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RESUMO

Ao longo da histéria da ecologia, predicoes e modelos tedricos sobre mecanismos
estruturadores dos padroes demograficos populacionais se intensificaram.
Inicialmente, os modelos descreviam a trajetéria de populagdes considerando
unicamente parametros demogréaficos locais. Modelos posteriores demonstraram
que a configuracao do espaco e as taxas de dispersdo sao fatores determinantes
para compreender padroes de distribuicao e abundancia. Consequentemente,
modelos espacialmente explicitos vém sendo desenvolvidos e aprimorados, sendo
eles analiticos ou simulacdes computacionais. Como as espécies nao se dispersam
infinitamente, estudos tentaram desenvolver predicdes sobre o que determina o
limite de distribuicdo geogréafica e quais padroes de distribuicdo de abundancia
sao esperados ao longo da distribuicdo geograficade uma espécie. Testes
empiricos podem aprimorar a compreensao da dinamica populacional (temporal
e espacial) e validar as predicdes a respeito da distribuicdo geograficadas espécies.

Palavras-chave: Abundancia central. Genética populacional. Limite de range.
Modelos espacialmente explicitos.

ABSTRACT

The search for mechanisms influencing demographic patterns has continuously
increased. Early models described the trajectory of closed populations considering
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only local demographic parameters. Later models demonstrated that the spatial
configuration and dispersal rates are key factors for understanding patterns of
distribution and abundance. As a result, spatially-explicit models have been
developed using either analytical or computer simulations. Here, | investigated
the model predictions to understand the determinants of range boundaries and
distribution patterns and abundance patterns throughout species ranges.
Empirical studies are crucial to a more accurate understanding of population
dynamics along space and time to validate model predictions about the

geographic distribution of species.

Keywords: Center-abundance. Population abundance. Range limit. Spatially-

explicit models.

INTRODUCAO

Um dos desafios para a ecologia é
compreender as causas e 0s mecanismos que geram
variacdes na abundancia (i.e.,no tamanho das
populacdes) e os padrdes demogréaficos espaciais e
temporais associados a essas variacoes (Sagarin et
al., 2006; Martinez-Meyer et al., 2012). Como 0s
mecanismos estruturadores dependem de diversos
fatores - taxas de natalidade, mortalidade,
capacidade de suporte, potencial de dispersao, fluxo
génico e variabilidade genética, interacdes
reprodutivas e competitivas -, 0 objetivo deste texto
¢ elucidar predicdes e modelos teoricos de
abordagens de populacées de uma Unica espécie
(single species) para investigar atributos bioldgicos,
processos ecoldgicos e caracteristicas espaciais que
contribuem essencialmente para formacdo dos
padrdes de distribuicdo dessas populacdes e,
consequentemente, da sua estrutura genética. Para
isso, sera realizada uma revisao histérica do avanco
de modelos preditivos ja desenvolvidos além da
identificacao de lacunas para aprimorar estudos de
padroes de abundancia em diferentes escalas
espaciais.

Interacbes em nivel de comunidades, como
as interespecificas - competicao, predacao, herbivo-
ria -, também influem nos padrées de distribuicao e
abundancia (Singer et al., 2013; Kim et al., 2013,
Svenning et al., 2014). Porém, nesta revisao, serdo
sintetizados temas de carater intraespecifico (single
species) que precisam ser primeiramente elucidados
para que, posteriormente, sirvam de base para que
estudos empiricos adicionem complexidade (i.e.,

redes de interagdes ecoldgicas) para compreensao
de mecanismos e processos responsaveis pela
construcao de padrées demograficos no espaco.

O inicio dos modelos populacionais

Um dos primeiros modelos utilizados para
inferir padrées demograficos populacionais foi o
modelo de crescimento populacional exponencial,
descrito por Thomas Malthus, em 1798, em que a
taxa de crescimento populacional era constante e
nao havia limitacdo para o tamanho da populacdo
(Gotelli, 2007). Posteriormente, uma extensao desse
modelo, chamado de modelo de crescimento
logistico, foi proposta pelo matemético belga Pierre
F. Verhulst, em 1837 (Rocha & Botta, 2009), a qual
foi inserida uma variavel imprescindivel para o estudo
de demografia populacional: capacidade de suporte
(K) do ambiente (Gotelli, 2007), que é o tamanho
populacional maximo suportado pela limitacdo de
multiplos recursos: abrigo, espaco e alimento.
Especificamente, o que foi proposto com o modelo
logistico é que existe uma relacdo densodependente
gue limita o crescimento populacional. Segundo
Verhulst, a taxa relativa de crescimento demografico
diminui com o aumento da populacdo, chegando a
zero se uma dada populacdo-limite (determinada
pelos recursos disponiveis ou outras restricoes) for
alcancada. Em alguns casos, a taxa de crescimento
é negativa (quando o tamanho populacional excede
a capacidade de suporte em alguma geracao), po-
rém o tamanho populacional decresce até K
imediatamente nas proximas geracdes (Gotelli,
2007).
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Equacao 1:
(Equacéo 1): L) =N (1—%)

dT
Onde:

r representa a taxa intrinseca de crescimento e

N o tamanho populacional num instante T.

