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Prefacio a Edicao Brasileira

Este livro nasceu do meu desapontamento com os grandes manuais de ecologia
- eles sdo caros para o estudante e sempre tém muito mais material do que eu
posso apresentar num curso semestral de ecologia e evolugdo. Apesar do seu
tamanho, a maioria destes livros ndo consegue ajudar os alunos na tarefa mais
dificil dos cursos de ecologia: a compreensdo dos modelos matematicos. Muitos
textos modernos excluem ou diluem o material matematico e quantitativo, dei-
xando o aluno com um produto intelectualmente desventrado. Alguns textos (e
professores) mais tradicionais, que optam por apresentar os modelos matemati-
cos também falham ao assumir que os detalhes matematicos sdo 6bvios, passan-
do por cima das derivagdes e deixando de apresentar sucinta e explicitamente os
pressupostos € as previsdes de cada modelo.

Ap6s alguns anos de ensino, eu decidi transformar minha apostila de ecologia
num texto que resolvesse estes problemas. Eu nao sou matematico, nem recebi
treinamento formal em estatistica ou modelagem. Este livro representa minha
tentativa “autodidata” de entender a matéria, de forma a poder explica-la mais
claramente aos meus alunos. Desde a publicacio original em 1995, o livro pas-
sou por trés edicdes e foi usado por milhares de estudantes em centenas de
faculdades e universidades. Tenho a maior satisfacdo na publica¢do desta edigcao
em Portugués e espero que o livro encontre uma audiéncia receptiva entre os
estudantes e cientistas de lingua Portuguesa no Brasil e em outras partes do
mundo.

O titulo original deste livro, em Inglés, é “A Primer of Ecology”, que significa
literalmente “Uma Cartilha de Ecologia”. Tanto o Inglés ‘primer’ como o Por-
tugués “cartilha” designam um texto simples e elementar, apropriado para o en-
sino de material basico a criangas. Pode parecer estranho aplicar este titulo a um
livro cheio de férmulas matematicas, mas na verdade o nome é bem apropriado.
Este texto apresenta os elementos centrais da ecologia e explica os fundamentos
matematicos desses elementos de forma simples e em linguagem direta.



VI

Embora a populagao mundial de humanos e de cientistas continue aumentando
exponencialmente, a comunidade global de ec6logos é surpreendentemente pe-
quena. Por isso, existe uma boa chance de nossos caminhos se cruzarem um dia.
Se isso acontecer, eu gostaria muito de conhecer vocé. Gostaria de conversar
sobre a sua pesquisa e suas aulas e até talvez de tomar com vocé a minha primei-
ra vitamina ! (veja Capitulo 5, pagina 102)

Agradecimentos

Primeiro, agradeco ao Gongalo Ferraz por me contactar propondo a tradugio
desta “cartilha” do seu original em Inglés, para o Portugués. A boa tradugio
do Gongalo preservou tanto o estilo como os detalhes do original, permitindo
até que eu corrigisse alguns erros nos problemas do Capitulo 8. O seu traba-
lho e entusiasmo criaram este livro em bem menos tempo do que eu imaginei
possivel. Estou grato a todos os alunos e professores que testaram a “cartilha”
e me enviaram sugestdes € comentarios ao longo dos dltimos 10 anos. Peter
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as reacOes detalhadas dos seus alunos. Tony Pakes me educou com respeito as
sutilezas das equacdes de crescimento estocastico. Steve Jenkins e Juan Marti-
nez-Goémez encontraram separadamente um erro insidioso na equagdo do valor
reprodutivo.

Gongalo Ferraz agradece a Angela Midori F. Pacheco pela incansavel atengao
a0 detalhe na revisdo do texto em Portugués. Jerry Penha foi o primeiro colega
brasileiro a sugerir a necessidade desta traducio. O entusiasmo do Jerry e dos
seus colegas na Universidade Federal de Mato Grosso convenceram o Gongalo
da viabilidade de uma edicao brasileira. Efraim Rodrigues, da Editora Planta,
acolheu a idéia logo ap6s o primeiro contato e conduziu eficazmente todos os
procedimentos necessarios para a publicag@o do livro. Vérios colegas do Institu-
to Nacional de Pesquisas da Amazonia, em Manaus, responderam a freqiientes
consultas sobre detalhes de traducdo, em particular, Henrique Nascimento, Tia-
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do glossario, numa tentativa de uniformizar a terminologia ecoldgica de Portu-
gal e do Brasil.

