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CAPiTULO 20

s grandes exploradores naturalistas do século 19 — Charles Darwin, Henry W. Bates,

Alfred Russel Wallace e outros — viajaram aos tropicos e descobriram & um grande

estoque de espécies desconhecidas dos cientistas europeus. Como vimos no Capitu-
lo 18, o nimero de espécies na maioria dos grupos de organismos — plantas, animais e
talvez microbios — aumenta marcantemente em direcéo ao equador (Fig. 20.1). Por exem-
plo, um hectare de floresta tem fipicamente menos do que 5 tipos de arvores nas regides
boreais, 10-30 nas regides temperadas e 100-300 nas regides tropicais. Estas tendéncias
latitudinais na diversidade sdo profundas e estendem-se até mesmo ds maiores profundezas
dos oceanos, onde ja se pensou que as condicdes fossem invariantes por todo o globo.

Por que tantas espécies diferentes de organismos vivem nos irépicos (e tdo poucas em di-
recdo aos polos)2 Os fatores que regulam a diversidade das comunidades biologicas séo o
assunto deste capitulo. Historicamente, os biblogos tém mantide dois pontos de vista sobre
estas questdes. Um sustenta que a diversidade aumenta sem limite ao longo do tempo, a par-
tir de catéstrofes como os impactos de meteoritos que causam extingdes em massa de espé-
cies. Os ambientes fropicais, sendo muito mais antigos do que os femperados e polares, tém
tido tempo para acumular mais espécies. De acordo com isso, a diversidade é simplesmente
uma questdo de histéria. O segundo ponto de vista sustenta que a diversidade atinge um
equilibrio, no qual o surgimento de novas espécies equilibra a perda das j& existentes. Em
ambos os casos, os fatores que adicionam espécies pesariam mais fortemente no equilibrio
— ou menos fortemente, os que removem — mais proximo dos tropicos.

Por toda a primeira metade do século 20, o primeiro ponto de vista, o histérico, gozou
de mais aceitagdo. Os ecdlogos compreenderam que os ambientes tropicais tém dominado
a superficie da Terra na maior parte da sua histéria, enquanto as mudangas no clima (parti-
cularmente durante as eras glaciais) tém de quando em vez destruido a maioria das biotas
temperadas e polares, reiniciando o relégio da diversidade, assim por dizer. Mais recente-
mente, contudo, com a integracdo da ecologia de populagéo na teoria da comunidade, os
ecélogos aceitam que a diversidade poderia ser regulada num estado estacionario. De acor-
do com isso, os processos oponentes dependentes da diversidade se equilibram, assim como
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Numero de espécies por 10.000 km?2
<100

as taxas de natalidade e morialidade dependentes da densidade se combinam com a capa-
cidade de suporte da populagGo. Este ponto de vista desafia os ecélogos a identificar os
processos responsdveis pela adi¢do e remocdo das espécies nas escalas locais e regionais,
e a descobrir por que o equilibrio enire esses processos difere de lugar para lugar.

CONCEITOS DO CAPITULO

¢ A variacdio na abundéncia relativa das espécies influencia os
conceitos de biodiversidade

* O nimero de espécies aumenta com a drea amostrada

¢ Os padrdes de macroescala da diversidade refletem a lafitude,
a heterogeneidade ambiental e a produtividade

* A diversidade tem componentes regionais e locais

[J200-500 [ 1.000-1.500 [ 2.000-3.000 [T]4.000-5.000
[J100-200 [ s500-1.000 [ 1.500-2.000 [ 3.000-4.000 M >5.000
FIG. 20.1 A riqueza de espécies varia com a superficie da Terra. O nimero estimado de espécies de plantas em quadrados de uma

grade de 100 x 100 km mostra a tendéncia geral de aumento da riqueza de espécies em diregdo aos trépicos, assim como o efeito
crescente das montanhas e o decrescenie das areas éridas. Segundo W. Barthlof, W. Laver e A. Placke, Erdkunde 50:317-326 (1996).
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* A diversidade pode ser compreendida em termos de relagses
de nicho

® As teorias de equilibrio de diversidade equilibram os fatores
que adicionam e que removem espécies

* As explicagdes para a alta riqueza de espécies de arvores nos
trépicos se focalizam na dindmica da floresta

Atendéncia geral em aumentar a riqueza de espécies em di-
recao aos tropicos ofusca o fato de que a variagao também
ocorre dentro de cinturdes latitudinais. Em particular, a riqueza
de espécies varia entre diferentes continentes e entre dreas de cli-
ma e topografia distintas. Por exemplo, as florestas temperadas do
leste da Asia sustentam duas vezes o niimero de espécies de aves
encontradas na América do Norte e trés vezes o niimero encon-
trado na Europa. Os manguezais, ao contrario de outros habitats
tropicais, tipicamente tém menos espécies, raramente mais do

que 10 espécies de drvores e arbustos em qualquer lugar e so-
mente cerca de 50 em todo o mundo.

Estas variacdes sugerem que diversos processos influenciam
o niimero de espécies encontradas num determinado lugar. O
gradiente latitudinal predominante na riqueza de espécies suge-
re processos agindo uniformemente por todo o planeta. Os pa-
droes na diversidade que refletem as variagoes na temperatura e
precipitagdo num cinturdo latitudinal implicam a influéncia de
processos locais. A diversidade excepcionalmente alta, associa-
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368 Biodiversidade

da com a topografia complexa dos Andes da América do Sul e
do Himalaia no sul da Asia, indica que fatores geogréficos
também afetam a riqueza de espécies. Os processos que influen-
ciam a diversidade claramente agem sobre diversas escalas es-
paciais e temporais, e 0s ecélogos tém usado muitas abordagens
para caracterizar estes processos. Um primeiro passo importan-
te foi encontrar formas de descrever a diversidade de espécies
que permitam aos ecélogos comparar a diversidade através das
regides e quantificar os padrdes de riqueza de espécies.

A variacdo na abundéncia
relativa das espécies influencia os
conceitos de biodiversidade

O termo geral biodiversidade refere-se a variacio entre os or-
ganismos e os sistemas ecolégicos em todos os niveis, incluindo
a variaciio genética nas populacoes, as diferencas morfolégicas
e funcionais entre espécies e a variaciio na estrutura do bioma e
NOS processos ecossistémicos tanto nos sistemas terrestres quan-
to aqudticos. Como a biodiversidade € tdao abrangente, os ecélo-
gos normalmente estudam um dos indices mais simples e mais
gerais da biodiversidade: o nimero de espécies de uma drea,
normalmente chamado de rigueza de espécies. Contudo, por
qualquer critério que se escolha, todas as espécies numa drea nio
sdo iguais. Algumas sdo abundantes, outras raras. Algumas tém
efeitos importantes sobre a dindmica populacional na comuni-
dade; outras raramente se fazem notadas. Como se mede a *“pre-
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FIG. 20.2 As abundancias das espécies podem ser plotadas nu-
ma escala logaritmica. As curvas de classificagdo de abundéncia
sdio mostradas para frés comunidades naturais: aves numa floresta
decidua em West Virginia; planfas vasculares numa floresta de abe-
fo subalpina nas Great Smoky Mountains, Tennessee; e plantas vas-
culares numa floresta de fundo também nas Great Smoky Mouniains.
Cada ponto representa uma espécie. A abundancia ¢ representada
pelo nimero de individuos de aves e pela produgao primaria liquida
das p|OnTC|s. Segundo R. H. Whittaker, Communities and Ecosystems (2nd
ed.}, Macmillan, New York [1975).

senca” de uma espécie — sua importdncia na comunidade? Isso
depende do seu propésito e também de consideracdes praticas
envolvidas na amostragem de espécies na natureza.

Uma forma importante de caracterizar a diversidade de espé-
cies € pela abundancia relativa das espécies. A abundéincia pode
ser quantificada pelo nimero, densidade ou biomassa dos indi-
viduos numa drea amostrada, pela frequéncia das dreas amostra-
das, na qual uma determinada espécie € registrada, ou pela co-
bertura (a propor¢ao da drea do habitat coberta por uma espécie),
uma medida normalmente empregada pelos botanicos. O nime-
ro de individuos sozinho poderia certamente sub-representar a
influéncia ecolégica da espécie se uma amostra incluisse, por
assim dizer, tanto as formigas quanto os elefantes. Em cada ca-
so, seria tentador quantificar a massa total de espécies ou sua
taxa total de metabolismo energético. Adotar uma medida de
abundancia € um primeiro passo necessdrio no esforco de deter-
minar por que os padrdes especificos de abundéancia relativa ca-
racterizam as regioes ou comunidades da natureza.

A abundincia relativa de uma espécie € sua representacio
proporcional numa amostra ou comunidade. Uma retratacio co-
mum da abundéancia relativa € o grafico de classificacdo de
abundéncia, que mostra as abundéncias das espécies, normal-
mente numa escala logaritmica, classificadas da mais comum
para a mais rara (Fig. 20.2). Tais graficos nos levam & observa-
¢do, virtualmente universal, de que os sistemas ecoldégicos con-
tém umas poucas espécies abundantes — normalmente chamadas
de espécies dominantes — e muitas mais raras.

Como muitas espécies sdo raras, quase qualquer amostra, ndo
importa qudo grande, estd fadada a ndo detectar espécies encon-
tradas raramente. Assim, ao comparar a diversidade entre amos-
tras, ¢ importante usar técnicas de amostragem idénticas ou levar
em considera¢do os tamanhos de amostra usando um indice de
riqueza de espécies. O tltimo método pode ser feito somente
quando a riqueza de espécies (S) e o tamanho da amostra (N,
nimero de individuos ou alguma outra medida da abundancia)
tém uma relacio conhecida. Dois indices da riqueza de espécies
valem a pena descrever aqui. O indice de Margalef D =
(S — 1)/In(N) assume que a riqueza de espécies aumenta com o
logaritmo do tamanho da amostra (o indice de Margalef é descri-
to em mais detalhes no Médulo de Andlise de Dados 5). O indice
de Menhinick, D = S/</N, usa a raiz quadrada do tamanho da
amostra como ponto de referéncia. Ambos os indices normalizam
ariqueza de espécies em relacio ao tamanho da amostra.

Diversas medidas da riqueza de espécies, denominadas de
medidas de heterogeneidade, combinam a riqueza de espécie
com a variacao nas abunddncias das espécies, também conheci-
das como equalizacdo de espécies. Uma medida dessas € o in-
dice de Simpson, y (gama) = Xp?, onde p; é a propor¢io de
individuos na amostra que pertence a espécie i. Assim, 7y € a so-
ma da proporcdo quadrada de cada espécie na amostra, e € a
probabilidade de que quaisquer dois individuos retirados alea-
toriamente da amostra serdo da mesma espécie. O indice de
Simpson € expressado mais adequadamente como o seu inverso,
S, = 1/v, onde S, € sempre menor do que o nimero de espécies
na amostra, porque cada espécie ¢ pesada pela sua abundéincia
relativa no indice. De fato, o valor de S, ¢ idéntico ao valor que
se obteria para uma amostra de S, de espécies de mesma abun-
déncia.

Esta sec@o ndo € um tratamento exaustivo dos indices de di-
versidade, cuja discussdo preencheria volumes. Contudo, ela
deve enfatizar a vocé a variagio nas abundincias entre as espé-
cies numa comunidade. Esta variacio impde problemas para a
descricdo da diversidade e desafia os ecdlogos a compreender
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por que algumas espécies sdo comuns e outras raras. Na pritica,
ariqueza de espécies e as vdrias diversidades e os vdrios indices
de heterogeneidade estiio fortemente correlacionados, e assim,
para muitos propésitos, simplesmente contar a riqueza de espécies
proporciona uma base suficiente para estudar a diversidade.

Mals | A Distribuicdo Lognormal. A variagGo nas abundéncias
NA | das espécies numa comunidade pode ser descrita por
REDE | yma relacdo estatistica simples que mostra como o nime-

ro de espécies aumenta com o tamanho da amostra.

st ANALISE DE DADOS — MODULO 5 Quantificando a Bio-
] diversidade. Aprenda métodos para quantificar a diversi-
oeoscos dade de espécies no final do capitulo.

O nimero de espécies aumenta
com a drea amostrada

Como regra geral, mais espécies sdo encontradas em dreas gran-
des do que em pequenas. Olaf Arrhenius, quimico de agricultu-
ra sueco, foi o primeiro a formalizar esta relacéio espécie—area
em 1921. Desde entdo, tem sido uma prética comum comparar
as riquezas de espéeies (S) com as dreas (A) usando uma funcéo
de poténcia da forma:

§ = cA?

onde c¢ e z sdo constantes ajustadas aos dados. Os ecélogos re-
tratam as relacdes espécie—drea graficamente plotando o loga-
ritmo da riqueza de espécies contra o logaritmo da drea, como
mostrado na Fig. 20.3. Apés a transformacao log, a relacao
espécie—drea se torna:

logS=1loge + zlogA

que € a equac¢do para uma linha reta com inclinagio' z.

As relacOes espécie—drea em muitos grupos de organismos
sdo lineares na escala log, e normalmente tém inclinagdes dentro
do intervalo z = 0,20-0,35 — isto €, o nimero de espécies au-
menta nas propor¢des entre um quinto e um terco da poténcia
(raiz quinta a raiz ciibica) da drea. Esta relacio reflete o resulta-
do de muitos processos, e nas escalas, desde locais até globais,
as influéncias variantes destes processos alteram a inclinagdo da
relac@o de formas previsiveis.

Para as menores dreas, comegando com amostras que incluem
somente uns poucos individuos, o nimero de espécies aumenta
com a drea simplesmente porque mais individuos sdo amostra-
dos. A inclinacdo desta relagido é normalmente um tanto alta.
Uma amostra de um individuo s6 pode ter uma espécie. Um se-
gundo individuo provavelmente serd de outra espécie. Assim, a
riqueza de espécies inicialmente dobra, ou quase isso, 4 medida
que o tamanho da amostra dobra (z = 1).

Quando as dreas sdo grandes o bastante tal que as amostras
refletem a maioria das espécies locais, a relacio espécie—drea
depende principalmente dos novos tipos de habitats que estdao
sendo incluidos em dreas progressivamente maiores. Por exem-
plo, um tinico hectare poderia incluir um tnico tipo de habitat,
e uma amostra no nivel do municipio, diversos tipos de habitats.
Uma amostra no nivel de estado poderia introduzir mais tipos

'N.R.T.: Coeficiente angular da reta.
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FIG. 20.3 O nimero de espécies aumenta com a drea amostra-
da. A relagto espécie—area para (a) anfibios e répieis nas West
Indies e [b] aves nas ilhas Sunda do Arquipélogo Malaio apresentam
este padrdo, Segundo R. H. MacArthur e E. O, Wilsen, Evolution 17:373
387 (1963), e The Theory of Island Biogeography, Princeton University Press,
Princeton, NJ. [1967).

de habitats, a medida que uma variedade das caracteristicas geo-
grificas de macroescala, tais como montanhas, € adicionada, e
uma amostra no nivel do continente incluiria todos os habitats
formados numa vasta abrangéncia de zonas climaticas, assim co-
mo a associagdo com diversas caracteristicas geogrificas. Numa
escala global, a inclus@o de diferentes continentes introduziria
ainda outro fator de aumento da riqueza de espécies: a evolucio
de linhagens evolutivas distintas em continentes isolados.

