comprimento do ciclo funciona como uma espécie de retardo, e
assim, uma vez mais, o comportamento do modelo depende de rc. Se rc € baixo
(<<1.0), a populagdo tende a “assimilar” as flutua¢des no ambiente e persiste
em torno de:
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Figura 2.8 Crescimento populacional logistico com variagao aleatoria na capacidade de su-

porte, Note quwopulaplo com maior taxa de crescimento (r = 0,50) acompanha as flutu-
agoes da ¢ de suporte, enquanto a populagio com menor taxa de crescimento (r =

o.lmémmvuilvclcnloIOthor nte A variagho dos recursos.
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N~Jik2 -k Equacdo 2.7

Logo, se rc € baixo, N é menor que K, e a reducéo é tanto maior quanto maior
for a amplitude do ciclo; o padrao é semelhante ao de uma populagao em que K
varia estocasticamente. Se rc¢ € alto (>>1.0), a popula¢do tende a acompanhar as
flutuagdes do ambiente:

N, = ky+k, cos(2nt/c) Equacio 2.8

embora o faca num valor ligeiramente inferior 4 capacidade de suporte (Figura
2.9).

Por fim, as variacOes da capacidade de suporte, tanto estocésticas como pe-
riddicas, reduzem as populagdes, e quanto mais varidvel for o ambiente, menor
serd o tamanho médio da populacdo. Num ambiente varidvel, populagcdes com
r alto, como € o caso de muitos insetos, deverdo acompanhar as variacdes na
capacidade de suporte, enquanto populagdes com r baixo, o caso de grandes
mamiferos, deverdo assimilar a variacdo ambiental e permanecer relativamente
constantes.

Exemplos Empiricos

O TICO-TICO-CANTADOR DA ILHA DE MANDARTE

Mandarte € uma ilha rochosa de 6 hectares ao largo da costa da Columbia Briti-
nica (no oeste do Canada). Nesta ilha reside uma populag¢io de tico-ticos-canta-
dores (Melospiza melodia) que vem sendo estudada ao longo de virias décadas
(Smith et al. 1991). Em média, a ilha recebe apenas uma fémea imigrante por
ano, o que significa que as mudancas no tamanho da populacio se devem pre-
dominantemente a nascimentos e mortes locais. Ao longo dos tltimos 30 anos,
a populacdo variou entre 4 e 72 fémeas reprodutivas e entre 9 e 100 machos
reprodutivos. A populacdo de tico-ticos da Ilha de Mandarte ndo se ajusta a um
modelo de crescimento logistico simples; o tamanho da populagio varia e ja
se deram periodos de aumento seguidos de diminuicdes rapidas (Figura 2.10).
Algumas destas diminuicdes, como a queda acentuada de 1988, foram causa-
das por invernos particularmente rigorosos associados a taxas de mortalidade
elevadas. Outras diminui¢des ndo se correlacionaram com nenhuma alterag¢do
ambiental 6bvia.

Apesar desta populacdo ser claramente sacudida por alteragoes independentes
da densidade, a denso-dependéncia subjacente também é bem evidente. Os ma-
chos de tico-ticos-cantadores defendem territorios que determinam o seu sucesso
reprodutivo, mas o espago e os recursos alimentares limitados impedem que
muitos machos sequer cheguem a estabelecer um territorio, Estes “errantes”
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Fl]urn 2.9 Crescimento logistico com variagao periddica na capacidade de suporte. A ca-
idade de suporte do ambiente varia de acordo com uma fungdo co-seno. Tal como na
viriagdo aleatoria, a populagiio com taxa de crescimento alta (r = 10) tende a acompanhar a
variagio (a), e a populacio com taxa de crescimento baixa (+ = 0.2) tende a assimila-la (b).

‘A linha tracejada indica o K. (Baseado em May 1976.)