Cada capitulo do original beneficiou de revisdes detalhadas por um niimero de
colegas, incluindo Hal Caswell, Rob Colwell, Andy Dobson, Lev Ginzburg,
Bob Holt, Steve Jenkins, Mark Lomolino, Bob May, Janice Moore, Craig Osen-
berg, Mary Price, Bob Ricklefs, Joe Schall, Peter Stiling, Nick Waser e Guiyan
Yan. O Capitulo 5 deve particularmente a Rob Colwell. A organizacdo deste
capitulo, a reformulag¢do do principio de exclusdo competitiva e a “analogia da
vitamina” vieram todos dos meus apontamentos da disciplina de ecologia de co-
munidades lecionada por Colwell na graduacdo da Universidade da Califérnia,
em Berkeley (Inverno de 1980). Shahid Naeem desenhou as ilustragcdes da capa e
dos cabegalhos dos capitulos na edi¢do norte-americana; Neil Buckley corrigiu



minha gramatica e detectou atentamente varios erros de digitacdo nas edicdes em
Inglés. Agradeco a Gary Entsminger pelas extensas conversas sobre a natureza
dos modelos ecoldgicos, conselhos praticos de programacio e todas as firulas de
guitarra que eu roubei dele ao longo dos anos. Acima de tudo, agrade¢o a minha
esposa, Maryanne Kampmann, pelo seu amor e apoio, € por cuidar do jardim
em frente a2 minha janela enquanto eu escrevia.

A Organizagao Deste Livro

Neste livro, eu tento fazer uma apresentacao concisa, mas detalhada dos princi-
pais modelos mateméticos da ecologia de populacdes e de comunidades. Todos
os capitulos seguem o mesmo formato:

Apresentagdo e Previsoes do Modelo deriva os modelos com base em princi-
pios basicos para que os alunos possam entender de onde vém as equagdes. As
equagdes essenciais sdo assinaladas a sombreado, mas também se apresentam
algumas expressdes algébricas intermedidrias que servem apenas para mostrar
ao leitor como se chega do ponto A ao ponto B. Depois de esclarecer as equa-
¢oes, partimos para a explicacdo das previsdes do modelo. Eu me baseei prin-
cipalmente em métodos graficos porque estes tendem a ser mais didaticos que
as solucdes algébricas das equagdes. Embora a maioria dos modelos deste livro
utilize equacdes diferenciais continuas, o aluno ndo precisa integrar nem dife-
renciar equacdes para poder acompanhar o material. Em vez disso, eu coloquei
énfase na interpretacio bioldgica das varidveis do modelo e em como as previ-
sdes mudam em funcdo das alteracdes nestas varidveis. O material apresentado
nesta se¢do, em cada capitulo, aparece de uma forma ou de outra em quase todos
os cursos introdutérios de ecologia.

Pressupostos do Modelo lista os pressupostos matematicos e bioldgicos sub-
jacentes as equacdes. Este material é apresentado em quase todos os livros de
texto, mas normalmente aparece espalhado ou escondido no meio do texto.

Variacdes do Modelo explica modelos relacionados que normalmente se podem
derivar a partir do levantamento de um ou mais pressupostos bésicos. Nesta
secdo, eu inclui tépicos apropriados para cursos avancados ou de graduagdo,
incluindo modelos de estocasticidade ambiental e demografica, modelo de cres-
cimento populacional com estrutura de estados, isoclinas predador-presa nao
lineares, predacio intraguilda e amostragem passiva.

Exemplos Empiricos inclui dois ou trés estudos de campo que ilustram a utilida-
de dos modelos. Os exemplos se restringem a estudos de campo que realmente
medem parametros relevantes para os modelos, embora em alguns casos tenha
sido muito dificil encontrar exemplos apropriados. Normalmente, os estudos em
que os modelos ndo conseguem prever os padrdes observados na natureza sao
mais instrutivos que aquele que tem um sucesso aparente.



Problemas dao ao aluno a oportunidade de trabalhar com as equacdes e entender
0 seu comportamento através da introducio de valores numéricos. Os exercicios
consistem em “histdrias empiricas” altamente simplificadas que, no entanto,
ensinam o aluno a aplicar os conceitos do modelo a dados empiricos e permitem
uma compreensao mais intuitiva das equagdes. Apresentam-se também solugdes
detalhadas de cada conjunto de problemas. Os problemas avancados, correspon-
dentes ao material em “Variagdes do Modelo”, aparecem marcados com um
asterisco.

Os simbolos e os nomes das varidveis sdo uma causa freqiiente de confusdo entre
os alunos. Eu tentei utilizar os simbolos que aparecem na maioria dos livros de
ecologia, mas introduzi algumas alteragdes que me pareciam mais claras. Por
consisténcia, o texto em Portugués utiliza exatamente os mesmos simbolos e no-
mes de variaveis da edi¢@o original. Este livro inclui muito poucas referéncias a
literatura, que aparecem apenas como uma ligacao as fontes das equacdes e dos
exemplos. Novos termos sdo introduzidos em negrito e explicados com maior
detalhe no Glossario. O Apéndice apresenta uma breve explicacdo de como (e
por que) as equacdes diferenciais sao utilizadas em ecologia.