Um estudo das relacdes espécie—drea nos campos temperados
da Carolina do Norte, na Suécia e na Holanda ilustra estas mu-
dancas na inclinacio da relacdo em funcéo da escala (Fig. 20.4).
As dreas amostradas menores em cada lugar foram de 10 cm?, e
geralmente incluiram duas ou trés espécies de plantas, no méxi-
mo. A medida que a drea amostrada aumentou acima de 1 m?, a
relacdo espécie—drea assumiu uma forma que permaneceu cons-
tante até uma drea do tamanho de um estado ou um pais europeu,
mais do que um bilhio de vezes maior. Acima daquele ponto, a
inclinacéio comecou a aumentar rdpido novamente, a medida que
as amostras em escala global combinaram espécies de diferentes
continentes. Assim, trés processos agindo em trés escalas deter-
minam a forma geral da relag@o espécie—drea: amostragem local,
a formacao de uma diversidade de tipos de habitat dentro de uma
regido ambientalmente heterogénea e a evolucdo de distintas
linhagens em continentes isolados.

As relacdes espécie-drea em ilhas

A relacdo espécie—drea em ilhas € influenciada por um quarto
processo, a extingdo de espécies. Alguns ec6logos encontraram
uma inclina¢do da relacdo como sendo maior quando ilhas de
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Nas escalas locais, 0
tamanho da amostra
influencia a riqueza de
espécies, e a inclinacao
¢ relativamente alta.

Nas escalas regionais, a
inclinacao permanece constante
a medida que a amostra
incorpora uma variedade
crescente de tipos dé habitats.
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Nas escalas globais, a inclinagao aumenta
a medida que a amostra incorpora as
biotas de diferentes continentes.

FIG. 20.4 A inclinagdo da relagdo espécie-drea é influenciada
por diferentes processos em diferentes escalas. SGo mostradas re-
lagGes espécie—Grea para campos tlemperados na (o] Carolina do
Norte, [b) Holanda e (¢} Suécia. Em todas as trés localidades, o ni-
mero de espécies de planias de campo aumenta com o famanho da
amosira em Greas pequenas, com a inclusdo de novos tipos de ha-
bilats das éreas intermedidrias e com a incorporagdo de diferentes
confinentes na escala maior (global). Noie que as relagdes espé-
cie—area para as Irés locolidades s@o quase sobrepostaveis. Segundo
). Fridley et al., Am. Nof. 168:133-143 (2006).

diferentes tamanhos sio comparadas do que quando dreas con-
tinentais sdo comparadas num intervalo de tamanho compardavel.
A abrangéncia de uma espécie insular endémica (uma espécie
encontrada naquela ilha ¢ em nenhum lugar mais) ndo pode ser
maior do que a ilha que habita, enquanto as abrangéncias das
espécies continentais geralmente excedem as fronteiras de uma
determinada drea de amostragem. Em consequéncia, a dispersdo
de individuos impede que as populactes dentro de pequenas
dreas continentais venham a se extinguir localmente, enquanto
nas ilhas de tamanho semelhante é mais provivel que se percam
espécies. Assim, dreas menores e maiores em continentes tém
complementos mais semelhantes de espécies do que ilhas me-
nores e maiores, e a inclinac@o da relacio espécie—drea é conse-
quentemente menor.

Essa diferenca maior na riqueza de espécies entre ilhas pe-
quenas e grandes deve refletir diferencas em suas qualidades
intrinsecas. Os fatores que provavelmente mais aumentam a ri-
queza de espécies incluem a diversidade de habitat, que tende a
aumentar com o tamanho (¢ resultando em heterogeneidade to-
pografica) da ilha, e o tamanho per se, considerando-se que ilhas
maiores sdo alvos mais faceis para imigrantes potenciais do con-
tinente. Além disso, ilhas maiores sustentam populacdes maiores,
que podem persistir mais tempo devido a sua maior diversidade
genética, distribui¢des mais amplas sobre os habitats, e tamanho
grande o bastante para escapar da extin¢do estocéstica.

Pode-se determinar se o tamanho da ilha propriamente dita
ou a diversidade de habitats € mais importante para a relagéo
espécie—drea pela comparacdo de ilhas de tamanhos semelhantes,
mas diferentes variedades de habitats, e vice-versa, para separar
os efeitos destes dois fatores estatisticamente. As Antilhas Les-
ser, por exemplo, contém ilhas de diversos tamanhos, mas ilhas
de um dado tamanho podem ser vulcoes ocednicos com habitats
diversos, variando desde manguezais costeiros até florestas plu-
viais e florestas nebulosas, ou eles podem ser dreas baixas de
leito marinho elevado, dominado por florestas secas e arbustos.
As andlises mostraram que o niimero de espécies de morcegos,
que ndo sdo especialistas de habitats, foi sensivel para drea da
ilha, mas nao para diversidade de habitats. No outro extremo, o
nimero de espécies de répteis e anfibios dependeu somente da
diversidade de habitat e ndo estava relacionado com o tamanho
da ilha per se. Os répteis e os anfibios tém populacdes muito
grandes nessas ilhas, mas tendem a ser especialistas estreitos de
habitat, o que indubitavelmente explica a importéancia da diver-
sidade de habitats para as suas riquezas de espécies. Este exem-
plo realca qudo importante € estudar os processos subjacentes
quando se estd interessado em compreender o significado dos
padroes.

s padrdes de macroescala da diversidade
refletem a latitude, a heterogeneidade
ambiental e a produtividade

No Hemisfério Norte, o niimero de espécies na maioria dos gru-
pos de animais e plantas aumenta do norte para o sul. Os ecdlo-
gos visualizaram estes padroes de diversidade mapeando os ni-
meros de espécies encontrados em dreas amostradas delimitadas
por latitude e longitude. Por exemplo, na drea da América do
Norte que se estende até o Istmo do Panamd, o niimero de espé-
cies de mamiferos ocorrendo em blocos de amostra quadrados
de 150 milhas de lado (241 km) aumentou de pouco mais de 20
no norte do Canadd para mais de 140 na América Central (Fig.
20.5). Estes aumentos na riqueza de espécies do norte para o sul
acompanham o aumento das temperaturas, como discutido mais
adiante nesta secéo.

O numero de espécies de mamiferos também aumenta do
leste para o oeste na América do Norte. Neste caso, os aumen-
tos na riqueza de espécies refletem a influéncia da heteroge-
neidade geogrifica. Dentro de um intervalo estreito de latitude
no meio dos Estados Unidos, mais espécies de mamiferos vi-
vem em montanhas topograficamente heterogéneas do oeste
(90-120 espécies por bloco) do que nos estados do leste, am-
bientalmente mais uniformes (5075 espécies por bloco). Pre-
sumivelmente, a maior heterogeneidade dos ambientes no oes-
te proporciona condi¢des adequadas para um nimero maior de
espécies. Além disso. note que a diversidade diminui em dire-
¢do ao sul ao longo da peninsula da Baixa Califérnia. Em outras
palavras, menos espécies ocorrem em distancias progressiva-
mente maiores do sudoeste dos Estados Unidos, sugerindo que
os individuos se dispersando tém menos probabilidade de es-
tender os limites de uma abrangéncia de espécies até a parte
estreita da peninsula.

O padrao da riqueza de espécies para aves terrestres se aca-
salando na América do Norte se assemelha aquele dos mamife-
ros, mas as arvores, os répteis e os anfibios apresentam padroes
notavelmente diferentes (Fig. 20.6). A riqueza de espécies dos
répteis diminui de forma razoavelmente uniforme & medida que
a temperatura diminui em dire¢iio ao norte, enquanto as rvores
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Mais espécies de mamiferos ocorrem |ug
nas montanhas do oeste :
topograficamente heterogéneas. ..

...do que
no leste
mais
homogéneo.

A diminuicao na diversidade para
baixo na peninsula indica o efeito
da distancia de dispersao.

FIG. 20.5 Na América do Norte, a riqueza de espécies de ma-
miferos aumenta em dire¢do ao equador e nas regides de alta
diversidade de habitats. As linhas de contorno no mapa indicam os
nimeros de espécies de mamiferos enconfrados em blocos de amos-
tra de 150 milhas de largura. Segundo G. G. Simpson, Syst. Zool.
13:57-73 (1964),

e, especialmente, os anfibios sio mais diversos na metade leste
mais (imida da América do Norte do que nas regides mais secas
e montanhosas do oeste.

(b) Anfibios

As drvores e os anfibios sdo também
fortemente influenciados pelo gradiente
de umidade do leste para o oeste.
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A heterogeneidade ecolégica e a produtividade
do habitat

Numa regido, a heterogeneidade dos solos, estrutura vegeta-
cional e outras medidas de habitat exercem uma forte influ-
éncia na diversidade. Os censos de aves reprodutoras em blo-
cos de 5-20 ha de virios tipos de habitat na América do Nor-
te revelam uma média de cerca de seis espécies em campos,
14 em arbustos e 24 em florestas deciduas de planicie. Habi-
fats mais produtivos tendem a abrigar mais espécies, mas ha-
bitats com estruturas vegetacionais simples, como campos e
alagados, t€ém menos espécies do que os habitats mais com-
plexos com produtividade semelhante (Fig. 20.7). Este prin-
cipio também se aplica as plantas. Os alagados, por exemplo,
sdo altamente produtivos, mas ecologicamente uniformes, e
assim tém relativamente poucas espécies de plantas. A vege-
tacio do deserto € menos produtiva do que a do alagado, mas
sua maior heterogeneidade estrutural dd lugar a mais tipos de
habitantes (Fig. 20.8).

A complexidade e a diversidade estruturais t€ém sempre an-
dado juntas nas mentes dos observadores de aves e outros natu-
ralistas, mas Robert e John MacArthur foram os primeiros a
colocar esta relacdo numa forma quantitativa, que tornou aces-
sivel para andlise. Eles fizeram isso simplesmente plotando a
riqueza de espécies de aves observadas em diferentes habitats
em relacao a diversidade na altura da folhagem. uma medida da
complexidade estrutural da vegetacdo (Fig. 20.9). Outros ecélo-
gos logo demonstraram rela¢des semelhantes. Entre as aranhas
de teia, por exemplo, a riqueza de espécies varia na relacao di-
reta com a heterogeneidade nas alturas dos topos da vegetagio
na qual as aranhas prendem suas teias. Nos habitats de deserto
do sudoeste dos Estados Unidos, a riqueza de espécies de lagar-
tos muito se iguala ao volume total de vegetacio por unidade de
drea, que acompanha a riqueza de espécies de plantas e hetero-
geneidade estrutural.

Os répteis sdo mais fortemente
influenciados pelo gradiente de
temperatura do sul para o norte.

FIG. 20.6 Os padrdes de riquezas de espécies em diferentes tdxons mostram influéncias ambientais diferentes. As linhas de contomno
indicam o nimero de espécies de (a) arvores, [b) anfibios e [c] répteis enconirados em blocos de amostras em aproximadamente 150 mi-
Ihas (241 km) de lado. Segundo D. J. Currie, Am. Nat. 137:27-49 (1991).
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FIG. 20.7 A diversidade é mais alta em habitats estruturalmente complexos. Enire sefe fipos de habitats nas regides temperadas, o
nomero médio de espécies de aves tende a aumentar com a produfividade do habifat. A riqueza de espécies & mais baixa, contudo, em
alagades e habifats de campo estruturalmente simples, e mais alta em habitats de floresta estruturalmente complexos. Segundo E. J. Tramer,
Ecology 50:927-929 (1960); produtividade de dados de R. H. Whittaker, Communities and Ecosystems, 2nd ed., Macmillan, New York [1975].

A entrada de energia solar e a precipitacio

A entrada de energia do Sol e a dgua da precipitacao predizem
uma riqueza de espécies razoavelmente bem na maioria dos gru-
pos de organismos. O ecélogo Brad Hawkins, da Universidade
da Califérnia em Irvine, e seus colegas levantaram muitos estu-
dos publicados e concluiram que a entrada de energia solar (ou,
mais genericamente, a temperatura ambiental) proporciona a
melhor previsdo da riqueza de espécies animais nas regides ao

(a)

norte de 15° N, enquanto a disponibilidade de dgua tem mais
influéncia nos trépicos e no Hemisfério Sul (Fig. 20.10). A pre-
cipitagdo € mais influente do que as energias nos trépicos e re-
gides temperadas do sul porque as temperaturas sao relativamen-
te uniformes naquelas regioes, e assim as diferencas entre aque-
les ambientes se manifestam principalmente como diferencas na
precipitacdo. Por outro lado, a radiacdo solar e a temperatura
aumentam dramaticamente do norte para o sul através dos con-
tinentes do Hemisfério Norte.

(b)

FIG. 20.8 A estrutura vegetacional pode ser mais importante do
que a produtividade na determinacdo da diversidade. (o] O de-
serto de Sonora na Baixa Califémia e (b} um dlagado salgado em
Eastham, Massachusetts, ilustram exiremos de produtividade de ha-
bitats. Contudo, o alagado altamente produtivo, que fem esfrutura
vegetacional simples, fem menos espécies de plontas do que o de-
serfo. Fotografia (o) por R. E. Ricklefs; foiegrafia (b} por David Weintraub/
Photo Researchers,

_——

S e ————— e .
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FIG. 20.9 A diversidade das espécies
de aves estd correlacionada com a di-
versidade da altura da folhagem. Ro-
bert & John MacArthur descobriram esta
relacdo em dreas de floresta decidua,
campos abandonados e habitats de flo-
resia em regeneragdo no leste da Améri-
ca do Norte. Segundo R. H. MacArthur e .
MacArthur, Ecology 42:594-598 (1961).

espécies

Diversidade de
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Biodiversidade

Quanto mais diversidade na
altura da folhagem, mais espécies
de aves podem ser sustentadas.
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A saida de energia estd mais
fortemente correlacionada
com a riqueza de espécies
no Hemisfério Norte.

A precipitacao esta mais
fortemente correlacionada
com a riqueza de espécies
nos trépicos...
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FIG. 20.10 As variaveis climéficas associadas
com a riqueza de espécies variam ao longo do
globo. As barras indicam o nimero de estudos
nos quais as variaveis relacionadas com a enirada
de energia solar (p. ex., a lemperatura ambiental)

cada faixa latitudinal
i

Niamero de estudos incluindo

A
0AIII m! B

M Energia [] Agua

ou com a enfrada de 4gua forom previsores sig-
nificativos da riqueza de espécies. Segundo B. A.
Hawkins et al., Ecology 84:3105-3117 (2003).

