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teoria ecolégica foi construida sob a

suposicao de que os individuos de uma
populagdo sdo ecologicamente equivalentes,
possuindo as mesmas probabilidades de
sobrevivéncia e reproducdo, interagindo com
os mesmos competidores, predadores e
parasitas, consumindo oS mesmos recursos
alimentares. Ha crescente evidéncia empirica,
no entanto, de que os individuos de uma
populacdo podem variar substancialmente em
relacdo a seus atributos ecolégicos.
Nos Gltimos anos, modelos ecoldgicos
populacionais e de interacdes entre espécies
tém incorporado diferentes formas de
variacdo ecoldgica intrapopulacional.
Em geral, tal variacdo estabiliza as dindmicas
ecoldgicas, aumentando tanto a persisténcia
das populagdes quanto a coexisténcia de
competidores e predadores (parasitas) e suas
presas (hospedeiros). Por um lado, a maioria
dos modelos tem carater eminentemente
fenomenolégico, o que dificulta a
compreensdo dos mecanismos subjacentes ao
efeito estabilizador desse tipo de variacdo.
Por outro lado, um principio unificador
refere-se ao fato de que a variacdo ecoldgica
intrapopulacional exerce maior influéncia nas
dindmicas ecolégicas ndo-lineares do que nas
lineares. Cabe entdo aos empiricistas
determinar a forma e a frequéncia de
dindmicas ecoldgicas ndo-lineares em
populagdes naturais, como forma de melhor
subsidiar os modelos ecoldégicos e apontar os
sistemas naturais em que se espera
que a varia¢ao intrapopulacional tenha
papel preponderante.

LES IMPLICATIONS
ECOLOGIQUES DE LA VARIATION
DES INDIVIDUS A L'INTERIEUR
D'UNE POPULATION

La théorie écologique classique a été batie
sur U'hypothese selon laquelle les individus
d’'une population sont écologiquement
équivalents, possedent les mémes probabilités
de survivre et de se reproduire, intéragissent
avec les mémes compétiteurs, prédateurs et
parasites et consomment les mémes ressources
alimentaires. Il y a cependant aujourd’hui une
évidence empirique témoignant que les
individus d'une population peuvent varier
substantiellement leurs attributs écologiques.
Les derniéres années, des modéles écologiques
de populations aussi bien que d‘intéractions
entre les espéces ont introduit de différentes
formes de variation écologique
intrapopulation. Celle-ci en général rend
stables les dynamiques écologiques, en
augmentant aussi bien la persistance des
populations que la coexistence des
compétiteurs et prédateurs (des parasites) et
leurs proies (des hoétes). La plupart des
modeéles présente d'autre part un caractere
éminemment phénoménologique, ce qui rend
difficile la compréhension des mécanismes
sous-jacents a l'effet stabilisateur de ce type
de variation. Le fait que la variation
écologique a lintérieur d'une population
exerce une influence plus grande dans les
dynamiques écologiques non-linéaires que dans
les dynamiques linéaires peut étre un principe
d'unification. C'est alors aux empiristes de
déterminer la forme et la fréquence des
dynamiques écologiques non-linéaires dans les
populations naturelles, pour perfectionner les
modeles écologiques et pour signaler dans
quels systéemes naturels on s’ attend que la
variation des populations puisse jouer un role
véritablement important.
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As implicagées ecoldgicas da variagio intrapopulacional

Introdugio

A teoria ecoldgica cldssica, como parte da ecologia
matemdtica, baseia-se na aproximagio do campo-médio —
um formalismo matemitico originado na fisica teérica.! No
contexto desse formalismo, supde-se que o sistema ecol6-
gico de interesse é homogéneo, no sentido de que os indi-
viduos interagem igualmente uns com os outros e com seu
ambiente e, portanto, sio ecologicamente equivalentes.?
Isso significa dizer que na maioria dos modelos ecolégicos
classicos existe a suposigio implicita de que todos os indivi-
duos de uma populagio utilizam-se dos mesmos recursos e
interagem com os mesmos competidores, predadores e pa-
rasitas.’” Sob essa suposi¢do, portanto, as médias populacio-
nais sio adequadas para descrever as dindmicas ecoldgicas e
evolutivas. Tomemos como exemplo o modelo de cresci-
mento populacional dependente de densidade®

(jj':l—rN[l—] (1)

em que N é o tamanho da populagio, r € a taxa intrinseca de
crescimento e K é a capacidade de suporte. Nessa equacio,
a taxa de crescimento populacional dN/dt é alterada pela sim-
ples mudanga do tamanho da populagio, independentemente
da sua composigio, ou seja, todos os individuos tém o mes-
mo impacto sobre a dinimica populacional independente-
mente de sua classe etdria, seu sexo ou seu fendtipo. Vale
notar que, no caso dos modelos de crescimento populamo—
nal, uma importante excecio sio os modelos matriciais ini-
cialmente propostos por Leslie®, incorporando estrutura
etdria, e por Williamson’ incorporando heterogeneidade en-
tre os sexos. A suposi¢io de homogeneidade ecoldgica entre
os individuos de uma populacio também aparece em modelos
de interagio entre duas espécies, como por exemplo o mo-
delo de competi¢io interespecifica de Lotka-Volterra®