A equacao difere da do modelo de Malthus
(crescimento exponencial) pelo fator (1 - N/K),
interpretado biologicamente como “a fragdo nao
utilizada da capacidade de suporte” (Gotelli, 2007).
Elementos estocasticos (demogréficos e ambientais),
como flutuacdes na taxa de crescimento (devido a
variabilidade individual em termos de sobrevivéncia
e reproducdo), bem como catastrofes ambientais
alteram os valores de r. Portanto, a dinamica
populacional local resultard em abundancias que
tendem a se regular em torno da capacidade de
suporte, o que vai depender em como os atributos
demograficos - natalidade e mortalidade -, mudam
ao longo do tempo em um determinado espaco
(Gotelli 2007).

O crescimento populacional também pode ser
controlado pela estrutura etéria (classes de idades)
dos individuos da populacao (Caswell, 2001; Gotelli,
2007). Numa populacdo em crescimento, 0s
individuos de diferentes idades (que ocupam
diferentes classes etdrias) tém diferentes taxas de
mortalidade (perfis de sobrevivéncia). Além disso,
sua contribuicdo para as taxas de natalidade por meio
do nimero médio de descendentes que podem ser
deixados a cada geracao em diferentes idades (perfis
de fecundidade) é bastante variavel (Gotelli, 2007
para detalhes do modelo). O modelo populacional
que leva em consideracao esses fatores é denominado
de modelo de crescimento estruturado, e a taxa
intrinseca de crescimento populacional (r) é calculada
com base nos perfis de fecundidade e sobrevivéncia
(Gotteli, 2007).

O crescimento de uma populacdo com
estrutura etaria pode ser representado pela Matriz
de Leslie (Leslie, 1945), em que as colunas
representam a idade no tempo t e as linhas a idade
no tempo t+7. Cada elemento matricial indica a
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probabilidade de transicdo no numero de individuos
de uma classe para a seguinte, de modo que as
fertilidades (F) estao representadas na primeira linha
e as probabilidades de sobrevivéncias (P) na
subdiagonal (Gotelli, 2007), de acordo com o
exemplo:

F1 F2 F3
Matrizz P1 0 O
0O P2 O

Sendo assim, é possivel conhecer como o
crescimento da populacdo muda de acordo com a
transicdo nas classes etarias, de modo que o tamanho
populacional no préximo passo de tempo é obtido
multiplicando-se a Matriz de Leslie por um vetor da
abundancia da populacdo, que representa o numero
de individuos existentes em cada classe etaria (Gotelli,
2007).

Os modelos de crescimento exponencial,
logistico e de crescimento estruturado, apesar de
serem relativamente simples, sdo Uteis na previsao
das abundancias populacionais, porém assumem que
as populacdes sejam fechadas, ou seja, que o ta-
manho das populacdes depende unicamente dos atri-
butos demogréficos que ocorrem localmente. Essa
predicdo nao é biologicamente realista, pois, em um
sistema real, existe contribuicao de processos de dis-
persdo para os tamanhos populacionais (Tilman &
Kareiva, 1997). Além disso, a frequéncia de interacao
entre as populacbes é extremamente dependente
de como cada populacao é distribuida e como se
dispersa no espaco (Tilman & Kareiva, 1997).

Como a movimentacao dos individuos
afeta a persisténcia das popula¢oes?

O conceito de metapopulacdo, que define
uma populacdo regional formada por populacdes
locais interligadas por emigragao (i.e., individuos
saindo de uma populacdo) e imigracao (i.e.,
individuos chegando a uma populacdo), alterou a
otica de entendimento sobre a previsao da abun-
dancia local das populaces (Levins, 1969). A escala
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espacial de estudo das populacdes mudou, pois, na
perspectiva metapopulacional, as populacdes locais
se extinguem frequentemente, e a escala apropriada
para o equilibrio entre populacdes (taxa de imigracao
igual a taxa de extincdo) é a regional, o que inclui
varias populacoes locais interligadas (Gotelli, 2007).
O modelo metapopulacional classico descreve a
proporcao de locais ocupados por populacoes,
ignorando o destino das populagdes individuais para
poder compreender até que ponto as populacoes
persistem na paisagem (Tilman & Kareiva, 1997;
Gotelli, 2007).

O modelo analitico de metapopulacdes
assume que o numero de manchas (fragmentos) é
infinito e que todas sdo igualmente conectadas, que
nao diferem quanto ao tamanho, qualidade do habitat
e disponibilidade de recursos, e que a probabilidade
de colonizacdo ou de extincdo local das populacdes
pode ser afetada pela proporcao de lugares
ocupados, independentemente da sua localizacdo
real no espaco (Tilman & Kareiva, 1997, Gotelli,
2007). Este ultimo pressuposto classifica o modelo
metapopulacional de Levins como um modelo
espacialmente implicito, pois ndo considera um
conjunto especifico de coordenadas espaciais, 0 que
indica qual mancha estd ou nao ocupada, mas
unicamente uma proporcdo de manchas ocupadas.
No entanto, ainda que o espaco nao seja explicito,
o modelo de Levins prevé estruturacdo da distribuicao,
0 que permite compreender as condi¢bes para a
persisténcia de uma metapopulacdo baseada
unicamente no balanco entre taxas de colonizacao
e extincao (Tilman & Kareiva, 1997).