~ nllo-territoriais sdo individuos de comportamento submisso. A sua propor¢ao
wumentou de forma denso-dependente a medida que a populagio aumentou (Fi-
- gura 2.11a). Quando os machos territoriais residentes foram experimentalmente
removidos, os machos errantes tomaram rapidamente os seus territérios, de
~ {ul forma que a populagdo reprodutiva residente se manteve aproximadamente

- constante.
S demo-dependmh também estd patente no nimero de filhotes sobrevi-
3 Lﬂtﬂ ), € na sobrevivéncia de juvenis (Figura 2.11c¢),
rim com wmtodoumanhodapopulaao Eamdou
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Figura 2.10 Tamanho da populagio de tico-ticos-cantadores (Melospiza melodia) na Ilha de
Mandarte. (Baseado em Smith et al. 1991.)

experimentais confirmaram que a escassez de alimento foi o fator critico: quan-
do a quantidade de alimento disponivel para os tico-ticos foi aumentada artifi-
cialmente, o sucesso reprodutivo das fémeas aumentou quatro vezes (Arcese &
Smith 1988). Desta forma, tanto a limitacdo de territorios como a de alimentos
originaram taxas de natalidade e de mortalidade denso-dependentes nos tico-
ticos-cantadores.

De qualquer forma, apesar da denso-dependéncia controlar potencialmente o
tamanho da populag¢io, o risco de extingao para os tico-ticos da Ilha de Mandarte
¢ provavelmente determinado por catastrofes ambientais imprevisiveis e outras
for¢as independentes da densidade. Paradoxalmente, sdo as proprias flutuacoes
independentes da densidade que nos permitem detectar a denso-dependéncia,
porque elas empurram a populacio acima e abaixo do seu equilibrio e revelam a
dinimica subjacente as taxas de natalidade e mortalidade.

DINAMICA POPULACIONAL DE ASCIDIAS SUBTIDAIS

As ascidias, ou tunicados, sdo invertebrados marinhos que se alimentam por fil-
tracdo e costumam viver agarrados a colunas de cais ou paredes de rocha. Estes
animais sao componentes importantes das comunidades incrustantes por todo o
mundo. As ascidias sdo cordados primitivos que se dispersam por meio de uma
larva produzida sexualmente semelhante a um girino, A dindmica populacional
da ascidia perene Ascidia menthula foi objeto de um estudo de longo termo rea-
lizado em paredes de ro?n vertical na costa ocidental da Suéeia (Svane 1984),
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Seis populagdes foram monitoradas continuamente usando fotografias de par-
celas permanentes tomadas ao longo de 12 anos. Dentro de fiordes e em lugares
abrigados, a densidade era maxima em parcelas pouco profundas; ja em lugares
expostos, a densidade era méxima nas parcelas mais fundas. As populagdes
flutuaram consideravelmente em todos os locais (Figura 2.12), ao contrario do
previsto pelo modelo logistico basico. A mortalidade era principalmente devida
a “terraplanagem” por ourigos do mar e as flutuacdes de temperatura. Aparen-
temente, estes fatores operavam independentemente da densidade, porque nio se
observou nenhuma relacio entre a taxa de mortalidade e o tamanho da populacdo
(Figura 2.13a). Em contrapartida, a reprodugdo (medida pelo recrutamento de
larvas) era denso-dependente e diminufa a densidades elevadas. A densidades
baixas, notou-se a evidéncia de um efeito de Allee: o recrutamento efetivamente
aumentava com a densidade populacional até se atingir uma densidade de apro-
ximadamente 100 animais por metro quadrado (Figura 2.13b). As possiveis ex-
plicacoes para este efeito de Allee incluem a atragdo comportamental das larvas
pelos adultos estabelecidos e a retengdo de larvas por correntes de dgua locais.

Tal como nos tico-ticos da Ilha de Mandarte, estas ascidias mostraram alguns
sinais de denso-dependéncia, apesar das populacdes nunca terem atingido uma
capacidade de suporte estdvel. Tanto as ascidias como os tico-ticos foram afeta-
dos por flutuagdes de temperatura, no entanto estes efeitos pareceram mais sutis
e mais demorados nas ascidias. Ao contrdrio das populagdes isoladas de tico-
ticos, as populagdes de ascidias estavam potencialmente interligadas pela disper-
sao de larvas entre locais, de tal forma que um modelo realista da dinAmica das
ascidias poderia ser particularmente complexo (ver Capitulo 4).