O CONTEUDO DESTE LIVRO

Os Capitulos 1-4 apresentam modelos de uma sé espécie, enquanto os Capitulos
5-7 apresentam modelos de duas ou mais espécies. No Capitulo 1, o modelo de
crescimento exponencial é desenvolvido cuidadosamente a partir de principios
basicos. Os topicos avangados incluem a estocasticidade ambiental e demogra-
fica. No Capitulo 2, aparece o modelo de crescimento logistico, desenvolvido
como uma extensdao do modelo de crescimento exponencial que incorpora den-
so-dependéncia nas taxas de natalidade e mortalidade. Também se descreve o
crescimento discreto com caos, assim como variagdes aleatdrias e periddicas
na capacidade de suporte. O Capitulo 3 cobre o crescimento exponencial em
populacdes com estrutura etiria. Neste caso, os topicos avancados incluem a
derivacdo da equagdo de Euler, o valor reprodutivo e os modelos matriciais com
estrutura de estados.

O Capitulo 4 reflete meu proprio interesse nos modelos de metapopulacdo. Estes
modelos levantam o pressuposto irrealista da auséncia de migracio de individu-
0s, € apresentam as equagdes mais simples para populacdes abertas. Existe uma
analogia estreita entre os nascimentos e mortes de individuos numa populagao
local e a colonizagdo e extingdo de populacdes numa metapopulacdo. Também
existe uma forte ligagdo conceitual entre os modelos monoespecificos de meta-
populacio e o modelo de biogeografia de ilhas de MacArthur-Wilson, que € de-
senvolvido no Capitulo 7. Embora os modelos de metapopulacdo estejam apenas
comecando a aparecer nos livros de texto, eles sio uma ferramenta importante
no estudo da dinamica de populacdes em paisagens fragmentadas e podem ter
aplicacdes na biologia de conservacio.



Xl

Os Capitulos 5 e 6 fazem a apresentacdo corrente dos modelos de competi¢ao e
predacdo com duas espécies, e incluem algumas variacdes mais complexas com
isoclinas nao-lineares. O Capitulo 5 desenvolve um modelo de predagdo intra-
guilda, onde uma espécie atua simultaneamente como predador e competidor.
O Capitulo 6 inclui uma discussao de modelos de parasita-hospedeiro e toca
brevemente no problema dos ciclos populacionais. Ambos os capitulos colocam
énfase na utilizagao de diagramas de espago de fase como uma importante ferra-
menta grafica da modelagem em ecologia. O Capitulo 7 apresenta o modelo de
equilibrio de MacArthur-Wilson como uma possivel explicagao para a relagao
espécies-area. Os modelos de diversidade de habitat e de amostragem passiva
s30 também apresentados como hipdteses alternativas.

O Capitulo 8 apresenta um modelo de Markov da sucessao ecoldgica. Este mo-
delo fornece uma estrutura simples para entender como as comunidades mudam
a0 longo do tempo e pode ser relacionado com descri¢des anteriores de facilita-
¢do, inibi¢do e tolerancia. Ele assenta nas técnicas de multiplicagdo de matrizes
que foram introduzidas no Capitulo 3, no contexto da matriz de Leslie.

PRECEDENTES DESTE LIVRO

Este livro foi inspirado por dois textos de ecologia anteriores. O primeiro foi
“A Primer of Population Biology” de E. O. Wilson e W. H. Bossert. Este li-
vro notavel, publicado originalmente em 1971, tem sido usado por milhares de
estudantes. A sua prosa concisa, tamanho modesto e problemas quantitativos
introduziram uma geracdo de estudantes aos aspectos matematicos da ecologia
e da genética de populagdes. O segundo foi “Theoretical Ecology”, editado por
R. M. May. Os capitulos de revisdo escritos por May forneceram uma estrutura
concisa para os Capitulos 1, 2, 5, e 6 deste livro, que apresentam praticamente
0 mesmo material, de uma forma expandida.

Sob o risco de repetir o 6bvio, esta “cartilha” ndo substitui um livro de texto
extensivo. Pela sua brevidade, ela ignora completamente muitos topicos impor-
tantes da ecologia, que nao sio facilmente resumiveis em modelos matematicos
simples. Eu espero que o seu formato conciso e o pre¢co modesto justifiquem o
seu uso como um texto suplementar. Se esta “cartilha” ajudar os estudantes a
entender o desenvolvimento, aplicacido e limitacdes dos modelos matematicos
em ecologia, entio eu terei atingido o meu objetivo.