No modelo de metapopulacdes espacial-
mente implicito (Levins, 1969), a abundancia local
das populagdes nos fragmentos varia de 0 (quando
a populacao é extinta) até K (capacidade de suporte
do local; Hanski, 1991). A proporcdo de locais
ocupados regionalmente (p) varia de 1 (todos locais
ocupados) até 0 (quando a extincdo regional ocorre).
A taxa de colonizacdo é dada pelo numero de locais
vazios colonizados por unidade de tempo, e a taxa
de extincao pelo numero de extincées em locais
ocupados (Gotelli, 1991). Assim, a variacdo do
numero de locais ocupados no tempo é dada por:
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Equacao 2:
< dN .
(Equagao 2): vl =ip(1-p)-ep

Onde j é a taxa de imigracao e, e é a taxa de
extincdo (Gotelli, 1991).

Assim, Levins (1969) assumiu que a probabi-
lidade de colonizacao (jp) era um processo metapo-
pulacional e que a probabilidade de extincao local
era independente da ocorréncia regional. Se, além
dessa condicado de independéncia regional para a
extincdo local, a imigracao for proveniente de fora
do sistema em questao (i.e., chuva de propagulos -
Gotelli, 1991), o resultado é um modelo metapo-
pulacional do tipo ilha-continente.

No inicio da década de 80, llkka Hanski
formulou um modelo alternativo ao de Levins,
incorporando o efeito resgate descrito por Brown &
Kodric-Brown (1977). Originalmente, Brown & Kodric-
Brown (1977) definiram o efeito resgate como uma
reducdo na taxa de extincdo local devido a uma
elevada taxa de imigracdo por individuos de
populacdes vizinhas. No ambito dos modelos
metapopulacionais, o efeito resgate ocorre quando
um aumento da proporcao de locais ocupados (p)
resulta na reducdo da probabilidade de extincao local
(Gotelli & Kelley, 1993). Nesse modelo de Hanski,
com a insercao do efeito resgate, a taxa de extincdo
passa a ser também dependente da ocorréncia
regional, de modo que,

Equacao 3:

. do .
(Equacao 3): dti =ip (1-p) - ep (1-p)

Portanto, quando o nimero de locais ocupados
(p) é pequeno, a taxa de extincdo aumenta, mas,
quando (p) é grande, a taxa de extincdo decresce
com o efeito resgate (Gotelli & Kelley, 1993).

Hanski fez um pressuposto adicional,
afirmando que a probabilidade de extincdo local é
em funcao do tamanho da populacdo (anadlogo ao
modelo de biogeografia de ilhas de McArthur e
Wilson, de 1967, para riqueza de espécies) (Gotelli,
1991). Esse pressuposto, combinado ao efeito
resgate, leva a predicdo de correlacdo positiva entre
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a distribuicao (p) e a média de abundancia local (Bock
& Ricklefs, 1983). Como o modelo de Levins nao
incorpora o efeito resgate, ndo é capaz de predizer
essa correlacdo entre distribuicdo e abundancia
revelada no modelo de Hanski (Gotelli, 1991). Por
fim, existem diferentes modelos metapopulacionais,
dependendo se as probabilidades de imigracao e
extincdo sao dependentes ou independentes da
ocorréncia regional, e, de modo geral, todos
demostram que tanto a chuva de propagulos (quando
a imigracao é independente da ocorréncia regional)
quanto o efeito resgate (imigracdo dependente da
ocorréncia regional) aumentam a persisténcia da
metapopulacdo (Gotelli, 1991).

Desde sua criacdo, o modelo metapopu-
lacional de Levins tem sido utilizado como base para
o desenvolvimento de varios estudos tedricos e
empiricos (Tilman & Kareiva, 1997). No entanto, a
simplificacdo da realidade do modelo resultou em
criticas a respeito do seu valor para o conceito classico
de metapopulacbes, pois em paisagens reais
fragmentadas existe ampla variagdo no tamanho e
isolamento dos fragmentos, habitats adequados e
inadequados, fazendo com que as distancias de
dispersao sejam tipicamente reduzidas, alterando a
abundancia e a distribuicdo das populacdes (Tilman
& Kareiva, 1997). Diante disso, ha a necessidade de
investigar como as caracteristicas fisicas do espaco
podem alterar as predicdes demograficas feitas
através do modelo de Levins para que a projecdo de
distribuicdo e abundancia no espaco representem
de fato os padroes e processos metapopulacionais.

Como a heterogeneidade ambiental
contribui para a flutuacao da abundancia
e para a diversidade genética ao longo
do espaco?