A entrada de energia num sistema pode ser descrita pela eva-
potranspiracio potencial (PET?), que € a quantidade de dgua
que poderia ser evaporada do solo e transpirada pelas plantas,
dada aquela temperatura e umidade médias. Esta medida integra
a temperatura e a radiac@o solar e € assim um indice para a en-
trada de energia global no ambiente. A PET prevé a riqueza de
espécies nos vertebrados da América do Norte relativamente bem,
embora as relagdes sejam complexas (Fig. 20.11). Em cada clas-
se de vertebrados, a riqueza de espécies aumenta a medida que
a PET aumenta, pelo menos na parte debaixo da abrangéncia da
PET, refletindo um aumento na diversidade do norte para o sul
dentro do continente (veja as Figs. 20.5 e 20.6). Contudo, acima
de um certo limite de PET — cerca de 500 mm por ano para aves
e mamiferos, 1.000 mm por ano para anfibios e 1.500 mm por
ano para répteis — a riqueza de espécies se nivela. Acima destes
limites, um aumento na temperatura falha em aumentar a capa-
cidade do ambiente em sustentar mais espécies de vertebrados,
particularmente nas partes dridas do oeste do continente, onde o
aumento da temperatura se torna um estresse.

No entanto, a correlac@o geral entre a PET e a riqueza de es-
pécies tem feito surgir a ideia de que hd uma relagdo causal en-

*N.R.T.: Potential evapotranspiration.

75-60 6045 45-30 30-15 15-0 0-15 15-30 3045 45-60

N s
Latitude (graus)

Entrada de energia no ambiente

200 Menos—= Mais
100 / —
/ Aves
3
g -
% Mamiferos Répteis Anfibios
§ 20 "
e 0 ...em cujo ponto
§ : se estabiliza.
E
s 5
4 A riqueza de espécies
aumenta com a
2 PET até um certo
limite...
1
0 500 1.000 1.500 2.000

Evapotranspiraciio potencial (mm por ano)

FIG. 20.11 A riqueza de espécies esta correlacionada com a
entrada de energia no ambiente. Este gréfico mestra @ relagéo da
evapotranspiragao potencial (PET) com a riqueza de espécies para
aves, mamiferos, anfibios e répreis na América do Norfe. Segundo
D. J. Currie, Am. Nat. 137:27-49 (1991,
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tre as duas, conhecida como a hipdtese energia—diversidade.
Uma possibilidade ¢ que uma quantidade maior de energia no
ecossistema pode ser compartilhada por um nimero maior de
espécies. Uma entrada maior de energia e a resultante maior
produtividade biologica poderia também sustentar populagoes
de tamanho maior, dessa forma reduzindo as taxas de exting¢io,
tal que as espécies fossem capazes de persistir e que ndo seriam
capazes de manter populacdes no nivel de energia mais baixo.
Uma entrada alta de energia poderia também acelerar a mudan-
ca evolutiva e aumentar a taxa de formacio de espécies. Embo-
ra estas ideias sejam atraentes, nenhum destes mecanismos foi
ainda verificado experimentalmente, e algumas ddvidas pairam
sobre a correlac@o energia—diversidade de fato representar um
padrdo geral ou explicar a riqueza de espécies.

Como veremos, os fatores que influenciam a riqueza de es-
pécies sdo complexos. Tantos fatores representam papéis em
diferentes escalas que ndo deveriamos esperar encontrar uma
explicacao simples e geral para todos os padrdes observados.

A diversidade tem componentes
regionais e locais

A diversidade pode ser medida em qualquer escala espacial. A
diversidade local (ou diversidade alfa) é o nimero de espécies
numa pequena drea de habitat homogéneo. Claramente, a diver-
sidade local € sensivel a como se define local e habitat e a quio
intensivamente se amostra a comunidade.

A diversidade regional (ou diversidade gama) é o nimero
total de espécies observado em todos os habitats dentro de uma
drea geogrifica que ndo inclui nenhuma barreira significativa a
dispersdo dos organismos. Assim, como definimos regido de-
pende do tipo de organismo em que estamos interessados. O

A mais rapida substituicao
na direcao norte-sul em
ambas as regioes reflete o
gradiente de clima mais
forte naquela direcao.

A substituicao de espécies
€ maior em ambas as
direcdes no leste da Asia,
que tem uma riqueza de
espécies maior de plantas.

0.0

Ln (similaridade de Sgrenson)

Norte—-sul Leste—oeste
-2,5
0 500 1.000 1.500 0 500 1.000 1.500
Distancia (km)

® Leste da América do Norte ® Leste da Asia

FIG. 20.12 A substituicGo de espécies com a distancia é mostra-
da como um decréscimo do indice de similaridade de Serensen.
Aqui, o logaritmo da similaridode de Serensen esid plolado em fun-
¢Go da distancia entre as floras do nivel estadual ou provincial no
leste da Asia e o leste da América do Norte. Segundo H. Qian et al.,
Ecol. lett. 8:15-22 [2005).

\% l

.

ponto importante € que, numa regido, as distribuigcoes de espécies
devem refletir a distribui¢io de habitats adequados, em vez de a
capacidade da espécie se dispersar para um determinado lugar.

Se cada espécie ocorre em todos os habitats em uma regiio,
entdo as diversidades locais e regionais seriam as mesmas. Con-
tudo, se cada habitat tiver uma biota tinica, a diversidade regio-
nal seria igual & soma das diversidades locais de todos os habitats
da regido. Os ecologos se referem a diferenca, ou substitui¢do.
nas espécies de um habirat para o outro como a diversidade
beta. Quanto maior a diferenca nas espécies entre os habitats,
maior a diversidade beta.

Os ec6logos deduziram muitos indices para quantificar a di-
versidade beta, cada um deles itil em aplicacdes especificas. O
indice de similaridade de Sgrensen, que compara as espécies em
duas comunidades (1 e 2), € o nimero de espécies mantidas em
comum (C) dividido pelo nimero médio de espécies em cada
comunidade (§, e S,):

Similaridade de S¢rensen = —————
(S, + 5,)/2

A similaridade de Sgrensen varia de 0 (completamente diferen-
te) até 1 (todas as espécies compartilhadas). Uma medida rela-
cionada, a similaridade de Jaccard (que também variade O a 1),
&J=CHC+ U, + U,),onde U, e U, sdo o nimero das espécies
unicas (ndao compartilhadas) nas comunidades 1 e 2.

Uma outra medida da diversidade beta ¢ a taxa na qual a si-
milaridade diminui com a distincia entre duas amostras. Um
exemplo que ilustra este padrdo para floras no nivel do estado e
provincia nas regides temperadas do leste da Asia e leste da
América do Norte (Fig. 20.12) mostra que a diversidade beta é
mais alta na Asia em relacdo tanto 2 latitude quanto 2 longitude.
Como se poderia esperar da alta substituicao de espécies entre
as dreas no leste da Asia, a diversidade regional (gama) também
¢ mais alta 4. Naturalmente, distdncia ¢ um sinénimo de mu-
danca ambiental — primordialmente temperatura na direcio
norte—sul (latitudinal) e precipitacdo na dire¢io leste—oeste (lon-
gitudinal) — ¢ a similaridade de Sgrensen também decresce com
as diferencas de clima em ambas as direcoes. O leste da Asia apre-
senta uma maior diversidade beta do que o leste da América do
Norte, principalmente por causa de sua maior complexidade topo-
grifica, incluindo as montanhas que sobem a mais do que 6.000 m
no sul e a alta elevac@o do Platd do Tibete a oeste.

Na América do Norte, a diminuicdo na similaridade de Jac-
card entre as floras dos estados e provincias na direcao leste—oes-
te é ativamente forte para o sul, mas se torna menos intensa mais
acima ao norte (Fig. 20.13). A diferenca grande em similaridade
com a distdncia no sul estd fortemente relacionada com o con-
traste no clima entre o leste imido e o oeste seco. Ao norte, a
distincia propriamente dita, mais do que o clima, representa o
papel dominante. Como os climas sdo mais uniformes ao longo
dos cinturdes latitudinais mais ao norte, o fator mais importante
pode ser que nem todas as espécies se moveram de volta para as
regides do norte que estavam cobertas pelo gelo durante os ciclos
glaciais do Pleistoceno.

Outros indices da diversidade beta levam em consideracio os
dados de muitas comunidades locais. Por exemplo. & medida de
Whittaker é a riqueza de espécie total regional (S,,,) dividida
pela riqueza de espécies média local (@), isto é, =S, /a.
Como @ pode variar somente entre 1 e S, B = | quando
todas as espécies ocorrem em todas as comunidades (o = S, ) e
B = S gquando todas as comunidades t1&€m uma tinica espécie.
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FIG. 20.13 A diversidade beta das plantas diminui do sul para o norte na América do Norte. A diminuicao na similaridade de Jaccard

enfre as floras de macroescala em funcéo da distancia longitudinal &
10:737-744 {2007).

Note que a medida de Whittaker, a diversidade regional, é igual
a diversidade local X a diversidade beta (y = ap).

As comunidades locais e o pool
de espécies regional

As espécies que ocorrem numa regido sao denominadas de seu
pool de espécies. Todos os membros do pool de espécies regio-
nal sdo membros potenciais de cada comunidade local. Contudo,
nem todas aquelas espécies sdo encontradas em toda parte na
regiao. Um conceito central da ecologia € que a associacdo em
comunidades locais estd restrita aquelas espécies que podem
coexistir no mesmo habitat. Assim, cada comunidade local € um
subconjunto do pool de espécies regional.

Quaisquer espécies presentes numa comunidade local de-
vem ser capazes de tolerar as condi¢es de seu ambiente e
encontrar recursos adequados para sobrevivéncia e reprodu-
¢do. Como vimos no Capitulo 10, o niche fundamental de
uma espécie € o conjunto de condi¢des de recursos dentro do
qual os individuos daquela espécie podem persistir. As inte-
ra¢des com outras espécies, contudo, podem restringir a dis-

maior no sul do que no norte. Segundo H. Qian e R. E. Ricklefs, Ecol. Left

tribuicdo daquela espécie aquelas partes de seu nicho funda-
mental onde ela € mais bem-sucedida. Essa abrangéncia mais
estreita de condicdes de recursos é denominada de nicho per-
cebido da espécie.

A ocorréncia de uma espécie numa comunidade local depen-
de tanto de suas adaptacoes quanto das condicoes de recursos
locais, e de suas interacdes com os competidores, consumidores
e patégenos. As espécies presentes num pool de espécies regio-
nal sdo assim classificadas em comunidades diferentes, com ba-
se em suas adaptacOes e interacdes. Este processo é denominado
de triagem de espécies (species sorting).

O ecélogo Mark Bertness, da Universidade de Brown, e seus
colegas descreveram um caso notdvel de triagem de espécie,
observado na distribui¢do de mexilhdes e algas-coralinas na cos-
ta rochosa da Patagdnia, sul da Argentina. Em dreas expostas as
ondas, as superficies rochosas em todos os niveis da zona entre-
maré estdo cobertas com o mexilhdo Perumytilus purpuratus.
Nos costdes rochosos da vizinhanca, em baias protegidas, as
partes superiores da zona entremaré sdo nuas, o nivel do meio é
dominado por mexilhdes e os inferiores cobertos com a alga-
coralina Corallina officinalis (Fig. 20.14). Ambas as espécies

ondas, dominam todos

Os mexilhGes Perumytilus, que
podem sustentar a batida das

niveis da zona entremaré nos
costdes rochosos expostos.

Nas dreas protegidas das
ondas tanto mexilhdes
quanto algas sao excluidos
da entremaré superior pelo
calor e dessecacao.

0s

100 \ / 0s mexilhdes
Perumytilus | * sdo excluidos por

e 80 competicdo com
) as algas-coralinas
E 60 na zona entremaré
E T inferior.
S

20

Corallina It ;
Alta Média Baixa Alta  Média Baixa
Exposta Protegida

[ Rochanua [ Perumyrilus

L Corallina

FIG. 20.14 A selecdo de espécies nos costdes rochosos da Patagénia depende principalmente de fatores fisicos. Segundo M. D. Beriness
et al., Ecol. Monogr. 76:439-460 (2006). Fotografios de Dr. Dirk Schories/Instituto de Biologio Marina Universidad Austral de Chile [em cima) e Daniel

W, Gotshall/Visual Unlimited [embaixo).
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376 Biodiversidade

podem colonizar quaisquer destes niveis. As espécies sdo clas-
sificadas entre sitios expostos e protegidos por fatores fisicos.
As algas-coralinas nao podem suportar a batida das ondas, mas
os mexilhdes secretam fortes filamentos que proporcionam uma
aderéncia firme as rochas. Nas dreas protegidas, as superficies
de rocha se aquecem tanto na zona entremaré superior que ne-
nhuma das espécies consegue sobreviver sem o constante borri-
fo das ondas; na parte inferior da zona entremaré, a alga-corali-
na sobrepuja os mexilhdes e os exclui através de competi¢io
direta.

A triagem de espécies pode também ser demonstrada expe-
rimentalmente ao se colocarem juntas muitas espécies de um
pool de espécies regional em diversos habitats. Ao longo do
tempo, as interacoes das espécies causardo a eliminacao de al-
gumas espécies destas comunidades experimentais, embora quais
espécies desaparecerdo variard de habitat para habitat, depen-
dendo das adaptagdes especificas das espécies as condi¢des de
recursos ambientais locais.

ECOLOGOS A triagem de espécies em comunidades de
EM CAMPO alagados de plantas. Evan Weiher e Paul

Akt ' Keddy, da Universidade de Ottawa, monta-
ram um grande experimento para investigar os principios da

triagem de espécies. Trabalhando com plantas de alagados, eles
semearam sementes de 20 espécies em 120 microcosmos de
alagado que diferiram em relacéo & fertilidade do solo, profun-
didade da agua, flutuacdo em agua profunda, fextura do solo
e detritos de folhas organicas. Estas comunidades artificiais fo-
ram acompanhadas por 5 anos. Embora a biomassa total da
vegetacdo crescesse ao longe do curso do experimento, o ni-
mero de espécies em cada uma das comunidades diminuiv &
medida que os competidores dominantes excluiram outras espé-
cies. A diversidade em cada comunidade caiu de 15 espécies
no inicio do experimento para uma média de 3 ou 5 espécies,
dependendo da fertilidade do solo, no fim. Além disso, diversas
comunidades distintas se desenvolveram sob diferentes condicoes
ambientais, tal que a composi¢do de espécies das comunidades
diferiu.