(22) (2b)

ANy ~ (N, +a,N,) % _ (N, +a,N,)
dt K, dt K,

em que N, e N, representam os tamanhos populacionais das
espécies { e 2 respectivamente, 7, € 7, suas respectivas
taxas intrinsecas de crescimento e K1 e K2 suas respectivas
capacidades de suporte. O grau de interferéncia competiti-
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va exercido pela espécie 1 sobre a espécie 2 é modelado por
a,, enquanto que o grau de interferéncia competitiva de 2
sobre 1 é dado por a,,. E importante notar que qualquer
aumento no tamanho de 1 tem o mesmo impacto sobre 2
(equagio 2b), independente de qual(ais) classe(s) de indi-
viduos (por exemplo, idade, sexo, fenétipo) é mais abun-
dante em 1 — 0 mesmo vale para o efeito de 2 sobre 1. Na

mesma linha, no modelo presa-predador de Lotka-Volterra’

N _iN-enp () P P igCONP (3b)
at t

em que N é o nimero de presas, P o nimero de predado-
res, r é a taxa intrinseca de crescimento da presa, C é uma
constante que mede a taxa de captura da presa pelo preda-
dor quando estes se encontram — a taxa de encontro é dada
pelo produto NP — e g é a eficiéncia de conversio de presas
em novos predadores, podemos notar que todas as presas
sio igualmente suscetiveis ao predador (equacio 3a) e to-
dos os predadores sio igualmente beneficiados pelo ntime-
ro de presas (equagio 3b).

Essa simplificacio, inerente 3 modelagem matemitica
dos fendmenos naturais em geral e, consequentemente, dos
fendmenos ecoldgicos em particular, tem, no entanto, convivi-
do com a percepcio de que os individuos que constituem as
populagées naturais podem apresentar variagio ecol6gica subs-
tancial.'® Essa variagio intrapopulacional pode emergir em di-
ferentes escalas de complexidade de organizagio — desde indi-
viduos até agregados de individuos.!! Fatores endégenos 6b-
vios que podem gerar esse tipo de variagio incluem mudancas
ontogenéticas no nicho ecoldgico, em que jovens e adultos
consomem recursos diferentes'?, o sexo, em que machos e
fémeas, em funcio de diferengas morfolégicas, fisiolégicas
e comportamentais, em muitos casos relacionadas a reprodu-
Gdo, consomem recursos distintos” e classes fenotipicas dis-
cretas, em que as populacdes apresentam morfotipos que con-
somem recursos diferentes'. Um tipo de variagio menos
6bvio, porém igualmente importante, refere-se ao caso em
que os individuos de uma populagio apresentam variagio em
seus nichos que nio pode ser atribuida nem a sua classe etdria,
nem ao seu sexo, nem a qualquer tipo de descontinuidade
fenotipica, fend6meno este recentemente definido como “es-
pecializagio individual”®® (figura 1). Vale notar que fatores
ex6genos relativos a0 ambiente em que os organismos vivem
podem interagir de maneira complexa com os fatores endé-
genos para gerar variagio ecolégica intrapopulacional.'®
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Frequéncia na populagio

()

Dimensio do nicho

Figura 1: Diagrama esquemitico que mostra como os individuos podem dividir o nicho populacional
(curva grossa). (a) auséncia de variagdo intrapopulacional: os nichos individuais (curvas finas) se
sobrepdem amplamente ao nicho populacional. (b) a populacio é formada por dois grupos de indivi-
duos, cada grupo especializado em uma porcio do nicho populacional; esses grupos podem corres-
ponder a classes etdrias, sexos ou classes fenotipicas discretas. (c) especializagio individual: a variagao
intrapopulacional se d4 no nivel do individuo. Populagdes naturais podem apresentar uma mistura
desses trés casos idealizados. As curvas Gaussianas usadas aqui podem ser maus descritores dos nichos
de algumas populacdes naturais, mas servem para ilustrar o conceito de variagio intrapopulacional.
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Apesar de relativamente negligenciada pela teoria eco-
légica, a variacdo ecolégica intrapopulacional, em suas dife-
rentes formas, é um fen6meno comum na natureza, presen-
te em um grande nimero de espécies de vertebrados e

"7 BOLNICK, D. L et al. Op. invertebrados.”” Esse fato, por sua vez, nos coloca diante da
cit. . = .. . ~ . . .
WERNER, E. E. & GIL- seguinte questdo: a Varlagao'1nt‘rapopulac1on‘al de atributos
LIAM, J. E. Op. cit. ecolégicos pode alterar qualitativa ou quantitativamente as
SHINE, R. Op. cit. dindmicas ecolégicas de populacées e comunidades ou esse
SMITH, T. B. & SKULASON, . .. . .

S. Op. . nivel adicional de complexidade pode ser ignorado pela
teoria ecolégica? O objetivo deste artigo é revisar a litera-
tura existente sobre o efeito da variacio ecolégica intrapo-
pulacional sobre as dindmicas ecoldgicas populacional, de
comunidades e de ecossistemas, na tentativa de responder
essa questdo.