ALGUMAS IDEIAS PARA O PROFESSOR

Esta “cartilha” foi planejada tendo em mente dois tipos de disciplina. Primeiro,
ela pode servir como um texto suplementar em grandes disciplinas introdutorias
de ecologia para alunos da graduagdo. O material incluido em “Apresentacio e
Previsdes do Modelo” e “Pressupostos do modelo” assume que os alunos tive-
ram apenas o equivalente a um semestre de calculo e que provavelmente ja
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esqueceram quase tudo o que aprenderam. Na minha disciplina introdutdria na
Universidade de Vermont (> 100 alunos), eu ensino todo o material basico dos
Capitulos 1, 2, 3, 5, 6, e 7. Embora eu nio explique as equagdes do Capitulo 4,
eu incluo os principios basicos de metapopulagcdes e alguns exemplos empiricos.
Todos os problemas sem asterisco, em qualquer dos capitulos, sao apropriados
para uma disciplina introdutdria.

Eu também uso este livro numa disciplina de ecologia de comunidades (<25
alunos), com alunos avangados da graduacio e alunos do primeiro ano da pés-
graduacdo. Nesta disciplina, eu trato o material introdutério como uma revisao
concisa e gasto mais tempo desenvolvendo os topicos em “Variagdes do Mode-
lo”. Este material mais avancado assume um conhecimento minimo de célculo
e algum nivel de contato com conceitos basicos de probabilidades e estatistica,
médias e variancias. Alguns conhecimentos de algebra de matrizes sdo uteis,
mas nao indispensaveis, para a compreensao dos topicos avancados no Capitulo
3. Neste nivel podem-se utilizar os problemas com e sem asterisco.

Minha esperanca é de que este livro seja util para dois tipos de professores.
Aqueles que preferem uma abordagem quantitativa como eu, podem usar o livro
como um guia para aulas onde se desenvolvem modelos de ecologia a partir de
principios basicos. A resolucdo de problemas € essencial para um curso deste
tipo € a maioria dos problemas no final dos capitulos funciona bem como per-
gunta de exame.

Outros professores podem preferir ndo gastar tanto tempo com modelos. Quan-
do assim for, o livro pode servir como um manual para os alunos aprenderem os
detalhes dos modelos por conta propria. Neste caso, talvez o professor prefira
dar mais importancia aos pressupostos dos modelos e aos exemplos empiricos,
deixando de lado a resolucio de problemas.

Os manuais de ecologia continuam se tornando cada vez maiores e mais caros,
dificultando a justificacdo de um texto suplementar. Todavia, por melhores que
sejam 0s manuais convencionais, nenhum deles trata os modelos matematicos
com a atengdo e o detalhe que eles merecem. Eu espero que este livro facilite o
seu ensino e ajude seus alunos a entender melhor os modelos ecoldgicos. Para
mim esta foi sempre a parte mais estimulante e mais grata do ensino da ecolo-

gia.
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Ao Aluno

A pergunta mais freqiiente que me € colocada pelos alunos de iniciacdo a ecolo-
gia é, “Porque precisamos usar tanta matematica para estudar ecologia?” Muitos
alunos se matriculam na minha disciplina esperando ouvir falar de baleias, aque-
cimento global e destruicao das florestas tropicais. Em vez disso, eles se depa-
ram com o crescimento exponencial, tempo de duplicacdo e taxas de crescimen-
to per capita. As duas listas de topicos nio sdo desconectadas. Mas para poder
comegcar a resolver os problemas ecoldgicos complexos, precisamos entender
as bases. Tal como um engenheiro mecanico precisa entender os principios da
fisica para construir uma represa, um biélogo da conservacgio precisa entender
os principios da ecologia para salvar uma espécie.

A ecologia é a ciéncia que estuda a distribuicio e a abundancia. Em outras
palavras, estamos interessados em prever onde os organismos ocorrem (distri-
buicdo), e o tamanho das suas populagdes (abundancia). Os estudos de ecolo-
gia dependem de medi¢des da distribuicdo e abundancia na natureza, portanto
precisamos da matemaitica e da estatistica como ferramentas para sintetizar e
interpretar estas medicdes.

Mas porque precisamos dos modelos matematicos? Uma resposta € que precisa-
mos de modelos para fazer frente a complexidade da natureza. Podemos gastar
uma vida inteira medindo diferentes componentes da distribuicio e abundancia
sem que isso nos leve a uma compreensdo particularmente clara da ecologia.
Os modelos matematicos funcionam como um ‘mapa rodoviario’ simplificado
que nos ajuda a direcionar a atencdo e a escolher exatamente o que medir na
natureza.

Os modelos também geram previsdes testiveis. Ao tentar verificar ou refutar
estas previsdes, nosso conhecimento da natureza avanca muito mais rapido do
que se tentarmos medir tudo e mais alguma coisa sem seguir um plano. Os mo-
delos acentuam a distin¢do entre os padrdes que observamos na natureza € oS
diferentes mecanismos que podem causar esses padrdes.