Weiher e Keddy pensaram nas variéveis ambientais como fil-
tros. Se uma espécie era incapaz de folerar ou competir eficaz-
mente sob um conjunto particular de condicdes ambientais, entdo
ela ndo faria parte de comunidades com aquelas condigdes (Fig.
20.15). Uma das 20 espécies no pool de espécies original falhou
em germinar sob quaisquer das combinagdes de condicdes no
microcosmo experimental, e 5 outras foram incapazes de persis-
tir sob quaisquer daquelas combinagdes. Os filiros ambientais
mais importfantes classificando as 14 espécies remanescentes eram
alto versus baixo nivel de dgua e alta versus baixa fertilidade de

14 espécies estavam presentes
em pelo menos um

Germinagao/competi¢io

| Filtro de
germinacao/competicio

microcosmo apos 5 anos.

Y

\i"Pml de espécieé;ggtﬁé‘tﬁdo =14

Y

Y

Agua alta

Filtro de tolerancia ao

FIG. 20.15 O:s filtros ambientais contribuem para a selecdo de espécies. Cerias condicées ambientais numa comunidade local eliminam
as espécies que ndo conseguem folerar ou competir sob aquelas condicdes. Segundo E. Weiher e P. A. Keddy, Oikos 73:323-335 (1995).

el | afogamento de raizes
As espécies nas caixas
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em todos 0s MiCrocoSmos e 0 I
nas condicdes listadas. Scirpus Alta serapilheira Outros | Filtro de fertilidade
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Typha .....
e : Epilobium
As espécies das caixas L Juncus Lythrum Lythrum
amarelas estavam presentes | | Glyceria Glyceria Scirpus
em algumas das condicOes Rumex Scirpus Eleocharis
: Carex
de microcosmo.
Carex | |
Eleocharis | | Typha
Glyceria
Bidens
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Penthorum
Juncus
Acorus
Verbena
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solo. O experimento claramente demonsirou a friagem de espécies
de um pool regional em relagdo ds condicées daquele habiiat
especifico das comunidades locais.

Experimentos semelhantes de longo prazo em pradarias, com
gramineas e euforbiaceas, foram executados por David Tilman e
seus colegas na Universidade de Minnesota. Como no experimen-
to de Weiher e Keddy, as espécies de plantas foram classificadas
com respeito aos niveis de nutrientes do solo, mas os pesquisado-
res mosiraram que o nimero de espécies que coexistiu em comu-
nidades experimentais locais também dependeu do nimero de
espécies semeadas nas areas. Isto demonstrou que a diversidade
local também reflete o tamanho do pool de espécies regional. ||

As interacgoes de espécies e a liberacéo ecolégica

Como acabamos de ver, as interacdes competitivas entre as es-
pécies representam um grande papel na triagem de espécies.
Assim, para um dado conjunto de habitats, a triagem de espécies
poderia ser maior onde o pool regional contém a maioria das
espécies. Nesta situacio, cada espécie deve ser capaz de se man-
ter somente num intervalo estreito de habitats — aqueles aos
quais ela estd adaptada melhor — e a diversidade beta deveria
ser alta.

Esta relacdo tem sido documentada em estudos comparando
regides continentais vizinhas e ilhas. Nestes estudos, pode-se

A medida que o tamanho do pool de espécies

regional aumenta, as abundancias medias e
o ntmero de habitats ocupados pelas

.enguanto a
riqueza de espécies
local aumenta.

espécies nas comunidades locais diminuem...
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Nimero regional de espécies

[ Riqueza de espécies local Il Abundancia Largura
(escala da esquerda) local de nicho

200

FIG. 20.16 As populagdes nas regides com menos espécies apre-
sentam liberagdo ecolégica. A riqueza de espécies das comunida-
des de aves foi levantada em sete regides na bacia do Caribe com
pools de espécies de diferenfes tamanhos, variando do Panamg,
uma regido grande com um pool de espécies relafivamente grande,
até St. Kitts, uma pequena e isolada ilha com um pegueno pool de
espécies. Segundo G. W. Cox e R. E. Ricklefs, Oikos 29:60-66 (1977);
J. M. Wunderle, Wilson Bull. 97:356-365 [1985).
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comparar a riqueza de espécies entre as regides com um clima
e conjunto de habitats semelhantes, mas diferentes graus de iso-
lamento geogréfico. As ilhas normalmente t&ém menos espécies
do que dreas continentais equivalentes, mas as espécies insulares
normalmente atingem densidades maiores do que suas contra-
partes continentais. Além disso, elas se expandem para habitats
que seriam preenchidos por outras espécies no continente. Co-
letivamente, estes fendmenos sao denominados de liberacao
ecologica.

A liberacdo ecolégica pode ser vista em levantamentos de
comunidades de aves na mesma abrangéncia de condicoes de
habitat em duas regides continentais ¢ cinco ilhas de vérios ta-
manhos dentro da bacia do Caribe. Estes levantamentos mostram
que onde ocorrem menos espécies, cada uma tem maior proba-
bilidade de ser mais abundante e de viver em mais habitats (Fig.
20.16). Assim, a medida que o tamanho do pool de espécies re-
gional diminui, o nicho percebido de cada espécie se torna maior.
Como o intervalo de habitats € o mesmo em cada uma das re-
gides, as diferencas entre as regides na abundincia média de
espécies e no niimero de habitats ocupados por cada espécie podem
ser atribuidas as interagoes locais entre as espécies dentro do
pool de cada regido.

A diversidade pode ser compreendida
em termos de relacdes de nicho

O nicho fundamental representa o intervalo de condi¢des am-
bientais, estruturas de habitats e qualidade de recursos dentro
das quais um individuo ou espécie pode sobreviver e reproduzir.
Assim, por exemplo, as fronteiras do nicho de uma determinada
espécie poderiam se estender entre as temperaturas de 10°C e
30°C, tamanhos de presa de 4 e 12 mm, poleiros em galhos com
diametro entre 5 ¢ 20 mm, ou niveis de luz do dia entre 10 e 50
W/m?. Naturalmente, o nicho de quaisquer espécies incluiria
muito mais varidveis do que estas, ¢ os ecélogos normalmente
citam a natureza multidimensional do nicho para reconhecer a
complexidade das relagdes espécies—ambiente.

O grau no qual os nichos de duas espécies se sobrepdem de-
termina quio fortemente essas espécies poderiam competir. As-
sim, as relagdes de nicho das espécies proporcionam uma medi-
da informativa da estrutura da comunidade. Cada comunidade
bioldgica pode ser pensada como tendo um espago de nicho to-
tal dentro do qual suas espécies—membro devem se ajustar. As-
sim, as comunidades com diferentes niimeros de espécies podem
diferir somente em relacdo a trés fatores: espaco de nicho da
comunidade total, sobreposi¢ao de nicho entre espécies e largu-
ra do nicho (grau de especializacdo) da espécie individual. A
variag@io na riqueza de espécies entre as comunidades locais po-
de representar as diferencas em seu espaco de nicho total. Con-
tudo, num determinado lugar, com um volume fixo de espaco
de nicho total, somente se pode adicionar espécies a comunida-
de aumentando a sobreposi¢ao de nicho (compartilhamento de
espaco de nicho) ou pela diminui¢ao da largura do nicho (parti-
cionando o espaco de nicho total mais finamente).

Competicdo, diversidade e o nicho

Como vimos no Capitulo 16, uma competi¢do intensa leva a ex-
clusao de uma espécie da comunidade. Consequentemente, mui-
tos ec6logos questionam se uma riqueza de espécies maior esta
associada a uma competicdo mais fraca entre as espécies. Hd
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378 Biodiversidade

vérios mecanismos que poderiam aumentar a riqueza de espécies
nas comunidades pela reducdo da competicdo interespecifica.
Essencialmente, os competidores teriam que evitar a competi¢io
através de especializacio ecolégica ou serem limitados pelos
predadores mais do que pelos recursos.

A maioria dos ecélogos concorda que a alta riqueza de espé-
cies nos tropicos resulta pelo menos em parte da presenca de
uma variedade maior de recursos ecolégicos. Por exemplo, o
nimero de espécies de aves aumenta nas latitudes mais baixas,
em parte porque ha mais espécies frugivoras, nectivoras e inse-
tivoras que cacam procurando por presas enquanto paradas em
poleiros. Estes comportamentos de alimentacdo sdo incomuns
entre aves das regides temperadas, porque os recursos adequados
sao menores 14. Entre os mamiferos, os trépicos sdo principal-
mente ricos em espécies por causa das muitas espécies de mor-
cegos nas comunidades tropicais, que podem se alimentar de
frutas, néctar e insetos noturnos. Mamiferos nio voadores ndo
sdo mais diversos no equador do que nas regides temperadas.
Da mesma forma, os insetos herbivoros tém se diversificado
para tirar vantagem da imensa variedade de plantas nos tropi-
cos. As epifitas e as lianas (vinhedos lenhosos), geralmente
ausentes das florestas nas latitudes mais altas por causa das
temperaturas congelantes de inverno, aumentam a diversidade
de plantas tropicais.

A diversidade de espécies e a
diversidade de nicho

A riqueza de espécies é geralmente acompanhada da diversida-
de funcional, ou de nicho, da espécie numa comunidade. Uma
forma de avaliar a diversidade de nicho € usar a morfologia co-
mo indicador do papel ecol6gico — isto €, assumir que as dife-
rencas na morfologia entre as espécies relacionadas revelam for-
mas diferentes de vida. Por exemplo, o tamanho das presas cap-
turadas varia em relaco ao tamanho do corpo dos consumidores,
e formas diferentes de apéndices podem estar relacionadas a di-
ferentes métodos de locomocao para caca e fuga dos predadores.
As andlises morfolégicas das comunidades tém consistentemen-
te revelado que o niimero de espécies agrupadas numa certa
quantidade de espacos de nichos morfologicamente definidos é
relativamente constante — em outras palavras, a largura de nicho
médio permanece a mesma nas comunidades com nimeros di-
ferentes de espécies. Portanto, a medida que a diversidade de
espécies aumenta, assim também o faz a diversidade de nicho.
Esta descoberta sugere que comunidades mais diversas t&ém
uma variedade maior de recursos ecoldgicos (mais espaco de
nicho).

Para ilustrar este principio, vamos comparar as comunidades
de morcegos nas localidades temperadas e tropicais. Um espago
morfologicamente definido por dois eixos representa muito das
propriedades ecoldgicas importantes dos morcegos. O primeiro
eixo — a razdo do comprimento da orelha para o do brago pos-
terior — é uma medida do tamanho da orelha em relacao ao ta-
manho do corpo. Esta razio estd relacionada com o sistema de
sonar do morcego e assim com o tipo de presa que ele localiza. O
segundo eixo — a razdo dos comprimentos do terceiro e quinto
digitos dos 0ssos da mdo na asa — descreve se a asa € longa e
fina ou curta e larga. Portanto, este eixo determina como o mor-
cego voa, e assim os tipos de presa que pode perseguir e 0s habi-
tats dentro dos quais pode capturar presas de forma eficiente.

Para visualizar as relacdes de nicho entre as espécies de mor-
cego, plotamos cada uma nas comunidades num gréfico, cujos

eixos sio essas duas razdes morfoldgicas (Fig. 20.17). Na co-
munidade menos diversa de Ontdrio, no sul do Canad4, todas as
espécies de morcegos sio pequenos insetivoros com uma mor-
fologia semelhante. Os morcegos da comunidade morfologica-
mente mais diversa de Camardes, no oeste tropical da Africa,
exploram uma variedade muito maior de recursos ecolégicos.
Além das pequenas espécies insetivoras, 14 também ha espécies
frutivoras, nectivoras, piscivoras e morcegos predadores grandes,
para citar uns poucos exemplos.

Um outro exemplo de relaciio entre a diversidade de espécies
e a diversidade de nichos vem das comunidades de peixes de
dgua doce. Em corregos e rios, o niimero de espécies na maioria
dos grupos taxondmicos aumenta da cabeceira para a desembo-
cadura. Presume-se que, 2 medida que um cérrego aumenta de

A razdo orelha-braco estd relacionada com
o tipo de presa que o morcego pode localizar.

[ Myotis evotis

OrelhE[

Quinto dedo  Terceiro dedo

v

A razdo do comprimento do dedo estd
relacionada com a forma da asa,

a manobrabilidade, e a eficiéncia de
captura da presa.

Camardes (leste da Africa)

0.8

o g0 Ontério (Canadd)

oa . Fog A

Razio da orelha para o brago posterior

%% ® e
™ ?’gae e aa a’
0.2 2 g.0
k :
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Razio do terceiro dedo para o quinto

As espécies de morcegos
canadenses sdo pequenos
insetivoros.

Os morcegos do oeste da Africa
comem frutas, néctar, peixes e
outros morcegos, assim como insetos.

FIG. 20.17 A fauna de morcegos tropical ocupa um espaco de
nicho mais morfologicamente definido do que a fauna de morce-
gos temperada. A relacdo de nichos entre as espécies em cada uma
das duas faunas de morcegos, uma do sudeste de Onlario, Canadg,
e a outra de Camardes, oeste da Africa, & visualizada pela plotagem
de suas distribuices no espaco morfolégico. Segundo M. B. Fenton,
Can. J. Zool. 50:287-296 (1972).
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A diversidade de espécies aumenta a medida que o rio se
torna mais largo e tem mais diversidade de habitat e alimentos.

Nascentes da cabeceira ———— = Foz do rio

I NS NN B \ip/hophorus variatus
I N BN Poccilia mexicana
IS N R Gambusia regani
NN N Cichlasoma cyanoguttatum
NN DEmE  Astyanax fasciatus
NN Dionda rasconis
e EEAEER /ol li
FIG. 20.18 Os peixes apresentam papéis mais eco- B peixe GHaNTIS QUSITacts
légicos em comunidades mais diversas. Os peixes foram B Artropodes M Cichlasoma steindachneri
amostrados em quatro localidades na bacia do Rio To- B Aloas EEEMEEN  Notropis iutrensis
mesi, leste central do México, de uma nascente até a =
et ; <L plantas vasculares == e
comunidade de baixo na foz do rio. Segundo R. M. Damell, B Detritos L W Flexipenis vittata
Am. Zool. 10:9-15 [1970). BN Gobiomorus dormitor

tamanho, oferece uma variedade maior de oportunidades ecolé-
gicas, recursos mais abundantes e condicoes fisicas mais estiveis,
e portanto mais confidveis. As comunidades locais refletem es-
sas mudangas. Por exemplo, descobriu-se que uma nascente na
bacia do Rio Tamesi, no leste central do México, sustenta so-
mente uma espécie de peixe, um detritivoro chamado plati (Xi-
phophorus) (Fig. 20.18). Um pouco mais abaixo, duas outras
espécies sdo adicionadas & comunidade: um detritivoro do gé-
nero do barrigudinho (Poecilia), que prefere dguas ligeiramente
mais profundas, e o peixe-mosquito (Gambusia), que come em
sua maior parte larvas de insetos e pequenos crustdceos. Ainda
mais abaixo, comunidades de peixes incluem carnivoros adi-
cionais — entre eles, piscivoros — e outro peixe que se ali-
menta principalmente de algas filamentosas e plantas vascula-
res. As comunidades corrente abaixo tém todas as espécies
encontradas nas comunidades de cima e mais aquelas adicio-
nais, restritas aos lugares de baixo. Assim, a diversidade de
espécies aumenta a medida que o cOrrego se torna mais largo,
e apresenta mais tipos de habirats e uma variedade e abundan-
cia maiores de itens alimentares.