Implicag¢des ecoldgicas
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Clty and the variance reduc-

tion effect. Ecology, 83(7): ca intrapopulacional sio comparadas as dinidmicas dos mes-

1928-1934, 2002. mos modelos em que nio hi esse tipo de variagio (tabela 1).
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phic stoc aSthlty. Conserva- .

Viom Biology. 17(4911170- cretos, e, portanto, tamanho populacional no tempo ¢+1,

1172, 2003. N,.,, é fun¢io do tamanho populacional no tempo t, N,.

KENDALL, B. E. & FOX, Além disso, existe uma predominincia de modelos analiti-

G. A. Variation among indi- d del bela 1

viduals and reduced demo- cos nesta categoria de modelos (tabela 1).

graphic stochasticity. Con- Um subconjunto desses modelos investiga o efeito da

51"1’:“”2":023“’1"9’ 16(1):109- variagdo individual nas probabilidades de sobrevivéncia e

VINDENES, Y.; ENGEN, fecundidade no tempo ¢ sobre a varidncia do tamanho popu-

S. & SAETHER, B. E. Indi- lacional no tempo 41, 5%y, ."* A importancia desses mo-

vidual heterogeneity in vital del id f d ) £ dad did

parameters and demographic delos reside no fato de que s®y,, € na verdade uma medida

stochasticity. American Natu- indireta do risco de extin¢io da populagio, especialmente
ralist, 171(4):455-467, 2008. em se tratando de populagdes pequenas. Isso se deve ao

MELBOURNE, B. A. & . ) .

HASTINGS, A. Extinction fato de que em populagdes pequenas N estd relativamente

risk depeﬂis strongly on }faC- préximo de zero e, portanto, maiores valores de SZNH1

tors contri utlng to stochas- : : : : . ~ P _

Geity, Nature, 454:100-103, implicam maior risco de extingo. Unja série ,d'esses modi:

2008. los concluiu que se existe variagio nio-aleatéria nos pari-
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metros demogrificos 1nd1V1duals, s°n,, € sempre reduzida,
diminuindo portanto o risco de extlngao das populagoes
Esses resultados sio corroborados pelo modelo numérico
de Conner & White?® que, usando uma medida de persis-
téncia das populagdes (tabela 1), concluiram que a variacio
intrapopulacional aumenta a persisténcia populacional. Nes-
te modelo, no entanto, a variagio individual nos pardmetros
demogrificos é estocdstica, o que contradiz em parte os
resultados dos modelos anteriores. Dois outros modelos
nessa categoria parecem contradizer ainda mais esses resul-
tados, um deles parcialmente?, o outro de forma comple-

2. O modelo matricial de Vindenes et al.?* concluiu que
a varia¢do individual ndo-aleatéria nos parimetros demo-
grificos pode aumentar ou diminuir 5%y, , dependendo dos
valores dos parimetros usados. Além disso, os autores ob-
servaram que se nio existe variagio individual de fecundida-
de, a variacio das probabilidades de sobrevivéncia nio tem
nenhum efeito sobre sy . Melbourne & Hastings*, por
sua vez, usando um modelo estocistico de Ricker, conclui-
ram que a variacio ndo-aleatéria nos parimetros demo-
graficos na verdade aumenta g2y . Esses autores também
apresentam resultados empiricos envolvendo um experi-
mento com besouros da espécie Tribolium castaneum, cor-
roborando seus resultados tedricos.

Dois outros modelos, um analitico® e outro numéri-
co?, analisaram o efeito da variagio intrapopulacional na
sensibilidade a dependéncia de densidade (sensibilidade a
competi¢io intraespecifica) sobre a estabilidade populacio-
nal (tabela 1). Uma diferenga importante entre os dois mo-
delos é que no primeiro a diferenga se dd no nivel indivi-
dual, enquanto que no segundo existe variagdo entre coor-
tes, em que os individuos de uma mesma coorte sio idénti-
cos. No modelo de Doebeli & de Jong” a base da variacio
é genética, enquanto que no de Lindstrom & Kokko? a di-
ferenga entre as coortes é determinada pelo seu ano de nas-
cimento (efeito da coorte). Ambos os modelos usam a mes-
ma fungdo ndo-linear para modelar a dependéncia de densida-
de.”” Uma caracterfstica dos modelos populacionais que
usam essa fungio é que eles sio intrinsecamente instdveis —
vale notar que neste caso a instabilidade é deterministica —,
e tanto a variagio individual quanto a variagio entre coortes
estabilizam a dinimica populacional desses modelos.*® Se a
inclinagdo da fungio diminui o suficiente, no entanto, tor-
nando-a mais achatada (mais “linear”), existe uma mudanga
qualitativa no modelo: ele se torna intrinsecamente estavel.
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Tabela 1: Sumiario dos modelos avaliados no presente artigo. C: competigido interespecifica;
PP: presa-predador; PH: parasita-hospedeiro; N: tamanho populacional.