Existem dois perigos inerentes a utilizagdo de modelos matematicos em ecolo-
gia. O primeiro perigo é que a gente construa modelos complexos demais.
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Quando isto acontece, os modelos podem incluir muitas varidveis que nunca
conseguiremos medir na natureza e as solu¢cdes matematicas podem ser comple-
xas demais. Por isso, os modelos ecoldgicos mais tteis sao normalmente os mais
simples, e foram eles que receberam mais atencao neste livro.

O segundo perigo € que a gente esqueca que os modelos sdo representacoes
abstratas da natureza. Ndo importa quio l6gico um modelo possa parecer, nada
indica que a natureza seja obrigada a seguir as suas regras. Enfocando cuida-
dosamente os pressupostos do modelo, poderemos conseguir identificar os as-
pectos em que ele pode se distanciar mais da realidade. Como vocé€ podera ver
nos exemplos deste livro, frequentemente os modelos nos ensinam mais sobre
a natureza quando as suas previsdes nao se ajustam as nossas observacdes de
campo.

Esta “cartilha” pretende desmistificar os modelos mateméaticos usados na eco-
logia. Muitas das equagdes deste livro aparecerdo também num livro de texto.
No entanto, o livro de texto apresentard pouca ou nenhuma informagao sobre a
proveniéncia das equagdes, enquanto a “cartilha” as desenvolve passo a passo.
Eu espero que este livro possa ajudar vocé a entender os modelos matematicos e
a apreciar melhor os seus atrativos e limitagdes.
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Figura 2.9 Crescimento logistico com variag@o periddica na capacidade de suporte. A ca-
pacidade de suporte do ambiente varia de acordo com uma fun¢do co-seno. Tal como na
variacdo aleatoria, a populacdo com taxa de crescimento alta (r = 10) tende a acompanhar a
varia¢do (a), e a populacdo com taxa de crescimento baixa (r = 0.2) tende a assimild-la (b).
A linha tracejada indica o K. (Baseado em May 1976.)

ndo-territoriais sdo individuos de comportamento submisso. A sua propor¢ao
aumentou de forma denso-dependente a medida que a populacio aumentou (Fi-
gura 2.11a). Quando os machos territoriais residentes foram experimentalmente
removidos, os machos errantes tomaram rapidamente os seus territorios, de
tal forma que a populacido reprodutiva residente se manteve aproximadamente
constante.

A denso-dependéncia também estd patente no nimero de filhotes sobreviven-
tes por fémea (Figura 2.11b), e na sobrevivéncia de juvenis (Figura 2.11c), sen-
do que ambos diminuiram com o aumento do tamanho da populacio. Estudos
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SOLUCOES GRAFICAS PARA O MODELO DE COMPETICAO DE
LOTKA-VOLTERRA

Cenario 1: A espécie 1 vence a competicdo. A Figura 5.5 mostra uma con-
figuragdo possivel das isoclinas no espaco de fase: a isoclina da espécie 1 esta
inteiramente acima da isoclina da espécie 2. Neste caso, o espago de fase estd di-
vidido em trés regides. Na regido de baixo, a esquerda, estamos sob as isoclinas
de ambas as espécies e ambas as espécies podem aumentar. Isto é representado
por duas setas unidas na base, uma horizontal e a outra vertical. O deslocamento
conjunto das duas populagdes € representado pelo vetor soma, uma seta que
aponta para o canto superior direito do grafico. Inversamente, se estivermos na
parte superior direita do espago de fase, estaremos acima das isoclinas de ambas
as espécies. Ambas as populagdes diminuirdo e o vetor soma apontard para a
origem do gréafico.

A situagdo fica mais interessante na regido entre as isoclinas. Aqui, estamos
abaixo da isoclina da espécie 1, logo a sua populacdo aumenta de tamanho e a
seta horizontal aponta para a direita. No entanto, estamos acima da isoclina da
espécie 2, por isso a sua populacdo diminui e a seta vertical aponta para baixo.
O vetor soma aponta para baixo e para a direita, o que leva a populacdo em di
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138-140
isoclina da vitima (fig.), 145-148
isoclina do predador (fig.), 148-153
paradoxo do enriquecimento (fig.), 145-
147
resposta funcional (fig.), 140-145

Loxia leucoptera, 162-163

Lugares, fracdo colonizada por populagdes
(f), 87-97
efeito de resgate,92-94
modelo de colonizagdo interna,90-92,
(93-94),
modelo de ilha-continente, 90-92
valor de equilibrio,89-90

Lynx canadensis, ciclos populacionais (fig.),
151-154

MacArthur, Robert H., 162-163



MacArthur-Wilson, modelo de. ver Equili-
brio da biogeografia de ilhas, modelo
de