A heterogeneidade espacial do ambiente
pode afetar a dinamica metapopulacional, pois a
estrutura geral da paisagem afeta o grau de
conectividade e, consequentemente, as taxas de
dispersao (Moilanen & Hanski, 1998). Diante disso,
Hanski (1994) prop6s uma abordagem metapo-

Abundancia populacional no espaco | 23

pulacional conhecida como Funcao de Incidéncia (FI)
(Tilman & Kareiva, 1997). Esse modelo é uma
extensdo do modelo de Levins (1969), com as
seguintes diferencas: (1) o nUmero de fragmentos
de habitat e o de populacbes é finito; (2) os
fragmentos podem ter diferentes tamanhos e graus
de isolamento e (3) esse modelo é espacialmente
explicito, pois cada fragmento possui uma referéncia
espacial (Tilman & Kareiva, 1997). Assim, a partir
de dados empiricos, é possivel que se reproduza a
dinamica metapopulacional de qualquer rede de
fragmentos, desde que haja informacoes sobre a area
dos fragmentos, sua localizagdo espacial e
informacdes sobre ocupacéo inicial dessas areas
(Moilanen & Hanski, 1998). Esse tipo de modelo
realistico permite investigar como varios atributos da
paisagem circundante afetam a dindmica meta-
populacional, sendo uma abordagem muito
importante diante de paisagens cada vez mais
fragmentadas pelas acoes antropicas.

A perda de habitat e a fragmentacao criam
descontinuidades na distribuicdo de recursos
essenciais (e.q., alimentos, areas de reflgio, dgua)
ou nas condicdes ambientais (e.g., microclima;
Segelbacher et al., 2010), e, do ponto de vista dos
individuos, tais descontinuidades levam a reducao
da mobilidade na paisagem devido a baixa
conectividade entre habitats (Kindlmann & Burel,
2008). O isolamento geografico que ocorre reduz o
“resgate demografico” populacional (contribuicao de
individuos de uma populacdo para a manutencdo
de outra populacdo), que também depende da
capacidade intrinseca de cada espécie para dispersar;
além disso, quanto menor a populacdo, maior a
suscetibilidade a extin¢do (Tishendorf & Fahrig, 2000).
A dinamica desses processos também é afetada,
particularmente, pela qualidade entre os fragmentos
de habitat em que as populacoes estao inseridas
(Jules & Shahani, 2003). Um dos componentes que
afetam a qualidade do fragmento sdo as
caracteristicas da borda, ou seja, a area de transicao
entre duas unidades da paisagem (Metzger, 2001).
O efeito de borda pode gerar consequéncias
negativas para 0s organismos que vivem em
ambientes fragmentados, porém ha uma discre-
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pancia significativa entre a intensidade desses efeitos,
pois a escala de percepcao da borda varia entre as
espécies (Murcia, 1995). Esses processos diminuem
a persisténcia das populacbes e aumentam a
probabilidade de extincdo regional (Moilanen &
Hanski, 2006).

A estrutura metapopulacional e as carac-
teristicas do espaco também estdo intimamente
relacionadas a determinacdo dos padrdes de
variacao genética populacional (Harrison & Hastings,
1996). A reducdo do sucesso de dispersao devido ao
isolamento populacional pode diminuir o fluxo de
genes entre populagdes, aumentando a endogamia
e a perda de diversidade genética dentro de
fragmentos (Frankham et a/., 2002). Porém, quando
o fluxo génico é mantido, podem ser esperados
diferentes efeitos das dinamicas de extincao local e
recolonizacao sobre a distribuicdo da variacao
genética dentro e entre populacdes (Slatkin, 1985;
Wade & McCauley, 1988) a depender das carac-
terfsticas genéticas das populacdes fundadoras: a
amostra de uma populacdo da origem a uma nova,
porém carrega apenas parte da variacdo genética
da populacdo parental. Se os colonizadores vierem
de fontes que contém individuos de muitas
populacdes, o fluxo de genes mediado por esses
colonizadores resultard num efeito de homoge-
neizacao genética entre as populacdes (Slatkin,
1985). Entretanto, se os propagulos (individuos,
sementes, etc) forem provenientes de apenas uma
ou algumas populacgdes de origem, o fluxo de genes
entre as populacdes locais pode aumentar a
diferenciacdo genética entre elas (Wade & McCauley,
1988). Nesse caso, o fluxo de genes entre as
populagdes intensifica a tendéncia de ocorrerem
taxas de extincao diferenciais, e de a selecdo natural
atuar entre as populacoes de maneira distinta (Wade
& McCauley, 1988).

De acordo com o potencial de homoge-
neizacdo ou diferenciacdo genética causada pelo
fluxo génico, estabelecer alternativas de corredores
de conectividade pode ser uma importante medida
para mitigar os efeitos da fragmentacéo e favorecer
a intercomunicacao metapopulacional (Davies &
Pullin, 2007). Porém, os corredores de dispersao
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podem tanto permitir que a dispersdo entre as
populacdes mantenha a resiliéncia demogréfica e
genética (Jepsen et al., 2005), quanto acelerar a
reducdo da variabilidade genética nas populacoes
(Wade & McCauley, 1988). Para identificar regides
importantes para criacdo desses corredores para
dispersao, é necessario combinar informacao sobre
os padrées de movimento (corredores funcionais) que
podem ser identificados através de andlise de
comportamento de dispersao caracteristico das
populacdes (Tichendorf & Fahrig, 2000), mapas de
caracterizacao estrutural da paisagem (corredores
estruturais) que podem ser estimados através de
ferramentas de anélise espacial (Vogt et al., 2007),
bem como informagdes sobre a composicdo genética
das populacbes que permutarao individuos (Wade &
McCauley, 1988). Diante disso, deve-se considerar
a heterogeneidade espacial de forma explicita em
analises de padrées populacionais para compreender
a dinamica metapopulacional e, consequentemente,
os padroes de abundancia e genética em escala
regional.