Escala de organi-
zagio biolégica

Tipo de modelo

Variagdo intrapopulacional

Variavel resposta

Efeito da variagio
intrapopulacional

Referéncias

Populacional

Populacional

Populacional

Populacional

Populacional
Populacional
Populacional
Populacional

Populacional

Duas espécies
©
Duas espécies
©
Duas espécies
©

Duas espécies
(PR, PH)

Duas espécies
(PH)

Duas espécies
(PP, PH)

Duas espécies
(PP)
Duas espécies
(PP)
Duas espécies
(PP)
Duas espécies
(PP)

Comunidade

Comunidade

Comunidade/

Ecossistema

Analitico, discreto

Numérico, discreto

Analitico, discreto,
matricial

Analitico, discreto
Analitico, discreto
Numérico, discreto
Analitico, discreto
Analitico, discreto
Numérico, discreto

Numérico, discreto

IBM, discreto,
espacialmente explicito

Numérico, discreto

Numérico, discreto

Analitico, continuo
Analitico, continuo
Numérico, discreto
Numérico, discreto
Numérico, discreto
Analitico, continuo

Numérico, discreto,
espacialmente explicito

Numérico, discreto,
espacialmente explicito
IBM, discreto,
espacialmente explicito

Pardmetros demogréficos®

Pardmetros demograficos

Pardmetros demogrificos

Pardmetros demogrificos

Sensibilidade 2 dependéncia

de densidade

Sensibilidade a dependéncia

de densidaded
Tempo de
maturagio®
Taxa de consumo
dos recursos
Taxa de consumo
dos recursos
Sensibilidade 2 competigio
intra e interespecifica
Sensibilidade 2 competigio
intra e interespecifica
Componente BPCs do
nicho populacional

Susceptibilidade dos
hospedeiros e habilidade
competitiva das presas
Susceptibilidade
a0 parasita
Taxa de ataque
do predador
Taxa de ataque
do predador
Taxa de ataque
do predador

Fecundidade da presa e

susceptibilidade ao predador

Taxa de ataque
do predador

Diferentes
genétipos}1

Tamanho dos individuos
(herbivoros)

Diferentes
genotipos!

Variancia demografica®
2
(s*n,)
Persisténcia das
populagoes®
Varidncia
demogréfica
2
(s%.)
Varidncia demogréfica
(s N,,,)

Estabilidade do
tamanho populacional

Estabilidade do
tamanho populacional

Estabilidade do
tamanho populacional

Estabilidade do
tamanho populacional

Tempo até extingio
da populagio

Coexisténcia
Coexisténcia
Coexisténcia

Estabilidade,
coexisténcia

Estabilidade

Coexisténcia

Estabilidade,
coexisténcia

Coexisténcia

Tamanho popula-
cional da presa

Estabilidade

Riqueza da comunida-
de, tempo até extingio
de 10% das espécies
Abundancia
das plantas
Produtividade
primdaria

Diminuigio de
s’y

41

Aumento da
persisténcia

Diminui¢io, aumento ou
nenhum efeito sobre
2
SN
Aumento de

S2y

41
Maior estabilidade

Maior ou menor

estabilidade

Maior ou menor

estabilidade
Maior estabilidade

Aumento do tempo
até extingdo
Facilita
coexisténcia
Facilita
coexisténcia
Facilita
coexisténcia

Aumenta a estabilidade
e facilita coexisténcia

Aumenta a estabilidade
do parasita
Facilita
coexisténcia
Facilita
coexisténcia
Facilita
coexisténcia
Aumento do tamanho
populacional

Aumenta a estabilidade

Aumento do tempo
de extingdo, promovendo
coexisténcia

Aumento da
abundancia das plantas
Aumento da
produtividade primaria

Fox & Kendall, 2002
Kendall & Fox, 2002, 2003
Fox, 2005

Conner &
White, 1999

Vindenes et al.,
2008

Melbourne &
Hastings, 2008

Doebeli &
de Jong, 1999

Lindstrom &
Kokko, 2002
Filin &
Ovadia, 2007

Lomniki, 1980
Uchmanski, 2000
Begon & Wall, 1987
Lankau, 2009
Taper & Case, 1985

Doebeli &
Koella, 1994

Dye &
Hasibeder, 1986

Okuyama, 2008

Maynard Smith &
Slatkin, 1973

Doebeli, 1997

Hartt &
Haefner, 1998

Saloniemi, 1993
Vellend, 2006
Ovadia et al., 2007

Patchespsky et al.,
2007

a: probabilidade de sobrevivéncia e fecundidade de cada individuo. b: varidncia do tamanho populacional N na geragao
seguinte. C: as populagoes foram simuladas por 100 geragdes; a per51stenc1a ¢ medida pela proporg¢io de populagdes
sobreviventes ap6s 100 geracées. d: neste caso a variagio nio é individual, mas entre diferentes coortes; os
individuos de uma mesma coorte sio idénticos. e: tempo desde o nascimento até a maturidade sexual (inicio da

atividade reprodutiva); dependente do tamanho ao nascer, que varia entre os individuos.

f: “individual-based model”.