Malthus, Thomas R., 234

Manchas solares, efeito sobre ciclos popula-
cionais, 151-154

Manejo de populacdes, valor reprodutivo e,
ver Rendimento 6timo, 70

Mangue, experimentos de colonizacdo em
ilhas, 173-176

Mangue, tempo de duplicagdo, 8-9

Mariquita-azul-de-garganta-negra, denso-de-
pendéncia na, 84

Mariquitas, denso-dependéncia em, 84

Markov de primeira ordem, modelo de, 205-
206

Markov de segunda ordem, modelo de, 205-
206

Markov, Andrei Andreyevich, 187-188

Markov, modelo de, ver Leslie, matriz de,
187-192
pressupostos, 194-196
tipos de, 205-206

Maternidade, plano de [m(x)] ver Fecundida-
de, plano de

Mathematica, 218

Matlab, 218

Matriz de Leslie. ver Leslie, matriz de

Matriz de transi¢ao, 18
de sucessao, ver modelo de Markov

Matriz de transicido. ver Transicdo, matriz
de

Matriz ver Leslie, matriz de

Média, 14-16

Meédia do tamanho populacional, 15-16

Meia-saturacio, constante de, 142

Melospiza melodia, flutuagdes populacionais
(fig.), 40-44

Metapopulagio, 84

Metapopulacio, modelo de, 84-86, 166
besouros carabideos e (fig.), 97-99
borboleta-de-Sao-Francisco e (fig.), 95-
98
dinamica, 86-90
pressupostos, 89-90
risco de extingéo e, 85-87

Metapopulagdo, variacdes do modelo de
colonizac¢ao interna, 90-92, 94-96
efeito de resgate, 92-94
modelo ilha-continente (fig.), 90-92
tabela de modelos, 94-95
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Migracio, no modelo de crescimento expo-
nencial, 5-8
Modelo de Markov. ver Markov, modelo de
Modelo de tolerancia, 186-187, 196-201
Modelo ilha-continente (fig.), 95-97, 90-92
vs. modelo de equilibrio, 166
Modelo populacional, constru¢do de um,
209
Modelo robusto, 10
Modelos de individuos, 201-202
Modelos estocasticos, 14-21
Mogno, retardos em, 33-34
Morgan Hill, estudos de metapopulagdo
(fig.), 95-98
Mortalidade, curva de, 215
Mortalidade, taxa de, 2, 4
denso-dependéncia e, (fig.), 26-27, 29
equilibrio da populagio de predadores e,
131-133
equilibrio estavel e (fig.), 29
estrutura etaria e, 50
no modelo com estocasticidade demo-
grafica, 19-20
no modelo de crescimento exponencial,
5-8, 10
Mortalidade. ver Mortalidade, taxa de
denso-dependente vs. independente da
densidade, 40-45
taxa liquida de reproducdo, 57-58
Mortes, nimero de (D, q), 2-5
Mutualismo, defini¢ao, 117-118
Nascimentos em fluxo, modelo de, 60-61
Nascimentos em pulso, modelo de, 60-61
Nascimentos, nimero de (B), 2-5
na equacdo de Euler, 66-68
Natalidade, curva de, 215
Natalidade, taxa de (b), 2, 4
densidade populacional e, 26-27
denso-dependéncia e, (fig.), 26-27, 29
equilibrio estavel e, 29
estratégias de vida e, 70-72
no modelo com estocasticidade demo-
grafica, 19-20
no modelo de crescimento exponencial,
5-8, 10
plano de fecundidade [b(x)], 52-54, 55-
63
Nematddeos, ciclos populacionais de vermes
(fig.), 153-157
Neutralmente estaveis, ciclos, 135-137
Neutralmente estavel, equilibrio, 214-218
Nothofagus fusca, tempo de duplicacdo, 8-9
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Nova Guiné, 163

Numero adimensional, 14

Oligoquetas, estudos de competicdo em ver-
mes (fig.), 118-123

Organismo modular, andlise com estrutura
de tamanhos, 72-74

Oscilagoes amortecidas (fig.), 32-36

Oscilagdes, em crescimento populacional
(fig.), 33-36

Paradoxo do enriquecimento (fig.), 144-147,
233

Paramecium caudatum, tempo de duplica-
¢40,8-9

Parametro malthusiano, 234 ver taxa de cres-
cimento instantanea

Parasitismo, 117-118

Parasitas, ciclos populacionais (fig.), 153-
157

Per capita, 4-5

Per capita, taxa de crescimento populacional
[(1/N)(dN/dr)] (fig.), 31-33

Periodo, de ciclo populacional, 32-34

Persisténcia de uma populacdo, 85-87

Persisténcia, dindmica de metapopulacdo e,
84-87

Pesca comercial, 44-46

Pesca industrial, rendimento 6timo da (fig.),
44-46

Phasianus colchicus torquatus, crescimento
populacional (fig.), 20-21

PIG ver Predagao intraguilda

Pioneiras, espécies, 185-186

Plantago erecta, borboleta-de-Sao-Francisco
e, 95-97

Plantas anuais, 53-54

Plantas perenes, 53-54

Policarpia, reproducio por, 53-54

Populacio estocastica, 36

Populacao fechada,3, 9, 84-85

Populacdo, 234 ver Metapopulagdo; preda-
dor, populacdo de vitima
ciclica, 35-36 ver Ciclos
definicio, 2
estrutura etaria, 59-60
fechada, 3
fonte vs. sumidouro, 99
migracgdo e, 84
persistencia de, 85-90