As teorias de equilibrio de diversidade
equilibram os fatores que adicionam
e que removem espécies

Um levantamento dos padrdes de diversidade sugere diversas
conclusdes gerais. Numa escala global, a riqueza de espécies
aumenta dramaticamente das altas latitudes em direcao ao equa-
dor. Nos cinturdes latitudinais, a diversidade parece estar corre-
lacionada com a temperatura, a produtividade do ecossistema, a
heterogeneidade topografica numa regido e a complexidade es-
trutural dos habitats locais. As ilhas isoladas apresentam um
empobrecimento de espécies. Por toda parte, uma diversidade
mais alta estd associada com uma variedade ecoldgica maior.
Como explicamos estes padrdes de diversidade? A fonte em
tltima instancia da diversidade € a especiacdo: a produgio de
novas espécies pela divisdo de linhagens em evolucdo. Discuti-
remos os mecanismos pelos quais novas espécies aparecem no

Capitulo 21. As espécies também desaparecem: de fato, a maio-
ria das espécies que jd existiram estdo extintas. As mudangas nas
diversidades nas regides através do tempo refletem o equilibrio
entre especiacdo e exting@o. Se novas espécies sio produzidas
mais rdpido do que as antigas desaparecem, a diversidade deve
tender a aumentar até que um evento de extin¢do macico ocorra.
Por outro lado, a diversidade deveria atingir um estado de equi-
librio num ponto no qual a especiacio e a extingdo se equilibras-
sem perfeitamente.

A maioria dos mecanismos de especiagio exige dreas grandes,
e assim qualquer equilibrio especiagio—extin¢io teria que ser
explicado, pelo menos em parte, por processos regionais; as co-
munidades locais refletiriam somente a sele¢@o do pool de es-
pécie regional. As diferencas na diversidade entre regides pode-
riam surgir como uma consequéncia das diferencas nas taxas de
especiagdo, extingdo ou ambas. Portanto, compreender estes pro-
cessos de macroescala € essencial para compreender os padrdes
de diversidade de espécies na escala global. Exploraremos estes
processos em mais detalhes no préximo capitulo. Aqui, nos vol-
taremos para a ideia geral de um estado estaciondrio de riqueza
de espécies, ilustrado, em particular, por padrdes de diversidade
em ilhas ocednicas.

Os modelos de estado estaciondrio, ou equilibrio, da riqueza
de espécies local se assemelham aos modelos de regulacio do
tamanho da populacio dependentes da densidade, discutidos no
Capitulo 11. Os nascimentos sdo andlogos a formacdo de novas
espécies ou colonizagdo por espécies de fora; as mortes sdo and-
logas as exting¢des locais de espécies. Da mesma forma, cada co-
munidade tem um nimero de espécies de estado estaciondrio,
assim como um habitar tem uma capacidade de suporte para uma
determinada espécie. Os ecdlogos sdo atraidos a esta visdo porque
ela ajuda a explicar o que se sabe sobre a diversidade de espécies
nos habitats locais. Ela também coloca, pelo menos em parte, o
problema da diversidade de espécies dentro do dominio da ecolo-
gia: 0s processos atuais que operam em pequenas dreas.

A riqueza de espécies em ilhas

Durante a década de 1960, Robert MacArthur, entdo na Uni-
versidade da Pensilvinia, e E. O. Wilson, na Universidade de
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C (colonizagiio)

E (extingdo)

Taxa de colonizagio
ou extingiio

L

Nimero de espécies na ilha

FIG. 20.19 A teoria de equilibrio de biogeografia de ilhas equi-
libra a imigrac@o e a extingdo. O nimero de espécies de estado
estacionério (S) em uma ilha & determinado pela intersecdo das
curvas de colonizacao (C) e de extinggo (E). Segundo R. H. MacArthur
e E. O. Wilson, Evolution 17:373-387 [1963); R. H. MacArthur e E. O.
Wilson, The Theory of Island Biogeography, Princeton University Press, Prin-
cefon, NJ. {1967).

Harvard, desenvolveram sua famosa teoria de equilibrio de bio-
geografia de ilhas, que estabelece que o nimero de espécies
numa ilha equilibra os processos regionais que governam a imi-
gracdo contra os processos locais que governam a extincao. Es-
ta teoria pode ser ilustrada como um modelo simples.

Considere uma pequena ilha ao largo da costa. Ela é muito
pequena para que novas espécies se formem localmente, e assim
o nimero de espécies na ilha pode aumentar somente pela imi-
gracdo de outras ilhas ou de uma massa continental préoxima. A
biota da drea continental mais préxima constitui o peol de espé-
cies de colonizadores potenciais. A medida que o niimero de
espécies na ilha aumenta através da colonizagdo, a taxa de imi-
gracao de novas espécies diminui, porque a medida que mais
espécies do poeol continental de colonizadores potenciais se es-
tabelece na ilha, menos individuos colonizadores pertencem a
novas espécies. Quando todas as espécies do continente ocorrem
na ilha, a taxa de imigrac@o de novas espécies deve ser zero. As
espécies também se extinguem na ilha, e a taxa de extin¢do au-
menta com o nimero de espécies em risco. Assim, a taxa de co-
lonizagio diminui, e a taxa de extin¢do aumenta, em fungéo do
nimero de espécies na ilha. O nimero de espécies no qual as
curvas de imigracio e exting@o se cruzam representa um estado
estaciondrio (Fig. 20.19).

E improvével que as taxas de imigracio e extin¢io sejam es-
tritamente proporcionais ao ntiimero de colonizadores potenciais
e ao de espécies estabelecidas na ilha. Algumas espécies indu-
bitavelmente colonizam mais facilmente do que outras, e elas
atingem a ilha primeiro. As espécies remanescentes no pool de
colonizadores potenciais tém uma probabilidade mais baixa de
atingir a ilha e se estabelecerem, tal que a taxa de imigracéo ini-
cialmente diminui mais rapidamente com o aumento da diversi-
dade na ilha do que ela o faria se todas as espécies continentais
tivessem um potencial de coloniza¢do igual. Dessa forma, a taxa
de migracdo deve seguir uma curva. Além do mais, & medida que
o numero de espécies na ilha aumenta, a competicdo entre as
espécies aumenta a probabilidade de extin¢do pela reducio da
abundéancia de determinadas espécies (veja a Fig. 20.16); dessa
forma, a curva de exting@o deve subir sempre mais rapidamente
a medida que a diversidade aumenta.

Se populagdes menores t€m uma probabilidade maior de ex-
tingdo, entdo as curvas de extincdo deveriam ser mais altas para
ilhas pequenas do que para as grandes, e as pequenas deveriam
sustentar menos espécies num estado estaciondrio do que as gran-

As ilhas pequenas sustentam
menos especies. ..

...do que as
ilhas grandes.

/ Ilhas pequenas

Ilhas erandes

Taxa de colonizagiao
ou extingao

<§s s I
Nimero de espécies na ilha

FIG. 20.20 As ilhas menores sustentam menos espécies por cau-
sa das taxas de extingdo mais altas. S; = nimero de equilibrio

das espécies em pequenas ilhas; S, = nimero de equilibrio de es-
pécies nas ilhas grandes.

des (Fig. 20.20). Além disso, se a taxa de imigra¢fo para as ilhas
diminui com o aumento da distdncia das fontes continentais de
colonizadores, entdo as ilhas distantes deveriam receber menos
imigrantes do que as mais proximas e portanto sustentar menos
espécies (Fig. 20.21).

68 Para avaliar um tutorial inferativo sobre biogeografia de
-

22, ilhas e a dindmica da diversidade de espécies, va para
Zoon: hitp://www.whfreeman.com/ricklefsée.

A teoria de equilibrio de biogeografia de ilhas descreve um
estado estaciondrio dindmico e resiliente. Portanto, se algum de-
sastre exterminar uma parte da biota da ilha— ou toda ela, como
no caso de Cracatoa (veja o Capitulo 19) — novos colonizadores
restaurarao, ao longo do tempo, a diversidade ao seu estado de
equilibrio pré-perturbagio. Esta previsao foi testada por Daniel
Simberloff, na época em que ele era um estudante de pos-gradua-
¢ao na Universidade de Harvard e atualmente na Universidade do
Tennessee, junto com seu orientador, E. O. Wilson. Apds contar
primeiro as espécies de artrépodes presentes em cada uma das
pequenas ilhas de manguezais na bafa da Flérida, Simberloff re-
moveu toda a fauna de artrépodes pela fumigacéo das ilhas com
metilbrometo (esta foi uma grande realizacdo, conseguida pela
montagem de andaimes metdlicos, cobertos com um pldstico, por
sobre drvores de mangue-vermelho inteiras). As ilhas eram entio
reamostradas a intervalos regulares durante um ano (Fig. 20.22).

=3

g" - Ilhas préximas

:5 ’g” E As ilhas proximas ao

S% continente tém mais espécies...
* .

il Ilhas dlit_“anw} e "

E | ~<— ...do que aquelas longinquas.

gl' Srl

Nimero de espécies na ilha

FIG. 20.21 As ilhas préximas ao continente sustentam mais es-
pécies por causa das altas taxas de imigragdo. S, = nimero de
equilibrio de espécies nas ilhas distantes. S, = nimero de equilibrio
de espécies nas ilhas proximas.
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As ilhas mais proximas as fontes de No fim do ano, a riqueza de espécies
colonizadores recuperaram mais espécies tinha se nivelado, sugerindo que um
mais rdpido do que as ilhas mais distantes. equilibrio tinha sido atingido.
Ithas mais
% 40 proximas
&
1
‘% 2 < g . Os nimeros novos de
FIG. 20:£2 On padrios o recoiomzu;qo 2 Id]i:?:nr:lczls e equilibrio de espécies
em quatro ilhas pequenas sustentam a feoria ~ $ q P
de equilibrio de biogeografia deilhas. Toda = 20 S semelhan‘te's
a founa de arirépodes de quatro pequenas < & aqueles de 5
ilhas de manguezal em Florida Keys foi exter & 10 g antes da defaunacao.
minada por fumigagdo de metilbrometo. Os % &
nimeros de espécies presentes antes do de- a
faunacdio estdo indicades & esquerda. Segun- 0
do D. S. Simbeiloff & E. O. Wilson, Ecology 01 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

50:278-296 (1970).

Como previsto, a riqueza de espécies de artrépodes aumentou
mais rapidamente nas ilhas mais proximas as fontes de coloniza-
dores do que nas distantes. O niimero de espécies tanto nas ilhas
proximas quanto nas distantes comegou a se estabilizar antes do
fim do experimento, indicando que um estado estaciondrio tinha
sido atingido em cada caso. Além disso, como previsto, 0s novos
nimeros de equilibrio de espécies eram semelhantes aos presentes
nas ilhas antes da defaunacio. Este resultado sustenta a teoria de
equilibrio e sugere que 0s processos ecoldgicos, em oposicio aos
processos evolutivos de longo prazo, poderiam explicar padroes
de varia¢do na riqueza de espécies local.

Teoria de equilibrio em
comunidades continentais

A visdo de equilibrio da diversidade também se aplica as grandes
ilhas e aos continentes. A diferenca principal entre pequenas
ilhas e grandes ilhas “continentais” € que novas espécies podem
se formar em grandes ilhas, em adicdo aquelas que chegam de
fora por imigracdo. Como novas espécies podem se formar 14,
as ilhas maiores t&€m maior riqueza de espécies do que seria es-
perado apenas pelas taxas de colonizacdo. Podemos ver este
efeito de formac@o de espécies nas diversidades dos lagartos
Anolis nas ilhas das West Indies. Entre as pequenas ilhas, o au-
mento na riqueza de espécies com a drea reflete a mudanca no
equilibrio colonizagdo—extincdo. Contudo, as ilhas acima de
1.000 km? em drea (Puerto Rico, Jamaica, Hispaniola e Cuba)
sdo grandes o bastante para que novas espécies se formem, e a
inclinacio da funcdo espécie—drea aumenta abruptamente de
z = 0,06 para z = 0,76 para aquele tamanho de ilha. As ilhas
maiores — continentes, essencialmente — como Madagascar,
Nova Guiné e Austrdlia tém sustentado radiacdes evolutivas em
muitas linhagens de plantas e animais endémicos.

Uma riqueza de espécies maior leva a taxas maiores de ex-
tingdo ou de formacdo de espécies? Ndo hd uma resposta simples
para esta questdo. As curvas que relacionam as taxas de especia-
¢dlo e extingdo para a diversidade em regies grandes deveriam
se parecer com aquelas da Fig. 20.23. Depende de diversos fa-
tores para a probabilidade de extin¢@o por espécie aumentar ou
diminuir em nimeros de espécies mais altos. Um nimero cres-

Meses

cente de espécies poderia encorajar a taxa de extingio a crescer
se a exclusdo competitiva aumentasse com a riqueza de espécies,
enquanto a taxa de extin¢@o poderia diminuir se as relacoes mu-
tualistas e vias alternativas de fluxo de energia amortecessem o0s
processos que levam a extingdo. A taxa de especiacdo deveria se
nivelar, uma vez que a maioria das oportunidades para uma di-
versificagdo adicional tivesse tirado vantagem de algumas espé-
cies, enquanto poderia aumentar se a diversificacio levasse a
uma maior especializa¢@o e maior probabilidade de isolamento
reprodutivo de subpopulacdes, levando por fim a formacao de
novas espécies separadas,

A despeito da forma especifica de imigracio, especiacio e
curvas de extin¢gdo, muitos modelos biologicamente razodveis
podem definir um nivel de equilibrio de diversidade. Em todo
caso, taxas aumentadas de especiacio, reduzidas de exting@o ou
ambas levam a uma maior riqueza de espécies no ponto de equi-
librio. Uma vez que este principio seja compreendido, o desafio

(=]

'8 Taxa de

2 '%. especiagio

@

1

s &

=

g o

E Taxa de

extingdo

Niimero de espécies
no continente

FIG. 20.23 A teoria de equilibrio pode ser aplicada em regices
continentais. Num confinente, novas espécies sdo adicionadas co
pool regional por processos evolutivos de especiacdo assim como
por imigragdo de fora. Segundo R. H. MacArthur, Biol. J. Linn. Soc. 1:19-
30 [1969).
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¢ identificar os fatores responsaveis pela variac@o nas taxas de
aparecimento e desaparecimento de espécies nas diferentes
localidades.