Modelos espacialmente explicitos como
preditores da abundancia e distribuicao
de espécies

Nos modelos espacialmente explicitos,
individuos ou populacdes locais ocupam uma posicao
especifica dentro de um dominio espacial. Em uma
abordagem de modelagem matematica analitica,é
possivel gerar um modelo de equacéo tipo reacao-
difusdo, em que os individuos sdo distribuidos de
forma continua no espaco, assumindo uma
populacéo grande o suficiente para defini-la como
um fluido continuo (Aratjo & Aguiar, 2012). No
decorrer do tempo, os individuos dispersam
(difundem) para os locais vizinhos, e a dispersao
ocorre por movimentos aleatérios, assumindo iguais
probabilidades de deslocamento (Tilman & Kareiva,
1997). As interacdes, no entanto, ocorrem apenas
entre os individuos que estdo na mesma posicao
espacial, além disso, como o modelo pressupde que
os ambientes sejam uniformes, os resultados podem
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apresentar sobreprevisdo quanto ao padrdo de
distribuicdo e de abundancia das populacoes (Araujo
& Aguiar, 2012).

Além das abordagens analiticas apresentadas
(e.g., modelo de Levins, modelo de funcdo de
incidéncia e modelo de reacdo-difusao), existem
modelos que sdo provenientes de simulagoes
computacionais - procedimentos algoritmicos que
mostram em escala de tempo como se comporta o
sistema, permitindo o monitoramento de cada fase
do modelo para detectar erros ou permitir a
calibragem da simulagcaopara atingir maior precisao.
O modelo de autémato celular foi inicialmente
proposto por Von Neumann (1966): dado o estado
do sistema no tempo (%), existe um conjunto de regras
para determinar o estado do sistema no proximo
passo de tempo (t+1). Normalmente, essas regras
sdo aplicadas simultaneamente para todos os locais
espaciais, similar a uma atualizacdo sincronizada
(Morris, 1997). Na maioria dos casos, as regras de
atualizacdo sao idénticas para todos os locais
geogréficos, e, normalmente, dependem do estado
de outros locais, bem como do préprio local. Em
autdématos celulares, somente o estado de locais
préoximos pode influenciar a evolucdo temporal de
qualquer outro local (Tilman & Kareiva, 1997). Esse
tipo de modelo é mais realistico que o anterior, pois
insere a ideia de que a dispersao nao ¢ infinita, e
que os locais vizinhos influenciam na dinamica de
um local especifico, aproximando-se mais das
interacoes observadas em habitats reais.

Apesar de serem espacialmente explicitos, os
modelos de reacdo-difusao e autémato celular ndo
incorporam fatores responsaveis pela determinacao
dos limites de distribuicdo e abundancia das espécies,
como, por exemplo, as interacdes reprodutivas e
competitivas e a variacao individual na capacidade
de dispersar (Kaiser, 1979). Nesse sentido, a
incorporacdo de maior realismo biolégico aos
modelos pode promover uma melhora substancial
da capacidade de predicdo ao custo do aumento da
complexidade do modelo utilizado (Grimm et al.,
2005). Por isso, estdo sendo desenvolvidos e
aprimorados Modelos Baseados em Individuos (MBI),
gue podem ser definidos como simulacdes de sistemas
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de populacdes compostos por agentes discretos que
representam organismos individuais e seus respec-
tivos conjuntos de caracteristicas (De Angelis & Mooij,
2005). Kaiser (1979) foi um dos primeiros pes-
quisadores a enfatizar a importancia das proprie-
dades dos individuos (i.e., capacidade de dispersao,
sistemas de acasalamento) na dinamica das
populacdes, bem como os efeitos especificos
causados pela heterogeneidade populacional. Assim,
os MBI podem representar como a dinamica local,
baseada no conjunto de atributos do individuo,e as
caracteristicas do espaco ambiental determinam os
padrdes de abundancia numa determinada regido.
Esse modelo é mais realista, porém a estrutura
demogréfica simulada pode ser influenciada pelo
numero de dimensdes ou de complexidade utilizada
no modelo. Por isso, é necessario descartar tanto os
modelos demasiadamente simples quanto os
desnecessariamente complexos (Grimm et al., 2005)
e delimitar em cada caso o custo e o beneficio de se
adicionar complexidade a estrutura do modelo, sem
gue o erro associado diminua potencial preditivo
abruptamente.