CRESCIMENTO LOGISTICO E O COLAPSO DAS POPULACOES
PESQUEIRAS

Para maximizar o rendimento pesqueiro em longo prazo, quantas toneladas de
peixe deveriam ser pescadas em cada ano? Este problema do rendimento 6timo
¢ muito relevante para a pesca comercial porque existem quantias de dinheiro
astronomicas em questdo, e porque a sobre-pesca tem sido um problema, pelo
menos desde os anos 20, quando os estoques comerciais de muitas espécies co-
megaram a dar sinais de declinio. A curva de crescimento logistico oferece uma
receita simples, apesar de freqiientemente impopular, para atingir estratégias de
pesca Gtimas.

A estratégia 6tima ¢ aquela que maximiza a taxa de crescimento da popu-
lagdo, porque esta taxa determina quao rapidamente se pode extrair peixe da
populagdo sem por em risco a continuidade de um estoque constante para pro-
ducdo futura. Se a populagao esta crescendo de acordo com a equagio logistica
(ou algum outro modelo que incorpore uma capacidade de suporte), a taxa de
crescimento populacional méxima ocorre quando a populagiio ¢ mantida em K/2,
metade da capacidade de suporte (Figura 2.3a). Duas outras estratégias produ-
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igura 2.12 Densidade populacional de ascidias (Ascidia mentula) em seis localidades subti-
IS 1 costa da Suécia. As densidades populacionais em &gua rasa sdo superiores as de dgua

I, exceto nos locais mais expostos. Note o uso de uma escala logaritmica no eixo dos y,
) ilenua a aparéncia de flutuagdes populacionais. (Baseado em Svane 1984.)

i rendimentos obrigatoriamente baixos. A primeira € a de ser extremamente
srvador € remover muito poucos animais em cada coleta. Isto mantém um
ue permanente alto, mas o rendimento fica baixo porque a populagao esta
o da capacidade de suporte e cresce lentamente. A outra estratégia € a de
Jescar muito, até a populago ficar muito baixa. Isto também produz um rendi-
fiento baixo porque deixa muito poucos individuos para reprodugao.
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Figura 2.13 (a) Taxas de mortalidade independentes da densidade. A taxa de mortalidade
das ascidias (Ascidia mentula) nos seis locais amostrados parece ser independente do tama-
nho da populagdo. (b) Taxas de recrutamento denso-dependentes. A taxa de recrutamento de
novos juvenis para a populagio de ascidias ¢ denso-dependente e é mais baixa nas popula-
¢oes mais densas. Note um possivel efeito de Allee, uma vez que o recrutamento também é
mais baixo nos locais com abundéncia baixa. (Baseado em Svane 1984.)

Infelizmente, esta dltima estratégia, a de sobre-pesca, tem sido seguida por
todas as pescarias do mundo. A figura 2.14 mostra a captura anual de anchovas
Peruanas (Engraulis ringens) ajustada as previsdes de um modelo logistico sim- |
ples. O modelo prevé um rendimento maximo sustentado de aproximadamente
10 a 11 milhdes de toneladas por ano. A captura anual andou proximo deste
maximo sustentado desde 1964 a 1971. Em 1972 a pescaria da anchova Peruana
colapsou, em parte devido a sobre-pesca e em parte devido ao El Nifio (evento
que envolve altera¢do da temperatura e circulagdo oceanica junto a costa do
Peru) e a produtividade baixou drasticamente. Apesar da pesca ter sido reduzi-
da para permitir a recuperacdo dos estoques, as populagdes de anchova nunca
atingiram os niveis do passado e o rendimento continua baixo (Figura 2.15). A
tecnologia cada vez mais sofisticada e a utilizagao de grandes navios-fabrica tém
esgotado os estoques mundiais de muitas populagdes de peixe, a ponto de con-
denar a propria indistria ao colapso econdmico. Em 1989, por exemplo, o custo
de operacao dos 3 milhdes de navios pesqueiros do mundo foi estimado em US$
92 bilhdes, enquanto a captura total valeu apenas US$ 72 bilhoes (Pitt 1993). O
desaparecimento de sociedades humanas que dependem da pesca é inevitavel,