As explicacdes para a alta riqueza de
espécies de drvores nos trépicos se
focalizam na dinémica da floresta

Como o niimero de espécies de animais pode estar relacionado
com a diversidade de seus recursos vegetais, explicar os padroes
globais de diversidade de plantas impde um desafio maior aos
ecologos. Este desafio é particularmente evidente quando con-
sideramos que todas as plantas competem pelos mesmos recur-
sos essenciais — luz, nutrientes do solo e dgua — e assim suas
oportunidades para particionar o espaco de nicho podem ser bas-
tante limitadas. Uma forma de olhar para a questio da diversi-
dade de espécies de plantas € sintetizd-la numa pergunta simples:
“Por que hd tantos tipos diferentes de drvores nos trépicos?”

H4 diversos mecanismos plausiveis que poderiam levar & al-
ta riqueza de espécies de drvores numa regiao:

1. A heterogeneidade ambiental proporciona as espécies coe-
Xistir porque elas podem se especializar em diferentes partes do
espaco de nicho.

2. As perturbagoes, tais como queda de drvores, sdo fontes im-
portantes de heterogeneidade ambiental nas florestas.

3. Os herbivoros e os patégenos atacam mais as espécies comuns
do que as raras, e a vantagem resultante para as espécies raras
proporciona que muitas espécies possam coexistir.

4. Como as espécies de drvores estdo intimamente combinadas
ecologicamente, a exclusiio competitiva leva um tempo longo, e
assim as espécies adicionadas a uma comunidade provavelmen-
te permanecerdo ld.

Cada um destes possiveis mecanismos € um exemplo de in-
teragdes locais. Os processos regionais de formacio de espécies
em exlin¢do também influenciam os padrdes globais de riqueza
de espécies influenciando os pools de espécies regionais dos
quais as comunidades locais sdo retiradas. Contudo, vamos des-
locar a consideracio destes processos para o préximo capitulo,
que lida com a histéria e a biogeografia.

Heterogeneidade ambiental

Muitos ecélogos tém questionado se o mimero de espécies de
arvores varia em propor¢do a heterogeneidade do ambiente. To-
das as espécies de drvores, seja tropical ou extratropical em dis-
tribuicdo, sdo especializadas em relac@o ao solo e clima. Algumas
espécies florescem em solos ou encostas bem drenadas, enquan-
to outras atingem suas abunddncias mais altas em solos timidos
nas terras baixas. As espécies de drvores também substituem
uma as outras ao longo dos gradientes ambientais. Poderia uma
variacdo maior num ambiente fisico nos trépicos ser responsdvel
pela diversidade dez vezes maior (ou mais) de drvores nos tré-
picos do que nas florestas temperadas? Parece improvivel, a
menos que as drvores reconhecam diferencas de habitats muito
mais finas nos trépicos do que o fazem nas regides temperadas,
especialmente considerando-se que as regides temperadas con-
tém uma heterogeneidade maior em alguns fatores climaticos.
Por exemplo, a variacio sazonal na temperatura e as diferencas
entre as encostas de face norte e face sul sdo mais marcantes nas
regides temperadas. Assim, embora muitas drvores tropicais se-

jam especializadas para seus habitats ou micro-habitats. este
fator provavelmente nio explica o gradiente latitudinal na diver-
sidade de espécies.

A perturbacio e a dinidmica de clareira

Diversos ecélogos, particularmente Joseph Connell da Univer-
sidade da Califérnia em Santa Barbara, relacionaram a alta ri-
queza de espécies das florestas pluviais tropicais com a diversi-
dade de habitats criada pela perturbac@o. Nés jd tocamos no
papel da perturbac@o no Capitulo 19: a perturbacio das comu-
nidades por condicdes fisicas, predadores ou outros fatores abre
espago para colonizagio e inicia um ciclo de sucessdo por espé-
cies adaptadas para a colonizacdo de sitios perturbados. Com um
nivel moderado de perturbagdo, uma comunidade se torna um
mosaico de fragmentos de habitats em diferentes estdgios de
sucessao; juntos, estes fragmentos contém a diversidade com-
pleta de espécies caracteristicas de uma sere. Esta ideia é conhe-
cida como a hipétese de perturbacio intermediaria.

Para a hipétese de perturbacio intermedidria ser responsdvel
satisfatoriamente pelas diferencas na riqueza de espécies entre
as regioes, especialmente na magnitude das diferencas latitudi-
nais na diversidade de espécies de arvore, teria que haver dife-
rencas latitudinais comparéveis nos niveis de perturbacio. A
perturbacao consequente mais frequente em florestas é a morte
de uma drvore, que abre espaco para a colonizacdo de novos in-
dividuos. Contudo, as taxas de mortalidade de drvores de flores-
ta ndo diferem apreciavelmente entre as dreas temperadas e tro-
picais; cerca de 0,5-2% dos individuos que formam o dossel
morrem a cada ano em ambas as regides. Nem ¢ provivel que
perturbacdes maiores, como tempestades e incéndios, sejam mais
frequentes nos trépicos.

Embora as perturbacdes possam ser igualmente frequentes
nas regioes tropicais e temperadas, seus efeitos podem variar
com a latitude. Os trépicos sofrem mais precipitacdo, os solos
tém menos matéria orginica, e o sol atinge mais de cima por
grande parte do dia. Estes fatores criam diferencas maiores entre
as clareiras de florestas e o resto do ambiente e aparentemente
deveriam proporcionar mais oportunidades para a especializagio
de habitats nos tropicos.

Muitas espécies, tanto nas florestas tropicais quanto tempe-
radas, s@o especialistas em clareiras, cuja persisténcia depende
da formacdo ocasional de novas clareiras no dossel da floresta.
Nos trépicos, muitas destas especialistas de clareiras sdo lianas,
que contribuem com um cardter especial para estrutura das
florestas tropicais. Contudo, somente cerca de metade das es-
pécies de drvores nas florestas tropicais dependem de clareiras
para regeneracdo. Portanto, embora a formacdo de clareiras
contribua para a diversidade de qualquer floresta, € questiond-
vel que perturbacdes deste tipo possam explicar a diferenca de
dez vezes na diversidade de espécies de drvores entre as duas
regioes.

Steve Hubbell, da Universidade da Califérnia em Los Ange-
les, e seus colegas do Instituto de Pesquisa Tropical Smithsonia-
no tém estudado o recrutamento de plantulas de drvores em cla-
reiras na floresta pluvial tropical na Ilha de Barro Colorado, no
Panamad, por mais de 25 anos. Dentro de sua drea de estudo de
50 ha as diferengas no tamanho e na frequéncia de formacio de
clareiras ndo explicam a varia¢do na riqueza de espécies de 4r-
vores. O niimero de espécies representadas como plintulas foi
0 mesmo nas clareiras e nos sftios de controle fora das clareiras.
Além disso, as clareiras foram colonizadas por espécies toleran-
tes a sombra bem como pelas dependentes de clareira.
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Estas descobertas levaram Hubbell a sugerir que, mesmo que
as espécies de drvores possam ser especializadas para diferentes
tipos de sitios de germinag@o, quais espécies efetivamente inva-
dem uma clareira depende mais de caprichos do recrutamento
do que das condi¢des ambientais na clareira. Analogamente, a
competi¢do por sitios de germinacio é reduzida simplesmente
porque nem todas as espécies atingem os sitios de germinacao
nos quais poderiam competir com eficiéncia. Em consequéncia,
mais espécies podem coexistir na regido porque as dreas de cla-
reira nem todas contém o mesmo conjunto de espécies. Contudo,
tal limita¢do de recrutamento € parcialmente uma consequéncia,
mais do que uma causa. da alta diversidade de espécies e baixa
abundancia média de espécies nas florestas tropicais. Assim, a
limita¢do de recrutamento pode ndo explicar por que as florestas
tropicais se tornam tio diversas, mas sugere que a exclusdo com-
petitiva diminui a medida que a diversidade aumenta. Em outras
palavras, a biodiversidade pode ser autoaceleradora a este res-
peito.

Uma das formas pelas quais as espécies de drvores diferem é
em suas taxas de crescimento. As espécies pioneiras crescem
rapidamente, mas muitas exigem ambientes de alta luminosida-
de das clareiras para se estabelecerem. Outras crescem lenta-
mente, mas podem germinar sob a sombra do dossel da floresta.
Esta abrangéncia de histéria de vida se estende desde as espécies
que se dispersam bem para colonizar clareiras de florestas iso-
ladas, crescem rapidamente e morrem jovens, até as espécies que
se estabelecem menos frequentemente, mas persistem por longos
periodos no dossel da floresta. Se a riqueza de espécies reflete
esta diversidade de nicho, entdo esperariamos uma correlacao
entre a riqueza de espécies e a variacdo entre as espécies nestes
atributos de histéria de vida. Quando Richard Condit e seus co-
legas associados com o Center for Tropical Forest Science (Cen-
tro para Ciéncia da Floresta Tropical) aplicaram este teste aos
dados de dez dreas nos trépicos, descobriram uma tendéncia
oposta: as espécies nas florestas mais diversas apresentam menos
variacdo no crescimento e taxas de sobrevivéncia. A esse res-
peito, uma riqueza maior de espécies foi associada com histérias
de vida mais parecidas.

Os herbivoros e a pressao dos patégenos

Quando os consumidores reduzem as populacdes de recurso abai-
xo de suas capacidades de suporte, eles podem reduzir a com-
peti¢do ¢ promover a coexisténcia de muitas espécies de recurso.
Mais ainda, quando os consumidores se alimentam seletivamen-
te dos competidores superiores, que sao frequentemente mais
abundantes, as espécies competitivamente inferiores podem per-
sistir numa comunidade. Vimos um exemplo deste efeito no
Capitulo 16 no caso das estrelas-do-mar predadoras, que redu-
zem as populacoes de mexilhdes no costio rochoso de Washing-
ton, dessa forma permitindo a persisténcia de invertebrados ma-
rinhos menos competitivos.

Da época de Darwin até hoje, os naturalistas acreditam que
tanto a herbivoria seletiva quanto a ndo seletiva podem influen-
ciar a diversidade das espécies de plantas. Daniel Janzen, da
Universidade da Pensilvédnia, sugeriu muitos anos atrds que a
herbivoria poderia ser responsédvel pela alta riqueza de espécies
nas florestas tropicais. Ele argumentou que os herbivoros que se
alimentam de brotos, sementes e plintulas de espécies abundan-
tes sdo tdo eficientes que reduzem suas densidades, permitindo
que outras espécies menos comuns cresgam em seu lugar. A cha-
ve desta ideia é que a abundéincia per se, mais do que qualquer
qualidade especifica dos individuos enquanto recursos, torna uma
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espécie vulnerdvel aos consumidores. Os consumidores localizam
as espécies de recursos abundantes facilmente, e portanto suas
préprias populacoes crescem a altos niveis. Populacoes de recur-
so abundantes também exercem uma forte pressdo de selecio
sobre os consumidores potenciais para se especializarem nelas.

Diversas linhas de evidéncias sustentam esta hipdtese de
“pressdo de praga”. Por exemplo, tentativas de estabelecer plan-
tas numa monocultura frequentemente falham por causa das in-
festacoes de herbivoros. Plantacdes densas de seringueiras em
seus habitars nativos na bacia amazoénica, onde muitas espécies
de herbivoros evoluiram para explora-las, nio tém especialmen-
te tido sucesso. Contudo, as plantagdes de seringueiras prosperam
na Maldsia, onde os herbivoros especialistas nio estio “ainda”
presentes. Tentativas de cultivar muitas outras plantacdes co-
mercialmente valiosas, em dreas de monocultura nos trépicos,
tém se deparado com o mesmo fim desastroso. A escapada dos
predadores, herbivoros e patégenos pode ser uma razdo pela qual
algumas espécies introduzidas se tornam invasoras fora de suas
distribuicdes nativas.

A hipétese de pressio de praga prevé que as plantulas deve-
riam ter menos probabilidade de se estabelecer proximo aos adul-
tos da mesma espécie do que distante deles. Os individuos adul-
tos podem abrigar populacdes de herbivoros especializados e
patégenos que poderiam prontamente infestar as plantulas pré-
ximas. Além disso, como a maioria das sementes caem proximo
a sua planta genitora, os herbivoros poderiam ser atraidos para
a abundincia de plantulas 14, a0 mesmo tempo em que deixam
passar despercebidas as poucas que se dispersam para locais mais
distantes. A previsdo de que o sucesso na germinagdo e coloni-
zacio poderia diminuir com a densidade de plantulas e aumentar
com a distancia do genitor tem sido testada em diversos estudos,
que t€m produzido diversos resultados, mas em geral sustentan-
do essa ideia (Fig. 20.24).

Num experimento sobre sobrevivéncia de plantulas da Sebas-
tiana longicuspis, uma espécie arbérea comum em Belize. Tho-
mas Bell e seus colegas da Universidade de Oxford definiram
dreas de estudo de 0,25 m* sob drvores maduras que continham
plantulas naturalmente estabelecidas. Eles eliminaram os fungos
patogénicos em algumas das dreas, tratando-as com um fungi-
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...mas a sobrevivéncia das
plantulas é mais alta numa
certa distancia do genitor.

As plantulas sdo mais densas
proximas a arvore genitora,...

FIG. 20.24 A sobrevivéncia das plantulas varia com a disténcia
da drvore genitora. Os pesquisadores rasirearam as foxas de so-
brevivéncia de plantulas da érvore neotropical Dipferyx panamensis
até 18 meses de idode. Segundo D. H. Janzen, Am. Nat. 104:501-528
(1970); D. A. Clark e D. B. Clark, Am. Nat. 124:767-788 (1984).
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A sobrevivéncia das
plantulas foi substancialmente
maior nas areas tratadas.

A redugao aprimorou a
sobrevivéncia das plantulas
nas dreas ndo tratadas.

FIG. 20.25 O tratamento com fungicida aprimora a
sobrevivéncia das pléntulas da drvore tropical. Os pes-
quisadores frataram algumas éreas contendo plantulas de
Sebastiona longicuspis com fungicida e deixaram oulras
néo tratadas. Além disso, eles reduziram metade das areas
em cado frafomento para criar dreas de baixa densidade.
Segundo T. Bell et al., Ecol. left. 9:569-574 (2006).

cida seletivo, e deixaram outras ndo tratadas como dreas de con-
trole. Em metade das dreas em cada tratamento, os pesquisado-
res reduziram as plintulas para uma densidade de 100 individu-
os por metro quadrado; dreas nao manipuladas foram deixadas
com as densidades naturais de 400-1.100 individuos por metro
quadrado. A reducdo aprimorou a sobrevivéncia das plantulas
nas dreas nao tratadas, e a aplicagdo do fungicida aumentou subs-
tancialmente a sobrevivéncia, tanto nas dreas de baixa quanto
nas de alta densidade por todo o experimento de um més de du-
racdo (Fig. 20.25). Analogamente, observacdes detalhadas de
uma drea de floresta de 50 ha na Ilha de Barro Colorado mostra-
ram que a sobrevivéncia das plantulas apresenta uma dependén-
cia de densidade igualmente forte na maioria das espécies, fa-
“vorecendo as plantulas numa distdncia maior das drvores adultas
da mesma espécie, onde sua densidade é menor.