g: “between-phenotype component”; corresponde ao componente da variagio no nicho populacional devido a variagio
entre os fenStipos da populagio. h: cada genétipo explora uma regido especifica do eixo de recursos. i: os gendtipos

diferem em caracteristicas fisiolégicas relacionadas a

taxa de absorcdo e capacidade de armazenamento de nutrientes.
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Sendo assim, toda a instabilidade da dinimica se deve a
estocasticidade ambiental (por exemplo, variagio nas condi-
¢Oes ambientais entre anos sucessivos’') — ou seja, a insta-
bilidade da dinimica deixa de ser deterministica e passa a
ser estocdstica. Uma consequéncia disso é que o efeito da
variagio entre coortes também sofre uma mudanga qualita-
tiva, a qual passa a desestabilizar a dinimica populacional ao
potencializar o efeito da estocasticidade ambiental®. Esses
resultados parecem contradizer os resultados observados
por Filin & Ovadia®, em que a variacio individual no tempo
de maturacio dos individuos desestabiliza a dinimica
populacional no modelo deterministico, mas a estabiliza no
modelo estocastico. Vale notar que Filin & Ovadia®** tam-
bém usaram uma fung¢io nio-linear (modelo de Ricker) para
modelar a dependéncia de densidade, ainda que diferente da
fungio usada por Doebeli & de Jong® e Lindstrom &
Kokko®, o que indica que os resultados observados depen-
dem do modelo escolhido.

Finalmente, dois modelos, um analitico e outro numé-
rico, investigando o efeito da variagio individual na taxa de
consumo dos recursos”, concluiram que a variagio indivi-
dual estabiliza as dinimicas populacionais e promove sua
persisténcia ao longo do tempo (tabela 1). Um resultado
importante observado por Uchmanski®® reside no fato de
que a relagio entre o grau de variacio individual e os tem-
pos até a extingdo nio é monotdnica: a persisténcia das
populacdes é maximizada para graus intermedidrios de varia-
¢io individual.

Modelos de competicio interespecifica

Existem poucos modelos na literatura investigando o
efeito da variabilidade ecol6gica intrapopulacional sobre a
dinimica competitiva entre duas espécies (tabela 1). Apesar
do pequeno ntmero, os modelos disponiveis convergem
para um mesmo resultado geral: a variacio intrapopulacional
facilita a coexisténcia entre espécies competidoras. Todos
os modelos nesta categoria s3o numéricos e, como no caso
dos modelos populacionais, discretos.

Dois desses modelos investigam o efeito da variagio
entre fendtipos® ou gendtipos® no grau de sensibilidade
aos efeitos da competigio intra e interespecifica. O modelo
de Begon & Wall*! usa a equacio de Lotka-Volterra, e, na
auséncia de variagio intrapopulacional, o competidor supe-
rior exclui o inferior em todos os casos, enquanto que se
ha variagio as espécies podem coexistir. Resultados seme-
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lhantes foram obtidos por Lankau®, em que a variabilidade
intrapopulacional ampliou o espago paramétrico no qual os
competidores coexistem. Em um outro modelo, os fenéti-
pos que compdem a populacio diferem nos seus nichos.”
Esse modelo nio investiga diretamente a coexisténcia das
espécies competidoras, mas sim a sua capacidade de se dife-
renciarem, como forma de mitigar os efeitos da competicio
(deslocamento de caracteres), o que, por sua vez, facilita
sua coexisténcia. Um importante resultado do modelo é
que a ocorréncia de variagio interindividual no uso dos re-
cursos torna as interagdes competitivas dependentes de fre-
quéncia, facilitando o deslocamento de caracteres e, conse-
quentemente, a coexisténcia entre as espécies.

Modelos presa-predador e parasita-hospedeiro

Por uma questio de simplicidade, usaremos os termos
“presa” para nos referirmos tanto a presas quanto a hospe-
deiros e o termo “predador” para nos referirmos a preda-
dores e parasitas. Parece haver equilibrio entre as aborda-
gens analiticas e numéricas nessa categoria de modelos (ta-
bela 1). Como no caso dos modelos de competi¢io interes-
pecifica, a variabilidade ecolégica nas presas e/ou predado-
res ou em ambos tende a estabilizar as dindmicas das po-
pulacdes de presas e predadores e promover a sua coexis-
téncia (tabela 1).

Alguns dos estudos investigam o efeito da variagio
intrapopulacional na susceptibilidade das presas aos seus
predadores*, enquanto que outros modelam a variagio nas
taxas de ataque na populagio de predadores®. Apesar de
parecerem diferentes, essas duas abordagens, na verdade,
revelam efeito semelhante, qual seja o de criar “refagios”
para as presas — seja pela habilidade de alguns individuos em
escapar dos seus predadores, seja pela ineficiéncia de alguns
individuos em capturar suas presas — e dessa forma estabi-
lizar a dindmica da interagio.* Outros efeitos possiveis in-
cluem ainda o aumento do tamanho populacional da presa
no equilibrio”, o que pode ter implicacdes para a sua per-
sisténcia ao longo do tempo, diminuindo seu risco de extin-
¢io. Além disso, modelos presa-predador cldssicos (por
exemplo, Rosenzweig-MacArthur, Nicholson-Bailey, Lotka-
Volterra) apresentam uma dinimica conhecida na literatura
ecologica como “paradoxo do enriquecimento”, em que o
aumento da capacidade de suporte da presa (enriquecimen-
to do sistema) leva 2 extingio da presa e do seu predador.®
O enriquecimento do sistema nesses casos leva a formagio
de ciclos-limite de amplitudes cada vez maiores, causando a