Populacdes ameagadas
modelagem de, 23
ursos pardos, 7

Populagdes fonte, 99

Populacdes sumidouro, 99
Por¢ado ndo-utilizada da capacidade de supor-
te (1-N/K), 234-235
Predacio intraguilda, 117-123
Predacgéo ver também Lotka-Volterra, mode-
lo de predacao
defini¢do, 117-118
efeito da predacdo sobre, 71-73
Predador, popula¢ao de (P)
ciclos (fig.), 145-146
crescimento, 131-133
parasitas, 153-157
Presa, populacdo de ver Vitima, populacio
de
Principio da exclusdo competitiva, 114-117
Principios de ecologia animal, 225
Probabilidade (P)
de colonizagdo local (p;), 88-89
de extingdo local (p,), 85-86
de persisténcia (P,), 85-87
de persisténcia regional (P,), 86-88
de sobrevivéncia até a idade x [g(x)], 52-
55
de sobrevivéncia através da classe etaria
i (P), 60-61, 63
estocasticidade demografica e, 16-18
modelo de amostragem passiva e, 173-
176
Protection, faisoes da ilha, 20-22
Prerostichus versicolor, estudo de metapopu-
lacdo (fig.), 97-99
Pymatuning, Estudo de riqueza de espécies
nas ilhas do lago, 178-180
Rattus norvegicus, tempo de duplicacio, 8-9
Razdo predador-presa, modelos de, 153
Recursos
interacdes competitivas e, 102
no modelo de competicio de Lotka-Vol-
terra, 116-117
papel no modelo de crescimento expo-
nencial, 10-12
populagdes de presas como, 130-131
Refugios, 145-148
Relacao espécies-area, 160-163, 236
Rendimento maximo sustentado. ver Rendi-
mento 6timo
Rendimento 6timo, 236
na pesca comercial, 44-46
valor reprodutivo e, 70
Reproducio iterdpara, 53-54
Reprodugao monocarpica, 53-54
Reprodugdo semelpara, 53-54



Reprodugido, tipos de, ver Fecundidade, pla-
no de, 53-54
Reservatorio fonte (P),162-163
Resposta funcional (aV), 131
modelo de predagio de Lotka-Volterra e
(fig.), 140-145
Resposta funcional tipo I, (fig.), 140-141
Resposta funcional tipo II (fig.), 140-141
Resposta funcional tipo IIT (fig.), 141-144,
236
Resposta numérica (BV), 132-133
Restricoes,237
sobre estratégias de vida, 70-73
Retardo (7), 4-5
modelo de crescimento exponencial e,
10
modelo de metapopulacdo e, 89-90
modelo logistico e (fig.), 33-36
Rhizophora mangle, experimentos de coloni-
zacgao, 176-178
Santa Clara, plantas herbaceas em solos ser-
pentinos do condado de, 95-98
Selecdo K, 71-73
Selecao natural, 12
estratégias de vida e, 70
Selecdo r-K, 71-73
Semi-Markov, modelo, 205-206
Senescéncia, 70
Simberloff, Daniel, 173-176
Sobre-exploracio, 44-46
Sobrevivéncia da coorte [S(x)], 53-54, 238
Sobrevivéncia, plano de [/(x)], 53-55
calculos da tabela de vida e, 55-57
estratégias de vida e, 70
matriz de Leslie e, 62-63
tipos de (curvas) (fig.), 55-57
Sobrevivéncia, probabilidade de [g(x),Pi],51-
52, (59-60)
até a idade x [g(x)],55-55
através da classe etdria i (P;), 60-61,
63
Sobreviventes, nimero de [S(x)], 52, 55
Solos serpentinos, 95-98
Solugdes de equilibrio, 106-107
modelo de predacido de Lotka-Volterra
e, 132-134
Spermophilus armatus, analise de tabela de
vida (fig.),74-78
Substituicio, taxa de (7),166
Sucessao, 184-185
modelo de facilitacdo, 184-187, 195-
201)
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modelo de inibicdo, 186-187, 197-201
modelo de tolerancia, 187-188
modelos de autémato celular, 199-201
modelos de individuos, 201-202
modelos matriciais (Markov) de, 187-
192, 205-206
primdria vs. secundéria, 184-185
Sucessao primaria, definicdo, 184-185
Sucessdo secundaria, 184-185
Sucessdo, trajetorias de (fig.), 192-195
em comunidades de recife de coral
(fig.), 206
Surrey (Inglaterra), estudo de imigragao/ex-
tingao, 177-180
Swietenia mahogani, retardos em, 33-36
Tabela de vida estatica, 66-67
Tabela de vida horizontal, 66-67
Tabela de vida vertical, 66-67
Tabelas de vida, ver Estrutura etaria, modelo
de crescimento com, 50, 52-53
Tamanho do corpo
predacdo e, 117-118
taxa intrinseca de crescimento e, 8-9
Tamanho populacional (N), 2
Ciclos
tempo de duplicacdo, 6-10
oscilacoes, 33-36
projecdo, 6-8
equilibrio estavel (N=K), 29
Taxa de alimentacdo, 140-142
Taxa de crescimento (dN/dt)
isoclina, 107
modelo exponencial, 5-8, 29-32
modelo logistico, 26-33
per capita [(1/N)(dN/dr)], 30-33
Taxa de crescimento instantanea (r),215,
216, 238-239
em populagdes de presa, 130-131
estrutura etaria e, 50, 52, 58-61)
geracdes discretas e, 11-15
matriz de Leslie e, 64-66, (74)
matriz de transicio e, 74
modelo de competicdo de Lotka-Volter-
rae, 103-104
modelo de crescimento exponencial e,
5-10
modelo logistico e, 34-36
retardos e (rt), 33-36
tamanho do corpo e, 8-9
Taxa de encontro (o)
aleatdrio, 137-138
ciclos populacionais e, 137-138
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no modelo predador-presa, 131
resposta funcional e, 148-153