Na zona temperada, poucas sementes escapam da predagéo
pelos esquilos e besouros, e herbivoros e patégenos atacam as
plantas assim como o fazem nos trépicos. Se a pressio de praga
de fato promove uma diversidade maior nos trépicos, ela deve
operar diferentemente em cinturdes latitudinais diferentes. Em
particular, os herbivoros e patdgenos de plantas tropicais devem
ser mais especializados em relagéo as espécies de plantas hos-
pedeiras, ou mais sensiveis a densidade e dispersio das popula-
¢oes de hospedeiros. Poucos estudos examinaram a pressdo de
praga, tanto nas latitudes tropicais quanto temperadas. Contudo,
os experimentos recentes de Carol Augspurger e Henry Wilkin-
son, da Universidade de Illinois, testaram a premissa bdsica da
especificidade do hospedeiro em patégenos de solos tropicais.

Os pesquisadores tiraram amostras do patogeno de solo do
género Pythium, um fungo oomiceto que causa a doenga do tom-
bamento,’ de ambientes naturais no Panamd e as mantiveram

SN.R.T.: Também chamada de tombamento de mudinhas.
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rapidamente infestadas com
um patégeno flingico e morriam.

isoladas no laboratério. Além disso, os isolados de dreas tempe-
radas de Pythium, conhecidos por serem patogénicos para as
plantacdes, foram obtidos de culturas armazenadas. Eles expu-
seram as plintulas de oito drvores tropicais a 75 isolados tropicais
(patogenicidade desconhecida) e 7 isolados temperados. Trés
dos isolados temperados e trés dos isolados tropicais resultaram
serem patogénicos para as plantulas de drvores tropicais e cada
um destes isolados infectou as plantulas até cinco das espécies
testadas. Assim, Pythium ndo parece ser especializado em rela-
¢do as suas espécies hospedeiras, e diversos dos isolados tem-
perados foram capazes de infectar as espécies de drvores tropi-
cais, mesmo quando esses patdgenos e hospedeiros néo tinham
histdria evolutiva pregressa juntos. Se os patégenos de solos
fossem responsdveis pela manutencdo da diversidade de drvores
tropicais, esperariamos encontrar um grau maior de especializa-
¢do do hospedeiro. Naturalmente, os ec6logos precisam condu-
zir muito mais pesquisas sobre esta questdo. Atualmente, con-
tudo, embora a autolimitacéo parega ser muito poderosa em po-
pulacdes de drvores de florestas tropicais, os mecanismos sub-
jacentes nao sdo bem conhecidos, e seu papel na manutengdo
dos gradientes de diversidade latitudinais ndo foram ainda con-
firmados.

Deriva ecoldgica randémica

A pressio de praga e a limitacdo de recrutamento podem reduzir
as consequéncias da competi¢do interespecifica para os membros
da comunidade. Steve Hubbell, em seu livro The Unified Neutral
Theory of Biodiversity and Biogeography (A Teoria Neutra Uni-
ficada de Biodiversidade e Biogeografia), questionou se estes
fatores, junto com a especializac@o ecolégica limitada, tornam
a maioria das espécies de drvores tropicais competitivamente
equivalentes. Analogamente, ¢ provivel que as novas espécies
que invadem uma comunidade permanecam 14 por longos perio-
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0 tamanho da populacao | Um individuo morre. ] 0 individuo € substituido
esta fixo em N individuos. aleatoriamente.

FIG. 20.26 O modelo de Hubbell de deriva ecolégica randémica esta baseado na substituigGo randémica de individuos mortos da
comunidade existente. A morte de uma deferminada drvore numa comunidade de floresta tropical deixa uma clareira que é preenchida
aleatoriomente pela progénie de algum outro individuo na comunidade. Os individuos de todas as espécies (indicados por cores diferentes
tém igual probabilidade de morrer ou preencher cloreiras na floreste durante cada intervalo de fempo. Sem a formagdo de novas espécies
ou imigracdo de fora da comunidade, uma floresia com N individuos seria preenchida com os descendentes de um Unico individuo em um

nimero médio de N geracoes.

dos, se ndo indefinidamente. As espécies desaparecem por ex-
tingdo, mais ou menos aleatoriamente, da mesma forma que os
alelos neutros desaparecem de uma populagdo por deriva gené-
tica randémica (veja o Capitulo 13). Grandes populacdes arbo-
reas, distribuidas sobre dreas extensas de floresta tropical, seriam
relativamente imunes a esta extin¢d@o, e assim o nimero de es-
pécies poderia subir bastante via producio de novas espécies
dentro de grandes regides geogrificas. Se este fosse o caso, 0
gradiente latitudinal na diversidade de espécies refletiria o tama-
nho da regido e as taxas regionais de producio de espécies, mais
do que a capacidade das espécies em coexistir em comunidades
locais.

Imagine uma floresta tropical com um nimero fixo de indi-
viduos de drvores pertencendo ao niimero S de espécies, todas
as quais competitivamente equivalentes (isto é, “neutra”). Quan-
do um individuo morre, € substituido pela progénie de uma das
outras drvores na floresta ao acaso (Fig. 20.26). Assim, o ajus-
tamento de todas as arvores na floresta € idéntico — suas pro-
babilidades de morte e reproducdo sdo as mesmas. Como a mor-
te e a reproducdo sdo processos estocdsticos sob estas circuns-
tancias, uma floresta com N individuos terminard por consistir
na progénie de um tinico individuo ancestral, e assim se reduzir
auma tinica espécie, numa média de N geracoes. Esta tendéncia
em dire¢@o a deriva ecoldgica randémica seria mensurdvel nas
pequenas dreas pela imigracdo de individuos de outras dreas
(lembre-se do papel da colonizac@o na manutencido de riqueza
de espécies nas ilhas) e dentro de uma drea de tamanho regional
(a metacomunidade) por especiacio. Sob um modelo de espe-
ciacdo, a riqueza de espécies de equilibrio na metacomunidade
(diversidade regional) seria S = Jv, onde J, é o nimero de in-
dividuos na metacomunidade e v (letra grega “nu”) € a taxa de
especiacio expressada por individuo.

Assim, no modelo de Hubbell, a riqueza de espécies € uma
fungdo do tamanho da regido (e assim do niimero de individuos,
que determina a taxa de extincdo) e a taxa de formacdo de espé-
cies. Quando Hubbell incorporou uma taxa de imigracio entre
as populagdes locais, sua teoria previu com sucesso a riqueza de

espécies, as distribuicdes de abundancia de espécies, as relagdes
espécie—drea e a diversidade beta. E um modelo maravilhosa-
mente abrangente que tem atraido muita atengfo na ecologia.
Hé um problema com este modelo, contudo: a deriva ecoldgica
randdémica é um processo lento. O tempo em geracdes exigido
para um sistema neutro atingir o equilibrio é cerca de o mesmo
que o nimero de individuos na metacomunidade. O tempo mé-
dio (em geracOes) para extingdo de uma espécie ¢ cerca de o
mesmo que o tamanho de sua populacio. Considere alguns cél-
culos preliminares para as drvores da floresta da bacia amazo-
nica, que contém cerca de J,; = 10'° (10 bilhdes) de drvores de
cerca de 10* (10.000) espécies. Assim, a populacdo média por
espécie ¢ cerca de 10° (1 milhdo) de individuos: o tempo de ge-
racao média € de cerca de 10° (100) anos. De acordo com a te-
oria de Hubbell, o equilibrio seria atingido em cerca de 10" (um
trilh@o) de anos, e o tempo médio para extin¢ao da espécie seria
de 10° (100 milhdes) de anos. A deriva ecoldgica randdémica é
claramente muito lenta para ser responsavel pela diversidade
nesta escala.

Resta estudar quio bem o modelo de Hubbell explica os pa-
drdes de diversidade latitudinal para as drvores, ou para qualquer
outro grupo. A premissa bdsica da neutralidade da mudanca es-
tocdstica poderia se aplicar melhor a escala local — talvez 50
ha de floresta — do que a grandes regides, porque na escala me-
nor os eventos randémicos se tornariam mais importantes. Con-
tudo, a teoria de Hubbell enfatiza a importancia potencial dos
processos regionais de macroescala para compreender os padrdes
ecolégicos. Certamente, do ponto de vista da diversidade regio-
nal, o tamanho da regifo e as taxas de produc¢do e extingdo de
espécies devem ter consideracdes importantes.

Mas as descri¢des dos processos locais e regionais neste ca-
pitulo n@o nos contam toda a histéria da diversidade. As espécies
presentes em qualquer comunidade num determinado tempo re-
presentam milhdes de anos de adaptacdo e diversificacdo numa
escala global. No préximo capitulo, consideraremos algumas das
questdes basicas que a histéria e a geografia levantam para os
estudos ecoldgicos.
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RESUMO

1. Um padrao frequente revelado pelos estudos das comunida-
des bioldgicas € a tendéncia da diversidade de espécies nas re-
gides tropicais excederem grandemente aquela das latitudes mais
altas. Explicar os padroes de diversidade de espécies tem sido
um grande desafio para os ecologos.

2. A medida mais simples da biodiversidade € a riqueza de es-
pécies. Mas, em qualquer comunidade, algumas espécies sido
comuns e outras sdo raras. As abundéncias relativas numa amos-
tra ou comunidade podem ser caracterizadas por um gréfico de
classificac@o de abundincia.

3. Como o nimero de espécies aumenta com o nimero de in-
dividuos amostrados, diversos indices de riqueza de espécies,
tais como os indices de Margalef e Menhinick, levam em con-
siderac@o o tamanho da amostra. Outros indices de diversidade,
mais notavelmente o indice de Simpson, levam em conta a va-
riacdo nas abundincias das espécies ao comparar a diversidade
entre as amostras.

4. O nimero de espécies numa amostra aumenta em propor¢io
a drea amostrada. Trés processos determinam a inclinagio desta
relaciio espécie—drea: o tamanho da amostra nas escalas locais,
a diversidade de habitats nas escalas regionais e a evolucdo de
linhagens distintas nas escalas globais.

5. Quando ilhas de diferentes tamanhos sdo comparadas, a in-
clinacdo da relacio espécie—drea tende a ser maior do que a do
continente, porque as ilhas maiores tendem a ter mais diversida-
de de habitat do que as menores, porque sdo melhores alvos
para colonizacdo e porque as populacdes maiores resistem me-
lhor & extingdo.

6. A riqueza de espécies reflete a heterogeneidade ambiental
dentro de uma regido, assim como as condicoes ambientais lo-
cais. A riqueza de espécies tende a aumentar com a produtivi-
dade do habitat, mas a complexidade da estrutura vegetacional
tem uma influéncia até maior sobre a riqueza de espécies.

7. A variacio na entrada de energia solar estd fortemente as-
sociada com a riqueza de espécies nas dreas temperadas do nor-
te, enquanto a varia¢@o na precipitacio estd fortemente associa-
da com a riqueza de espécies através dos trépicos e do Hemis-
fério Sul.

8. A diversidade local, ou alfa, ¢ o nimero de espécies de uma
pequena drea de habitat homogéneo. A diversidade total de es-
pécies numa regido contendo muitos habitats € a diversidade
regional, ou gama. A diferenca, ou substituicdo, de espécies de
um habitat para o outro € a diversidade beta.

9. As comunidades locais contém um subconjunto do pool de
espécies regional. A associacdo numa comunidade local € deter-
minada pelas adaptacdes das espécies as condicdes locais e aos
recursos e por suas interacdes com outras espécies. Os processos

QUESTOES DE REVISAO

1. Ao quantificar a diversidade, por que deveria vocé querer
incorporar tanto o nimero de espécies quanto a abundincia re-
lativa de cada espécie?

2. Como a amostragem local, a diversidade de habitat regional
e o isolamento de continentes afetam a inclinacao da relacao
espécie—drea?

3. Por que deveriam as regides com diversidade de habitats
maior conter maior riqueza de espécies?

4. Como as diversidades alfa, beta e gama diferem entre si?

E I:"HM

que determinam a composi¢iao da comunidade local sao coleti-
vamente denominados de triagem de espécies.

10. A liberacdio ecolégica, que é um aumento nas densidades
populacionais e distribuicdes de habitats de espécies em comu-
nidades menos diversas, proporciona uma evidéncia forte de que
a competicao por recursos estrutura as comunidades biolégicas
e limita a diversidade.

11. Tentativas em medir o espaco de nicho consistentemente
mostram que comunidades mais diversas t&ém mais espaco de
nicho e que a largura de nicho média € independente da riqueza
de espécies local. Analogamente, a diversidade de espécies au-
menta com a diversidade de nicho.

12. O pensamento recente sobre a diversidade tem sido domi-
nado por teorias de equilibrio, que estabelecem que a diversida-
de reflete um equilibrio entre os processos que adicionam espé-
cies e 0s que removem as espécies de uma comunidade. Assim,
as diferencas entre as comunidades na riqueza de espécies refle-
tem as diferengas nas taxas relativas daqueles processos.

13. As diferencas no nimero de espécies nas ilhas indicam a
importancia dos processos regionais — a imigracio de um con-
tinente ou de outras ilhas — para a manutencao da diversidade
de espécies local. Nos continentes, a adic@o de espécies nas co-
munidades locais reflete, em parte, a taxa de produgio de novas
espécies, que é também um processo regional.

14. Diversas explicacdes para a alta riqueza de espécies de dr-
vores nas florestas tropicais focalizam a heterogeneidade do am-
biente e o papel da perturbagio em criar condicdes heterogéne-
as dentro de clareiras no dossel da floresta. Contudo, ndo ha
evidéncias de que estes processos sejam mais importantes nas
regides tropicais do que nas temperadas.

15. Os consumidores podem intensificar a diversidade ao redu-
zir as populacdes de recurso (e assim a competi¢do por recursos),
dessa forma tornando a exclusido competitiva menos provavel.
A predaciio dependente da densidade deveria favorecer a persis-
téncia de espécies raras e aumentar a diversidade. A evidéncia
de que os predadores e os patégenos podem agir de um modo
dependente da densidade sustenta esta hipétese de pressdo de
praga.

16. A teoria de Steve Hubbell da deriva ecolégica randémica
realca a natureza estocdstica da morte e da reprodugdo nas po-
pulacdes de individuos competitivamente equivalentes. Analo-
gamente, o nimero de espécies em uma regifio € uma func¢io do
ntimero total de individuos, que determina a taxa de exting¢io, e
a taxa de formacdo de novas espécies. Um problema com essa
teoria € que tais processos randémicos sdo muito lentos para se-
rem levados em conta através de padroes observados na diversi-
dade.

5. Discuta as diferencas potenciais entre as regioes tropicais e
temperadas em relac@o a heterogeneidade de habirar e a distri-
buicdo de espécies através dos gradientes e condi¢des ambien-
tais.