Julbo/Dezembro de 2009 103



# OKUYAMA, T. Op. cit.
50 DOEBELI, M. Op. cit.

5 DOEBELI, M. & KOELLA,
J. C. Op. cit.

52VELLEND, M. The Conse-
quences of Genetic Diversity
in Competitive Communities.
Ecology, 87(2):304-311, 2006.

53 PACHEPSKY, E. et al. Con-
sequences of intraspecific va-
riation for the structure and
function of ecological com-
munities part 2: linking di-
versity and function. Eco-
logical Modelling, 207:277-
285, 2007.

104

As implicagées ecoldgicas da variagio intrapopulacional

extingdo da presa e, como consequéncia, a do predador.
Nos modelos de Okuyama®, que usa a equacio de Rosenz-
weig-MacArthur, e de Doebeli®, que usa a equacio de
Nicholson-Bailey, a variagio nas taxas de ataque do preda-
dor diminui sensivelmente a amplitude dos ciclos-limite,
promovendo a coexisténcia entre presa e predador em uma
ampla regido do espago paramétrico, que inclui valores ex-
tremos de enriquecimento. Finalmente, o modelo presa-
predador de Doebeli & Koella® é, na verdade, um hibrido
de modelo presa-predador e de competicio interespecifica.
Duas presas competem por recursos e compartilham um
predador. Uma das espécies de presa ¢ competltlvamente
superior, e, no caso mais simples, na auséncia de variagio
ecolégica intrapopulacional, a condigdo para coexisténcia
entre as presas é a de que o predador ataque preferencial-
mente o competidor superior. A inclusio de variagio na
habilidade competitiva entre os individuos que compdem as
populacbes competidoras, no entanto, nio sé estabiliza as
suas dinidmicas populacionais, como também promove sua
coexisténcia, mesmo em face de altos niveis de competicio.

Comunidades e ecossistemas

Apenas trés estudos investigaram os efeitos da varia-
¢do ecoldgica intrapopulacional sobre atributos de comuni-
dades e ecossistemas. O modelo de Vellend*? investiga o
efeito da variagio intrapopulacional sobre a coexisténcia de
50 espécies que competem por recursos. No modelo, que
utiliza a equagdo de Lotka-Volterra, cada espécie é compos-
ta de um ou mais gendtipos que se reproduzem clonalmen-
te. O principal resultado do modelo é que o crescimento
do namero de genétipos dentro de cada espécie aumenta os
seus tempos de extingdo, promovendo a coexisténcia entre
as espécies competidoras e, portanto, maior riqueza da co-
munidade. Pachepsky et al.®* recorrem a uma abordagem
semelhante, em que uma espécie de planta possui diferentes
gendtipos que diferem em atributos fisiol6gicos relaciona-
dos a absor¢io e ao armazenamento de nutrientes e que
também se reproduzem clonalmente. O aumento da diver-
sidade de gendtipos leva ao aumento da produtividade pri-
maéria, um atributo do ecossistema. E importante notar que
em ambos os modelos os conceitos de genétipo e espécie
se confundem pelo fato de que os genétipos se reproduzem
clonalmente. Em ambos os modelos, cada genétipo pode
ser visto como uma espécie que se reproduz assexuadamen-
te, e, portanto, seria incorreto falar em variagio intrapopu-
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lacional nesses casos. Finalmente, o modelo tritréfico de
Ovadia et al>* é composto de duas espécies de plantas, um
herbivoro e seu predador. O impacto dos herbivoros sobre
as plantas é diretamente proporcional ao seu tamanho cor-
péreo. Os autores observaram que o aumento da variagio
intrapopulacional no tamanho corpéreo dos herbivoros re-
sulta em menor impacto sobre as plantas, favorecendo sua
abundancia.