Outra perspectiva de modelagem considera
caracteristicas como taxa de sobrevivéncia,
crescimento e fecundidade ao longo da idade dos
individuos para estudar padroes demograficos e
ocupacao do espaco: sdo os modelos denominados
de Modelo de Projecao Integral (MPI) (Jongejans et
al., 2011; Merow et al., 2014). Conceitualmente,
esses modelos utilizam essas variaveis populacionais
de maneira continua sem categoriza-las em faixas
etarias, o que os torna mais realistas do que os
modelos populacionais matriciais (modelos como o
de crescimento estruturado, descritos anteriormente)
(Jongejans et al., 2011). Através de modelos de
regressao, o MPI pode relacionar dados observados
dos individuos a variacao nas taxas vitais para projetar
padrdes populacionais emergentes nas geracoes
seguintes (Merow et al., 2014). Posteriormente,
esses dados podem ser relacionados a um dominio
com referéncia espacial (considerando covariaveis
ambientais que interferem nas taxas vitais), pro-
piciando até mesmo a projecdo de ocupacdo do
espaco pelos individuos (Merow et al., 2014). Desse
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modo, essa nova abordagem de simulagao considera
uma grande fonte de variancia biolégica individual,
e, ao combinar métodos analiticos como os modelos
matriciais com métodos para modelar distribuicdo
espacial baseados em caracteristicas abidticas,
resulta em projecdes robustas sobre a dinamica da
abundancia populacional até a estimativa de
distribuicao geografica da espécie (Jongejans et al.,
2011; Merow et al., 2014).

Ainda no contexto de projecao de distribuicao,
ecélogos e biogedgrafos tém atualmente investido
na modelagem da distribuicdo geogréfica através do
estudo do nicho ecolégico (Austin, 2002; Thuiller et
al., 2010; Torres et al., 2012). Esse tipo de modelo
tenta relacionar dados observados de ocorréncia dos
individuos com varidveis ambientais (Segurado &
Araujo, 2004), definindo intervalos das varidveis
ambientais em que a espécie pode existir. O resultado
é um mapa de adequabilidade, baseado nas variaveis
abioticas utilizadas, que infere, com maior e menor
probabilidade,o local que os individuos podem
alcancar no espaco (i.e., Torres et al.,2012).

Presume-se que as previsdes dos modelos de
nicho ecolégico sao consideradas boas indicadoras
de adequacao de habitat e de regides étimas para a
sobrevivéncia de uma espécie (Thuiller et al., 2010).
Numa perspectiva local, os habitats mais
frequentemente ocupados também devem apre-
sentar os maiores valores de adequabilidade,
refletindo as melhores condicbes ambientais e, por
iss0, espera-se que os valores de adequacao derivados
dos modelos de nicho ecolégico sejam bons
surrogates (substitutos ou preditores)de abundancia
populacional (Torres et al., 2012). Porém, alguns
estudos realizados encontraram evidéncias nao muito
claras da relacdo entre adequabilidade climética e
abundancia ou aspectos funcionais de padroes de
diversidade (Vanderwal et al., 2009; Torres et al.,
2012). Foi testado, por exemplo, se modelos de
adequabilidade climatica sdo capazes de prever a
variacdo nas caracteristicas funcionais das plantas,
0 que gerou resultados conflitantes (Thuiller et al.,
2010). Torres et al. (2012), ao testarem (usando varios
métodos de modelos de nicho) se ha relacdo entre a
adequabilidade climatica e a densidade (abundancia
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por porcdo do espaco geografico) de onca pintada
(Panthera onca), encontraram uma relacao linear
positiva para alguns dos métodos, mas com baixo
poder explicativo. Os autores constataram que locais
com baixas densidades de oncas sao associados a
areas tanto com baixa quanto com alta adequa-
bilidade, enquanto que valores altos de densidade
estdo restritos a areas onde a adequabilidade é
maior.

Diante desses exemplos, conclui-se que o
caminho para compreender a relacao entre a
adequabilidade climética e os padrdes de abundancia
local pode estar em compreender como se da o
balanco feito pelas espécies entre adequabilidade
de clima, as restricdes espaciais e sua capacidade
intrinseca de dispersar para ocupar o espaco. Assim,
seria possivel compreender, por exemplo, porque em
alguns casos é encontrada baixa abundancia em
locais onde as condi¢des ambientais regionais sao
favoraveis.

Limite de distribuicao geografica das
espécies e padrao de abundancia
esperado ao longo dessas distribuicoes

Os modelos espaciais apresentados enfatizam
que as espécies ndo se dispersam infinitamente, e
que existem restricbes que definem os limites de
distribuicao. Kirkpatrick & Barton (1997) sugeriram
que a distribuicao geografica pode ser influenciada
por limitantes geograficos, como barreiras fisicas a
dispersao, e, numa perspectiva ecolégica, pelo fato
de que as espécies atingem o limite do seu nicho.
Para tentar compreender de forma mais clara os
limites de distribuicdo geografica, tem-se buscado
entender por que a abundancia de populacdes de
uma mesma espécie varia ao longo do espaco
(Kirkpatrick & Barton, 1997; McGill & Collins, 2003;
McGill, 2006). Um modelo tedérico amplamente
difundido que busca explicar esses padrdes é o de
Abundancia Central (AC), que prediz maior abun-
dancia populacional no centro da distribuicao
geogréafica de uma espécie, declinando em direcédo
aos seus limites (Kirkpatrick & Barton, 1997; Sagarin
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& Gaines, 2002; McGill & Collins, 2003; Guo et al.,
2005; Rivadeneira et al., 2010; Wagner et al., 2010).
Os padrdes de AC sao considerados, ha décadas,
uma das regras gerais em biogeografia (Hengeveld
& Haeck, 1982).