6. Como o conceito de nicho percebido ajuda a explicar o fen6-
meno da liberacio ecolégica?

7. Por que deveriamos esperar que as regides com altas diversi-
dades de espécies também apresentassem uma alta diversidade
de nicho?




8. Por que as ilhas pequenas que estdo distantes do continente
tipicamente tém menos espécies do que as ilhas grandes que es-
tao préximas ao continente?
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_ANALISE DE DADOS — MODULO 5
Quantificando a Biodiversidade

As medidas de diversidade das espécies sdo centrais para des-
crever a estrutura das comunidades biolégicas e para formular
politicas para manejar e conservar 0s recursos naturais. Manter
e promover a diversidade de espécies sdo metas comuns da ges-
tdo dos recursos naturais, em parte porque a diversidade de es-
pécies estd normalmente relacionada com a satide e o funciona-
mento do ecossistema.

Embora a diversidade de espécies tenha muitos significados,
ela tem dois componentes essenciais: a rigueza, ou nimero de
espécies presente, e a equabilidade, a variagdo nas abundéncias
de relativas espécies. Hia numerosas formas para medir a rique-
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9. Por que deveria a hipétese de pressdo de praga explicar a al-
ta diversidade de arvores nos trépicos?
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za e a equabilidade; Magurran (2004) proporciona uma revisio
extensiva dos conceitos ¢ métodos envolvidos. Alguns indices
comumente usados sdo discutidos anteriormente,

O primeiro componente da diversidade, a riqueza, proporcio-
na uma moeda direta e comum para comparar os sistemas eco-
16gicos. Embora a riqueza seja uma medida simples, diversas
consideracdes a tornam mais complexa do que parece a primei-
ra vista. Em particular, como raramente contamos todos o0s in-
dividuos numa dada drea, devemos empregar virios métodos
para estimar a riqueza. Um problema relacionado € que o nime-
ro de espécies numa amostra geralmente aumenta com o niime-
ro de individuos amostrados, particularmente para grupos ricos
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de espécies, como os artropodes, os micrébios e as plantas tro-
picais. Assim, tanto a abundincia real de individuos quanto o
esfor¢o de amostragem feito para estimar a abundéncia podem
influenciar muito as estimativas de riqueza (Gotelli e Colwell,
2001).

Os indices de riqueza sdo estimativas da riqueza de espécies
que levam em conta o tamanho da amostra. Comparagdes jus-
tas de riquezas de espécies devem estar baseadas no nimero
de espécies observadas, ajustado pelo tamanho da amostra, o
que remove qualquer tendéncia na riqueza observada devido
ao nimero de individuos amostrados. Por exemplo, o indice
de Margalef é baseado na ideia de que o nimero de espécies
(S) aumenta numa relagdo direta com o logaritmo do niimero
de individuos amostrados (N). De forma simples, este indice
assume que a chance de encontrar novas espécies no grupo de
individuos diminui & medida que mais individuos sdo exami-
nados. Esta premissa estd baseada no padrdo comum de umas
poucas espécies abundantes e muitas espécies raras nas comu-
nidades (veja Fig. 20.2). A Fig. AD 5.1 mostra uma relagéo
logaritmica tipica entre o niimero de espécies e 0 ndmero de
individuos examinados; esta relacio se torna linear quando as
espécies sao plotadas contra o logaritmo natural dos individuos
(inser¢do). A interse¢do com o eixo y para esta relacdo é sem-
pre 1, porque o individuo examinado representa uma espécie
(1 noeixoy) e In(1) = 0 (0 no eixo x). Assim, somente a incli-
nacdo da reta (D) varia numa distribuicio ideal de Margalef,
tal que

S=1+ D X In(N)

que pode entdo ser rearranjada no indice de Margalef:

_ (5=
In(N)

Indices como o de Margalef sdo geralmente calculados para
dados de habitats ou dreas experimentais diferentes, e entao com-
parados para avaliar a riqueza. Uma vantagem desta abordagem
€ que a riqueza pode ser estimada de uma tnica observacio ti-
rada da relacio entre as espécies e do mimero de individuos. O
indice assume uma inclinagfo tnica na relac@o entre o niimero
de espécies e o logaritmo natural do nimero de individuos em
cada habirar ou drea, que € a base para comparar a riqueza de
espécies. Embora simples de calcular e til para algumas com-
paragoes, os indices de riqueza de Margalef e outros néo resol-
vem completamente os problemas que surgem da variagdo no
esforco de amostragem e do nimero de individuos registrados,
porque a premissa de uma relacio linear entre (S — 1) e In(N)
nem sempre € verificada.

O efeito do esforco de amostragem no tamanho da amostra
pode ser visualizado com as curvas de amostragem de espécies.
As curvas de amostragem de espécies permitem comparacdes
significativas de riqueza de espécies entre os habitats ou tra-
tamentos experimentais, porque levam em conta as relacdes
entre o esforco de amostragem, a abundéncia real ou nimero
de individuos, e a riqueza. As curvas de amostragem sio basea-
das em relagdes empiricas e fazem poucas premissas sobre
indices como o de Margalef. As curvas de acumulacfo retra-
tam o aumento no nimero de espécies observado a2 medida que
individuos sdo adicionados a uma amostra. As curvas de acu-
mulac¢ao de dados brutos mostram um padrio irregular de acu-
mulagdo de espécies, porque a amostragem ndo pode ser ins-
lantdnea no tempo e no espago, tal que as variacdes sazonal e
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FIG. AD 5.1 As curvas de acumulagdo e de rarelacdo brutas para
o banco de sementes do solo numa floresta pluvial tropical (Butler e
Chazdon, 1998). As curvas foram construidas com o programa Es-
fimateS 7.5 (Colwell, 2005). A linha vermelha indica a estimativa
de rarelacéo para riqueza, neste caso, 31 espécies, quando 400
individuos sGo contados. O gréfico de insercdo mostra o nimero de
espécies plolado contra o logaritmo natural do nimero de individuos
para o mesmo conjunto de dados.

de habitat tendem a ser amostradas em sucessdo. Por outro la-
do, as curvas de rarefaco sio baseadas em subamostragens
randdmicas repetitivas sobre as amostras totais, o que produz
uma curva suave.

A Fig. AD 5.1 retrata tanto a acumulacéo bruta quanto as
curvas de rarefagio para um nimero de espécies num banco de
sementes de solos de uma floresta tropical. Ambas as curvas in-
dicam que o nimero de espécies na amostra se nivela (atinge
uma assintota) por volta de 34, quando mais de 500 sementes
sdo contadas. Esta observagio sugere que todas as espécies pre-
sentes estdo incluidas na amostra de 500 sementes. Em outros
casos, envolvendo amostras altamente diversas ou relativamen-
te pequenas, as curvas de acumulacdo bruta podem néo atingir
uma assintota. As curvas de acumulac@o bruta podem avaliar a
riqueza de forma precisa somente quando atingem uma assinto-
ta, porque o nivelamento da curva mostra que a grande maioria
das espécies foi contabilizada. A curva de acumulagéo bruta
também tem um padrio de saltos irregulares, porque ela € a acu-
mulacio real de espécies registradas & medida que os individuos
s@o sucessivamente examinados. Esta caracteristica de curvas
de acumulac@o pode ser problemdtica, porque o local da assin-
tota pode as vezes enganar. Considere, por exemplo, partes da
curva de acumulacio bruta na Fig. AD 5.1, onde a acumulacéo
de espécies se nivela por um certo tempo, mas entdo aumenta
novamente.

e Qual seria a estimativa de riqueza se fosse assumido que a
assintota foi atingida com 180 individuos?

Ao contririo da curva de acumulacio bruta, a curva de rare-
facéo ¢é suave porque ¢ produzida por subamostragens repetidas
do pool de individuos numa amostra e calculando o nimero mé-
dio de espécies presentes para um dado numero de individuos.
As curvas de rarefaciio comecam com a amostra inteira € nos
dizem sobre a riqueza de uma subamostra aleatéria de qualquer
tamanho designado. Por exemplo, na Fig. AD 5.1, uma estima-




tiva de riqueza pode ser derivada de qualquer ponto da curva de
rarefacdo e € mostrada para uma amostra de 400 individuos (= 31
espécies). Assim, as curvas de rarefac@o dispensam o esforco de
amostragem, possibilitando comparacdes mais significativas en-
tre habitats ou dreas de estudo onde o esforco de amostragem
pode variar.

Para comparar a riqueza em amostras diferentes de dreas
ou habitats, a rarefacdo das amostras desde as maiores até o
tamanho da menor é uma abordagem util que leva em conta
as diferencas no esforco de amostragem. Antes que 0s com-
putadores rapidos tornassem a rarefa¢do mais prética pela
subamostragem, poder-se-ia aproximar a riqueza em amostras
rarefeitas usando as equagdes baseadas na teoria da probabi-
lidade desenvolvida por Hurlbert (1971) e Simberloff

(1972):
")
4 n
1

niimero esperado de espécies (s) = 2 - _._N__
i= [ J
n

Nesta equacido, N € o nimero total de individuos na amos-
tra a ser rarefeita, N, é o niimero de individuos na espécie i
na amostra a ser rarefeita e n ¢ o nimero total de individuos
na menor amostra (o padrido). Esta equagio usa a probabili-
dade de uma dada espécie estar presente, baseada nos ni-
meros na amostra maior (N e N), para estimar o nimero de
espécies que estaria presente na amostra de um tamanho
menor (n).

(N —N)!

[N—N,.
n(N — N, — n)!

& ) é calculado como

onde ! indica um fatorial (por exemplo, 4! =4 X3 X2 X | = 24).

Vamos aplicar estes métodos para estudar a riqueza de es-
pécies de um inseto aqudtico nos alagados tempordrios ao lon-
go da regido central do rio Platte em Nebraska. Esta investiga-
¢do, que foi conduzida para avaliar a influéncia do hidroperio-
do — a duragdo da inundagio pelas dguas — sobre as comu-
nidades em insetos aqudticos, foi parte de um estudo maior que
examinou como os niveis da dgua na parte central do vale do
rio Platte influenciam a sadde e o funcionamento dos alagados
das planicies. A Tabela AD 5.1 mostra dados nas armadilhas
de insetos aquiticos colocadas em dois alagados temporidrios.
O alagado tempordrio A contém dgua por um periodo mais
longo a cada ano (cerca de 330 dias) do que o alagado tempo-
rario B (cerca de 295 dias). Cada armadilha coletou um nime-
ro diferente de individuos de insetos, tal que a rarefacdo pode
ser usada para padronizar os dados para as armadilhas com um
niimero menor de individuos. Neste caso, os dados do alagado
A (nimero total de individuos capturados, N = 22) pode ser
padronizado para o nimero de individuos capturados no ala-
gado B (nimero total de individuos capturados, n = 13) usan-
do as equacdes acima.

Passo 1: Use as equacdes de Hurlbert e Simberloff para calcular
a probabilidade de a espécie 1 ser coletada no alagado A se so-
mente 13 individuos fossem coletados na armadilha 14.
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A Tabela AD 5.2 proporciona valores para cada componente da
equacdo para a espécie 1. Estes parimetros sido entdo colocados
na equacao original para produzir:

il 20!
probabilidade de _ 13120 —13)! |
ocorréncia da espécie 1 221
13122 —13)!
{1 - } = 0,844
497.240

Dados das armadilhas de insetos

TABELA AD 5.1

aqudticos
Nimero de espécies Alagado A Alagado B
1 2 0
2 1 0
3 2 0
4 1 0
5 1 0
6 1 0
7 7 -4
8 4 0
9 1 0
10 | 0
11 0 1
12 0 2
13 0 2
14 1 0
15 0 0
16 0 2
17 0 1
18 0 1
Téxon total 11 7
Individuos totais 22 13

Fonte: M.R. Whiles and B. 8. Goldowitz, Ecological Applications 11:1829-1842
(2001).

TABELA AD 5.2

Valores para usar quando estimar a
probabilidade para a espécie 1

Valores para rarefacdo da

Pardmetro espécie 1 no alagado A
N 22
n 13
N, 2
N-N, 20
N—=N 20!
( n ‘) 13120 — 13)!
N 22!
13122 — 13)!
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TABELA AD 5.3

Estimativa de rarefagdo para cada
espécie no alagado A

Espécies N; Valor esperado
1 2 0,844
2 1
3 2 0,844
4 1
2 1
6 1
7 7
8 4
9 1
10 1
14 1
Total

Passo 2: Calcule as estimativas de rarefacdo para cada espécie
no alagado A e entdo some-as a riqueza estimada para o alagado
A. Ao fazer estes cilculos, os zeros sio ignorados.

Complete a Tabela AD 5.3 calculando o valor esperado para cada
espécie e entdo somando os valores esperados para estimar o niime-
ro total de espécies que seriam esperadas no alagado A se somente
13 individuos tivessem sido coletados 14. Note que somente N, mu-
dard para cada espécie subsequente, e assim somente 0s pardmetros
nas linhas 3, 4 e 5 dos cdlculos para a espécie 1 na Tabela AD 5.2
mudardo ao se calcularem as estimativas para as outras espécies.

Neste caso, a riqueza estimada que vocé obtém para o alaga-
do A por rarefacdo deveria estar mais proxima da riqueza esti-
mada para o alagado B (7 espécies no total).

» Com base apenas nestas duas amostras, a riqueza de espécies
varia apreciavelmente entre os dois alagados temporarios?

* A sua resposta seria diferente se voce tivesse considerado
somente os valores de riqueza originais para os dois alagados
(11 versus 7)?

O indice de Margalef pode também ser calculado para dois
alagados usando os conjuntos de dados na Tabela AD 5.1. Para
o alagado A, o indice de Margalef é:

10

Passo 3: Calcule o indice de Margalef para o alagado B e com-
pare os valores para cada alagado.

Sdo estes valores mais semelhantes ou mais diferentes do que
os estimados com base na rarefacdo?

« Baseado neste exercicio, que técnica provavelmente ¢ mais
precisa para estimar a riqueza: o cdlculo de um indice de rique-
za ou a rarefaciio? Por qué?

A riqueza é uma das duas métricas que os ec6logos usam
para avaliar a diversidade de espécies. A equabilidade, ou va-
ria¢do na abundincia de espécies, € a outra. As medidas de
heterogeneidade tais como o indice de Simpson (veja anterior-
mente) levam em conta tanto a riqueza de espécies quanto a
equabilidade.

Passo 4: Calcule o indice de Simpson para as capturas de arma-
dilhas dos dois alagados.

Para este indice, vocé precisard calcular a propor¢ado de cada
espécie (p,) na amostra para cada alagado, que € simplesmente
o nimero de individuos da iésima espécie dividida pelo total de

individuos coletados. Por exemplo, para a espécie 1 no alagado
A, p, 222 =0,091.

* Os valores do indice de Simpson seguem as mesmas tendén-
cias daqueles para a riqueza sozinha? Descreva uma situacio na
qual os valores de riqueza e heterogeneidade poderiam mostrar
tendéncias muito diferentes.
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