Discussao

Os modelos aqui analisados parecem indicar que a
variagio ecoldgica intrapopulacional interfere de forma
substancial nas dinimicas ecolégicas, no nivel das popula-
¢oes, comunidades e ecossistemas. Isso indica que essa va-
riacio ecolégica precisa ser incorporada A teoria ecolégica,
com o objetivo de aumentar seu poder preditivo. No caso
dos modelos populacionais, em oito dos doze modelos ana-
lisados a variagio intrapopulacional estabilizou as dindmicas
populacionais, diminuindo o risco de extingio das popula-
¢oes”, sendo também esse um dos possiveis resultados em
outros trés modelos®. Essa tendéncia 2 estabilizagio foi
recentemente confirmada em um experimento demonstran-
do que maior variabilidade genética promove maior estabi-
lidade e persisténcia em populagoes de besouros Tribolium
castaneum.”’ A desestabilizagio das dinimicas populacionais
ou um maior risco de extin¢gio também foram resultados
observados®; e, em um dos modelos foi o dnico resultado
encontrado®. Neste altimo, as expectativas tedricas sio
corroboradas por dados experimentais que também usam o
besouro 1. castanewm como sistema empirico. Essa contra-
digio nos resultados dos diversos modelos pode ser um
reflexo das diferentes abordagens utilizadas. Por exemplo,
Doebeli & de Jong® e Lindstrom & Kokko® utilizaram a
mesma fun¢ido ndo-linear para modelar a dependéncia de
densidade, e em ambos os estudos a variagio intrapopula-
cional estabilizou a dinimica quando esta era deterministica.
Quando a dinidmica populacional era estocistica, a variagio
intrapopulacional a desestabilizou.®? Tal conclusio contradiz
os resultados de Filin & Ovadia®®, em cujo modelo a varia-
¢io intrapopulacional na verdade estabiliza a dinimica es-
tocastica e desestabiliza a deterministica. Filin & Ovadia®,
no entanto, recorreram a uma outra fungido para modelar a
dependéncia de densidade (funcio de Ricker), o que pode
ter sido a causa da disparidade. Essa aparente contradicio
sugere que, pelo menos no caso dos modelos populacionais,
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os resultados sio subordinados aos modelos de referéncia,
restringindo seu grau de generalidade.

Ja os modelos envolvendo duas ou mais espécies pa-
recem todos convergir para o mesmo resultado: a variagio
intrapopulacional tende a estabilizar as dinimicas ecolégi-
cas, promovendo a coexisténcia das espécies sob condigdes
em que elas nio coexistiriam caso nio houvesse a Variagio
Esse é um resultado importante, pois indica que a variagdo
ecoldgica intrapopulacional pode ser um mecanismo mante-
nedor da diversidade biolégica negligenciado pela teoria
ecoldgica em geral. Um mecanismo que parece unificar os
resultados dos modelos de interagdes entre espécies refere-
se a criagdo de “refégios” na presenca de variagdo intrapo-
pulacional. No caso de espécies competidoras, a variagio
intrapopulacional no grau de interferéncia competitiva en-
tre os individuos das espécies competidoras acaba por mi-
tigar o impacto do competidor superior sobre o inferior. O
mesmo principio se aplica s interagbes presa-predador:
uma variagio na eficiéncia com que os individuos na popu-
lagio do predador consomem suas presas — fato devido a
variagio intrapopulacional no predador, nas suas presas ou
em ambos — promove a criacio de reflgios para a presa,
estabilizando a interagio. Essa idéia, na verdade, nio é nova
e vem sendo explorada pelo menos desde os trabalhos
cldssicos de Ruffaker® envolvendo dcaros, em que a coexis-
téncia constatada entre predador e presa foi possibilitada
pela presenca de refagios no espago. Trabalhos teéricos re-
centes®® corroboram a tese. Um outro possivel mecanismo
refere-se ao desacoplamento entre os ciclos de vida do pa-
rasita e de seu hospedeiro, causado pela variagio intrapo-
pulacional de uma das espécies ou de ambas. Por exemplo,
um experimento recente demonstrou que a variagio in-
dividual na duragio do periodo de desenvolvimento de
Callosobruchus chinensis dessincroniza as dinimicas popula-
cionais do besouro e de sua vespa parasitéide, Heterospilus
prosopidis, criando um refuglo temporal para o hospedelro
e permitindo a coexisténcia entre as duas espécies.

Um principio geral que parece emergir dos diferentes
modelos analisados diz respeito 2 interagio entre a variagio
ecolégica intrapopulacional e a nio-linearidade dos atribu-
tos ecolégicos das populagdes e de suas interagdes. Os mo-
delos parecem indicar que, se existe nio-linearidade, a va-
riagio ecolégica intrapopulacional exerce impacto impor-
tante sobre as dindmicas ecolégicas. E nesses casos também
que o uso de médias para descrever as populagdes geram
previsdes inacuradas sobre as dinimicas ecoldgicas. Esse

Ciéncia & Ambiente 39



8 JENSEN, J. L. Sur les fonc-
tions convexes et les inégali-
tés entre les valeurs moyennes.
Acta Mathematica, 30:175-
193, 1906.

% SCHOENER, T. W. Theory
of feeding strategies. Annual
Review of Ecology, Evolution,
and Systematics, 2:369-404,
1971.

70 OKUYAMA, T. Op. cit.

’LOVADIA, O. et al. Op. cit.