Taxa de extin¢do. ver Extin¢ao, taxa de, 163-
169

Taxa de incremento finita (1), 11-15
comparada com taxa liquida de reprodu-
¢do, 57-58
matriz de Leslie €,62, 74-75
matriz de transigdo e, 74

Taxa de mortalidade instantanea (d),4-5

Taxa de natalidade instantanea (b),4-5

Taxa de reprodugio ver Taxa liquida de re-
producdo

Taxa intrinseca de crescimento ver Taxa de
crescimento instantanea

Taxa liquida de reproducdo (Ry), 55-58

Tempo de duplicagdo, 6-10

Tempo de geragdo (G), 57-58

Tempo de manuseio (1),140-141

Tempo de procura, 140-141

Territorialidade, flutuacdes populacionais e,
40-44

Tico-ticos, flutuacdes populacionais (fig.),
40-44

Tragédia dos comuns, 46

Transicao, matriz de, ver Leslie, matriz de;
Markov, modelo de, 72-75, 79
equilibrio (fig.), 191-192
estudo do cardo (fig.), 77-80
trajetdrias de sucessao e (fig.), 192-195

Tribolium castaneum, tempo de duplicacio,
8-9

Tribolium, predacdo intraguilda,117-118

Trichostrongylus tenuis, ciclos populacio-
nais, 153-157

Tunicados, flutuacdes populacionais em, 41-
45

Uinta, Analise de tabela de vida do Esquilo-
do-chao de (fig.),74-78

Ursos arctos horribilis, flutuagdes popula-
cionais (fig.),7

Ursos pardos, flutuagdes
(fig.),7

Ursos, flutuacdes populacionais,? (20-23)

Vacas, tempo de duplicagdo da populacdo,
8-9

Valor reprodutivo [v(x)], 67-71
matriz de transigdo e, 74

Variagdo aleatdria, na capacidade de suporte
(fig.), 38-40

Variacdo periddica da capacidade de suporte
(fig.), 38-41

populacionais

Variancia (o), 241
da capacidade de suporte (fig.), 38-41
da taxa instantanea de crescimento, 241
do tamanho populacional, 15-16
estocasticidade e, 14-17

Verhulst, Pierre F., 28

Vermes
estudos de competicao (fig.), 118-123
nematddeos, 153-157

Vermes intertidais, estudos de competicdo
(fig.), 118-123

Vermes marinhos, estudos de competi¢do
(fig.), 118-123

Vetor da populacio, 62-63

Vetor de abundancias, 59-60

Vetor de estados (s), 187-189
comunidades de recife de coral (fig.),
203-206
trajetorias de sucessdo (fig.), 192-195
vegetacdo do deserto (fig.), 201-204

Virus, tempo de duplicacdo, 8-9

Vitima, populagdo de (V)
capacidade de suporte (fig.), 138-140
ciclos da (fig.), 135-138
crescimento, 130-133, 136-138
efeito de refgio, 145-148
equilibrio, 132-134

Volterra, Vito, 103-104, 130-131

Wilson, Edward O., 162-163

Yellowstone, Populagcdo de ursos pardos do
Parque Nacional de, 7