A hipétese mais clara para a predicao tedrica
de AC é que as condicoes de vida seriam ideais no
centro da distribuicado geografica, e, porisso, a maior
abundancia local seria um reflexo do sucesso em
nivel individual (Brown, 1984). Esse conceito é
baseado no principio de Brown (1984), uma extensao
do conceito de nicho de Hutchinson (1957), e
defende que a abundancia local seria resultado da
qualidade de habitat local em relacdo as neces-
sidades de uma espécie ao longo de muitos eixos do
nicho. Brown assumiu que esses parametros sao
espacialmente autocorrelacionados, e, por isso, locais
proximos uns aos outros devem ser semelhantes em
suas capacidades para atender as necessidades
multidimensionais das espécies. O aumento da
distancia a partir de um local ideal diminuiria a
probabilidade de outro local de satisfazer as
necessidades multidimensionais de uma espécie e,
consequentemente, haveria diminuicdo do tamanho
da populacéo (Sagarin & Gaines, 2002; Guo et al.,
2005).

A partir da predicao tedrica de AC, Kirkpatrick
& Barton (1997) formularam um modelo genético
tedrico a fim de explorar o que limita a distribuicdo
geografica das espécies. Os autores apresentam a
hipotese de que genes provenientes do centro da
distribuicao normalmente sao adaptados as condi¢des
o6timas do centro e, por isso, podem inibir gradual-
mente a adaptacdo das populagdes em direcao a
borda da distribuicdo geogréfica (condicdes menos
adequadas que no centro), e, como resultado, limitar
sua expansao. Especificamente, esse modelo teérico
apresenta a hipotese de que os limites de distribuicao
geogréfica sao determinados por um balanco entre
fluxo génico, deriva e pressao de selecao local (devido
a variacdes ambientais continuas no tempo). Diante
disso, esses autores chegaram a conclusao contra-
intuitiva de que a distribuicdo geografica pode
contrair com o aumento da taxa de dispersao devido
as consequéncias evolutivas do fluxo génico.
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Apesar dos aspectos bem fundamentados da
predicao de AC, estudos mais recentes tém
contestado a generalizacdo dessa predicdo para
padroes de abundancia (e.g., Sagarin & Gaines,
2002; Sagarin et al., 2006; Sagarin & Gaines, 2006;
Martinez-Meyer et al., 2012). Estudos tedricos e
empiricos tém observado diferentes padrdes de
distribuicdo de abundancia ao longo da distribuicdo
geograficadas espécies (Vucetich & Waite, 2003,
Hampe & Petit, 2005). Sagarin & Gaines (2002)
revisaram a literatura e mostraram que de 145 testes
realizados em 22 estudos empiricos para descrever
padrdes de abundancia ao longo da distribuicdo
geografica, somente 39% se aproximam de
corroborar a predicao de AC. Além disso, limitacoes
importantes para investigacdo de padroes de AC
foram identificadas nesses estudos: (1) em apenas 8
estudos, a area de distribuicdo das espécies foi
totalmente amostrada; (2) a extensao geogréfica,
ecolégica e taxonémica dos estudos foi limitada: 21
estudos foram realizados na Europa ou América do
Norte, apenas dois estudos investigaram espécies de
ambientes marinhos e a maioria foi realizada com
espécies de aves. Além dessas limitacdes, outras
justificativas ja foram levantadas para essas
incongruéncias encontradas quanto ao padrao de
distribuicao de abundancia. A definicdo do centro
da distribuicdo geografica por vezes foi feita de
maneira subjetiva (Sagarin et al., 2006). A
importancia da heterogeneidade ambiental local
(interacao entre multiplos fatores fisicos) também é
vista claramente nos casos em que as expectativas
simplistas sobre a distribuicdo das abundancias ndo
sdo cumpridas. Os organismos podem se adaptar de
forma distinta a condicbes heterogéneas em
diferentes partes da sua distribuicdo geografica, o
que provavelmente contribui para o desvio da
distribuicdo das abundancias do padrdo centro
abundante (Sagarin et al., 2006).

Os padrdes de abundancia geogréafica devem
refletir, pelo menos em parte, o nicho em cada local,
ou seja, o hipervolume n-dimensional dentro do qual
as populacdes podem sobreviver (Hutchinson, 1957).
Maguire Basset (1973) prop6s que o nicho tem uma
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estrutura interna em que as condicdes ideais estao
no centroide do hipervolume. Se isso for veridico, os
padrées de abundancia geografica devem responder
ao arranjo das condicoes ambientais em relacdo ao
centroide do nicho ao longo das paisagens (Martinez-
Meyer et al., 2012). Numa perspectiva inovadora e
recente, Martinez-Meyer et al. (2012) propdem uma
nova linha de raciocinio para explicar padrées de
abundancia ao longo da distribuicdo das espécies.
Eles reexaminaram a questdo dos padrdes de
abundancia ao comparar relacdes entre abundancia
e centralidade geografica, e abundancia e centra-
lidade ambiental. Eles encontraram que a distancia
no espaco ambiental explicava variacao consideravel
da abundancia, mas nao foi encontrada relacdo
significativa entre o centroide geogréfico e a abun-
dancia.