Mdrcio S. Araiijo e Sérgio F. dos Reis

resultado é consequéncia de uma relacio matemadtica conhe-
cida como a “desigualdade de Jensen™®, segundo a qual, se
uma fungdo f(x) possui derivada segunda diferente de zero
— ou seja, se ela é nio-linear —, a esperanga da fungio é
diferente da funcio calculada na esperanga. Em termos ma-
tematicos, a desigualdade de Jensen pode ser formulada
como E[f(x)] * f(E[x]) se f"(x)*0. Tomemos como exem-
plo ilustrativo um herbivoro cuja populacio apresenta varia-
¢io comportamental no esfor¢o de forrageamento (tempo
despendido forrageando), de forma que existem individuos
que despendem muito tempo nessa tarefa (e tém alta taxa
de consumo de recursos) e outros que despendem pouco
tempo na mesma agio (e tém baixa taxa de consumo de
recursos). Tal polimorfismo pode se manter em populagoes
naturais se existe um trade-off entre esforgo de forrageio e
risco de predagio, em que os individuos que apresentam
alto esforco sio mais predados do que os que apresentam
pouco esfor¢o.”” Suponhamos que a taxa de consumo de
recursos pelo herbivoro, C, é uma funcio nio-linear do
esforco de forrageamento, de forma que C = f(e). Suponha-
mos ainda que f(e) é concava para baixo (f"<0), uma situa-
¢do andloga a uma resposta funcional do tipo II7°. Finalmen-
te, suponhamos que a distribuicio de e na populagio de
herbivoros é Normal com varidncia s? ou seja, e ~ N (m,

s 7). Estamos interessados em estimar o impacto da popu-
lagio de herbivoros sobre a populagio de plantas, ou seja,
E[f(e)]. E possivel demonstrar matematicamente que, neste
caso, E[f(e)] @ f(E[e])+s*(f"(E[e])/2).”" Essa equagio diz
que a esperanca da fungio corresponde 2 funcio da espe-
ranga somada a um termo que inclui a varidncia de e e a
derivada segunda da funcio calculada na sua média. Vale
chamar atencio para dois pontos importantes. O primeiro
deles é que fica claro que, se a fungio ¢ linear, f"(E[e]) 0,
e, portanto, a esperanga da fungao equivale A funcgio da
esperanga. Nesse caso, a varidncia intrapopulacional pode
ser ignorada. Em segundo lugar, o sinal do termo que se
adiciona a f(E[e]) depende do sinal de f"(e) e, portanto, da
concavidade da fun¢io. No nosso exemplo, f"<0 o que sig-
nifica que o termo é negativo. Portanto, E[f(e)] < f(E[e]),
o que vale dizer que, ao ignorarmos a varidncia de e, es-
tamos superestimando o impacto da populagio de herbivo-
ros sobre a populagio de plantas. Esse resultado se integra
a idéia dos refugios promovidos pela variagio ecoldgica in-
trapopulacional: neste caso, a presenca de variacio nos her-
bivoros os torna menos eficientes na exploragio do seu
recurso, permitindo a persisténcia da populagio de plantas.
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As implicagées ecoldgicas da variagio intrapopulacional

Da mesma maneira, se a concavidade da funcio ¢ positiva,
o efeito da variagdo ecoldgica intrapopulacional serd o inver-
so. Esse fato pode ajudar a explicar os resultados aparente-
mente contraditérios de alguns dos modelos populacionais
analisados, se estes usam funcdes ecoldgicas com concavi-
dades diferentes.

Uma critica que se pode fazer 3 maioria dos modelos
analisados diz respeito ao seu cariter eminentemente feno-
menolégico, o que dificulta a determinacio dos mecanismos
ecolégicos subjacentes as dinimicas observadas. Por exem-
plo, nos modelos demograficos de Fox & Kendall? e Ken-
dall & Fox”, as probabilidades de sobrevivéncia dos indivi-
duos da populagio sio extraidas de uma distribuigio bino-
mial que ndo é gerada por nenhum mecanismo biolégico
especifico. Nesse sentido, a teoria ecoldgica se beneficiaria
do desenvolvimento de modelos que fornecessem uma base
mecanistica para a variagdo intrapopulacional e investigas-
sem seus efeitos sobre as dinimicas ecolégicas. Do ponto
de vista empirico, seria fundamental investigar as formas
das fungdes que descrevem os atributos ecolégicos de po-
pulagdes naturais, como por exemplo a dependéncia de den-
sidade, e de suas interagdes, como as respostas funcionais
de predadores. Nio sé esses padrdes empiricos poderio
subsidiar os modelos ecolégicos, como também indicario a
incidéncia de dinimicas nio-lineares na natureza e os siste-
mas biol6gicos em que esperamos maior efeito da variagio
ecolégica intrapopulacional sobre as dinimicas ecoldgicas.
Enfim, é igualmente importante descrever as formas das
distribui¢des empiricas da variagio intrapopulacional per se,
como por exemplo as distribui¢des de probabilidades indi-
viduais de sobrevivéncia e fecundidade, a distribuigio dos
esforgos de forrageamento de consumidores, ou qualquer
outro atributo morfolégico comportamental ou fisiolégico
responsdvel pela variagdo ecolégica intrapopulacional. Em
muitos casos, os modelos usam, de forma arbitraria, distri-
bui¢oes conhecidas (por exemplo, Normal, Binomial, Pois-
son, Gama) para modelar essa variacio, sem que haja evi-
déncia empirica dando suporte a uma distribuigio em par-
ticular. Mais importante, nio estd claro ainda qual o efeito
dessas diferentes distribui¢gbes sobre as dinimicas ecolégi-
cas desses modelos, uma questio teérica em aberto.
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