A situagdo s6 pode ser remediada com restrigdes mundiais 4 pesca e redugoes
imediatas na captura. Infelizmente, isto ndo seré facil porque cada navio procu-
ra pescar intensivamente para maximizar o seu rendimento em curto prazo. As
populagdes de peixe migratorias ndo olham a fronteiras politicas, dificultando
a aplicagdo de acordos internacionais. Na explora¢do de recursos naturais, o
problema do lucro a curto versus longo prazo ¢ conhecido como “a tragédia dos
comuns”™ (Hardin 1968).
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ra 2.14 Relagio entre esfor¢o de pesca e captura total na pescaria de anchova Peruana
vraulis ringens). Cada ponto representa a captura e o esfor¢o para um determinado ano.
s dados incluem esforco de pesca por humanos e captura de peixe por aves marinhas. A
puribola foi desenhada ajustando o modelo logistico a dados de Boerema & Gulland (1973).
pado em Krebs 1985.)
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Problemas

2.1 Suponha que uma populagdo de borboletas estd crescendo de acordo com
a populagdo logistica. Se a capacidade de suporte é de 500 borboletas e r
= 0,1 individuos / (individuo - més), qual é a taxa de crescimento maxima
possivel para a populacdo?

2.2 Para maximizar o rendimento pesqueiro, uma bi6loga de pesca procura
manter uma populacdo de truta do lago em exatamente 500 individuos. Pre-
veja a taxa de crescimento populacional inicial se a populagio for aumentada
com 600 peixes adicionais. Assuma que o r da truta é de 0,005 individuos /
(individuo - dia),

2.3 Voce estd estudando uma populagao de tartarugas com denso-dependencia.
Ela apresenta as seguintes relacoes da taxa de natalidade b’ e taxa de morta-
lidade d’ com o tamanho da populagdo (N):

b’ = 0,10 + 0,03N - 0,0005N?
d’ =0,20 + 0,01N

Represente estas duas fungdes no mesmo gréfico e discuta a dinimica po-
pulacional da tartaruga. Como € que este modelo difere do modelo logistico
simples com fungdes de natalidade e mortalidade lineares?

* 2.4 Demonstre que o declinio de uma populagdo acima da sua capacidade de
suporte € sempre mais rapido que o aumento correspondente, abaixo da
capacidade de suporte. (Ajuda: Represente a populacio inicial acima da
capacidade de suporte como K + x).

* 2.5 Ao derivar a equagdo logistica, assumimos que tanto a taxa de natalidade
como a de mortalidade eram denso-dependentes. Demonstre que o modelo
logistico também se aplica numa situagdo em que a taxa de natalidade é den-
so-dependente e a taxa de mortalidade é independente da densidade. Aplique
0 raciocinio usado nas expressoes 2.1 a 2.9.

* 2.6 As populacdes tropicais de muitos organismos sio sujeitas a variagoes sa-
zonais de precipitagio e disponibilidade de alimentos, mesmo quando as
temperaturas sao relativamente constantes ao longo do ano. Suponha que
um buraco de arvore cheio de dgua, nos tropicos, tem uma capacidade de
suporte de 500 larvas de mosquito. O nivel da 4gua no buraco diminui
gradualmente ao longo da estagdo seca, de tal forma que a capacidade de
suporte varia sazonalmente entre 250 e 750 larvas. Se a populagdo for de
crescimento lento, qual serd o tamanho médio da populagio em longo prazo?
Que tipo de flutuagdes no tamanho populacional vocé esperaria encontrar?
Assuma que re<<1,0.

* Problema avangado