Martinez-Meyer et al. (2012) discutem que
0s resultados encontrados sugerem que a predicdo
de AC geografica ndo seja causal. Ela funcionaria
por acaso quando as distribuicdes geograficas e nichos
ecolégicos coincidissem em suas tendéncias centrais.
Assim, o resultado observado entre centralidade
ambiental, diferentemente da centralidade geo-
gréfica, possui tanto um suporte conceitual quanto
forte evidéncia empirica, o que coloca a centralidade
ambiental como a explicacdo mais fundamentada
até o momento, para a qual os estudos futuros devem
aprimorar o potencial investigativo sobre os padroes
de abundancia. Desse modo, é evidente que
somente com o desenvolvimento de mais estudos
empiricos abrangentes é possivel testar a predicdo
de AC, e, objetivamente, além de descrever pa-
drées de abundancia, investigar os processos e
mecanismos responsaveis pela distribuicdo geogréfica
das espécies.

CONCLUSAO

Varios modelos e predicdes tedricas foram
desenvolvidos em ecologia e biogeografia a fim de
explicar padroes de abundancia das espécies. Houve
uma gradativa evolucdo desse conhecimento desde
os primeiros modelos populacionais tanto na escala
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local (crescimento populacional local), quanto na
escala regional (dindmica e intercomunicagao meta-
populacional) e até na macroescala (considerando
toda a distribuicdo geogréafica da espécie). A
unificacao de diferentes predicdes e modelos tedricos
permite-nos avaliar quais fatores mais contribufram
para esses avancos tedricos e direcionar novas
perspectivas. Na escala local e regional, a medida
gue a capacidade de suporte dos ambientes, a hete-
rogeneidade espacial, a capacidade de dispersao e
componentes genéticos foram considerados nos
modelos tedricos, os resultados mostraram maior
correspondéncia com padrdes empiricos observados
na natureza, o que justifica a importancia de con-
siderar esses fatores nos estudos que buscam
compreender os processos de estruturacao popu-
lacional. Em consequéncia disso, a estrutura genética
populacional é influenciada e, por isso, investir em
estudos para compreender associacoes entre padroes
demogréficos e genéticos é determinante para prever
persisténcia das espécies ao longo do tempo e do
espaco.

O caminho para os avancos metodolégicos
neste contexto esta no desenvolvimento de modelos
flexiveis em sinergia com as novas descobertas
empiricas sobre o tamanho das populacoes, o fluxo
de genes e fisiologia dos organismos ao longo da
distribuicdo geograficadas espécies. Os modelos
espacialmente explicitos baseados em individuos
apresentaram os maiores avancos por permitirem
incorporar a heterogeneidade espacial e biolégica
ao simular os processos de dispersao. Além dos
avancos metodoldgicos, as predigcdes tedricas
auxiliam no direcionamento dos estudos de campo
empiricos que funcionam como feedback sobre a
validacdo dos conceitos e hipoteses levantadas.
Assim, os avancos nos modelos preditivos foram
importantes para evidenciar os componentes
principais a serem abordados nestes estudos de
campo relacionados a padrdes de abundancia.
Tornou-se claro que, para compreendermos padroes
de distribuicdo demografica e genética de
populacdes ao longo do espaco, é preciso
essencialmente considerar as caracteristicas biolo-
gicas das populacgdes (i.e.,taxas de natalidade e
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mortalidade, comportamento de dispersao,
composicao genética) combinadas as caracteristicas
espaciais (heterogeneidade e dinamica ambiental,
capacidade de suporte). E preciso conhecer os
atributos intrapopulacionais para que seja possivel
dissociar seus efeitos daqueles interespecificos
concomitantes (i.e., predacado, herbivoria e compe-
ticdo entre espécies), na formacdo dos padroes de
abundancia populacional.

Quando o interesse de estudo é a estrutura
espacial das abundancias populacionais ao longo da
distribuicao geografica de uma espécie, ou seja, um
padrao macroecoldgico, as predicoes e hipdteses
tedricas apresentam ainda mais lacunas de conhe-
cimento. Um dos principais avancos teéricos foi
guando o balanco entre fluxo génico, deriva e selecdo
natural na determinacao dos limites de distribuicdo
e na estrutura espacial de abundancia foi levantado
nas predicdes tedricas. Portanto, para avancar no
conhecimento, é preciso que os estudos criem um
link entre processos metapopulacionais e processos
em macroescala biogeogréfica. A heterogeneidade
espacial regional e os componentes em macroescala
(condicbes climaticas e outros fatores abidticos),
quando considerados de forma unificada, permitirdo
compreender o efeito do processo de dispersao ver-
sus adaptacdo genética localna abundancia e dis-
tribuicdo geogréfica contemporanea das espécies.
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