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Resumo

O Principio da Selecdo Entropica propfe que o sucesso de invasdo de uma populagdo é
determinado pela correspondéncia entre sua heterogeneidade demogréfica e a heterogeneidade
do ambiente. Esta teoria tem como pressuposto critico uma correspondéncia entre o regime de
recursos e a sensibilidade demografica das populacfes, a qual é aqui validada com base em
populacbes de drosofilideos do Cerrado. O teorema da flutuacdo-estabilidade aponta que a
heterogeneidade demogréfica determina também a estabilidade demogréfica das populacoes,
sugerindo um potencial mecanismo pelo qual a vantagem seletiva é estabelecida em um
sistema competitivo. Este teorema mostrou-se valido para o sistema drosofilideos-Cerrado.
Tendéncias na evolugdo da estabilidade sdo também derivadas. A validacdo do pressuposto
critico do Principio da Selecdo Entropica, somado ao estabelecimento de um mecanismo
potencial que determina o resultado da competicdo, torna tal principio uma promissora teoria
geral da Biologia da Invasdo. Quando os recursos sdo homogéneos e sua abundéncia é
bastante variavel ao longo do tempo, como no sistema drosofilideos-Cerrado, o Principio da
Selecdo Entrdpica prevé que as populacbes com menor heterogeneidade demografica
prevalecem competitivamente. Os dados desta tese, porém, ndo suportam tal previsdo. A
Hipdtese da Sensibilidade Demografica promulga que, em sistemas ndo estruturados por
competicdo, o sucesso de invasdo é determinado pela sensibilidade demogréfica da taxa de
crescimento populacional. E previsto, e corroborado, que quando as condicdes restritivas de
recursos prevalecem no tempo, como no sistema drosofilideos-Cerrado, as popula¢ées com
menor sensibilidade demogréafica sdo mais abundantes. As implicaces conservacionistas dos

resultados aqui obtidos s&o discutidas.

Palavras-chave: Biologia da Invasdo; Complexidade; Demografia; Ecologia Evolutiva;
Entropia Evolutiva; Estabilidade; Flutuacdo de Recursos; Hipotese da Sensibilidade
Demogréfica; Historia de Vida; Potencial Reprodutivo; Principio da Selecdo Entropica;

Teorema da Flutuagédo-Estabilidade.



CAPITULO I:

Introducao



O isolamento geogréafico entre as biotas tem sido um importante fator na evolucéo da
diversidade biologica na Terra. Desde o estabelecimento das sociedades humanas e de seus
primeiros movimentos migratorios, porém, plantas e animais utilizados por estes povos tém
sido levados deliberadamente a areas onde originalmente ndo habitam (Clout 2002, Inderjit et
al. 2005). Associados a essas migracdes, muitos organismos foram tambem acidentalmente
introduzidos. Nos séculos recentes os limites biogeograficos tém sido mais intensamente
violados pelo transporte deliberado ou acidental de espécies pelo Homem. No século XX,
particularmente, a taxa de introducdo destas espécies — chamadas exoticas — acelerou
rapidamente com a globalizacdo do comércio e o aumento da velocidade do transporte (Clout
2002).

Dentre as espécies que sao introduzidas, porém, somente algumas persistem nas novas
areas, sendo entdo chamadas de estabelecidas (Colautti & Maclsaac 2004). Atualmente,
espécies exoticas estabelecidas representam consideravel proporcdo da biota em algumas
regibes no mundo. Elas constituem, por exemplo, 32,7% da fauna da Noruega e 22,3% da
fauna do Canada (Vitousek et al. 1997).

Uma pequena parte das espécies estabelecidas atinge alta abundancia e grande
amplitude geografica, sendo entdo denominadas invasoras (Colautti & Maclsaac 2004). Allen
(1936) observou que dentre 603 espécies introduzidas na Nova Zelandia apenas 48 tornaram-
se invasoras. Mooney & Cleland (2001), por outro lado, estimam que apenas 1% das espécies
que se estabelecem atinge o status de invasora. Espécies invasoras normalmente alteram as
relagdes entre organismos e ambientes de forma irreversivel (Wilcove et al. 1998, Clout 2002,
Sax et al. 2004). Estas mudancas frequentemente implicam em mudancas evolutivas como
deslocamento de nicho, mudancas comportamentais e introgressdo (Mack et al. 2000,
Mooney & Cleland 2001). Juntas, essas mudancas ecoldgicas e evolutivas sdo consideradas a

segunda maior causa de extin¢cbes no planeta (Simberloff et al. 2005). Clavero & Garcia-



Berthou (2005), por exemplo, observaram que a introducdo de espécies exoticas foi
responsavel por 20% e co-responsavel por 34% dentre 170 extin¢bes de espécies de animais
cuja causa da extingdo era conhecida. Ainda, espécies invasoras tém gerado impactos para a
economia global, com perdas anuais de US$ 1,4 trilhdo. No Brasil, calcula-se que tais
prejuizos atinjam anualmente US$ 50 bilhdes (MMA 2010).

A preocupacdo em torno dos potenciais impactos econémicos e ecologicos das espécies
invasoras comecgou ha cerca de trés séculos atras. No final do século XVIII, John Bartram
percebeu que algumas plantas introduzidas afetavam negativamente o ambiente e parte delas
eram extremamente dificeis de controlar (Mack 2003). Em 1793, o surto devastador de febre
amarela na Filadélfia foi associado a chegada de embarcacdes provenientes das indias
Ocidentais (Egerton 1976), fato que ampliou intensamente a consciéncia publica sobre os
potenciais impactos de espécies exoticas. Hooker (1867) revelou que espécies de plantas
europeias rapidamente substituiam plantas nativas da Nova Zelandia. Na segunda metade do
século XIX, alguns trabalhos ja reconheciam as ameacas agricolas relacionadas a espécies
exoticas (Fitch 1861, Forbes 1883, Howard 1898).

Os primeiros passos para o surgimento da disciplina Ecologia da Invasdo como uma
escola independente de pensamento iniciaram, entretanto, somente a partir do periodo entre
1936 e 1958. Neste periodo, estratégias associadas a introducGes bem sucedidas de espécies
exoticas passaram a ser estudadas explicitamente. Allen (1936) e Egler (1942) observaram
que especies exoticas bem sucedidas na Nova Zelandia e Havai, respectivamente,
apresentavam estratégias ecoldgicas diversificadas. Egler destacou ainda que isto tornava
quase impossivel a previsdo dos efeitos da introducdo de determinadas espécies nas
comunidades. Ambos os autores sugeriram ainda que o controle da herbivoria e outros
distdrbios promoviam uma vantagem competitiva das espécies nativas sobre as exoticas.

Estudos de controle de espécies exdticas ganharam impulso em virtude de famosos casos de



controle bioldgico bem sucedido (Inderjit et al. 2005) — p. ex. o controle de Hypericum
perforatum por besouros Chrysomela no oeste dos Estados Unidos (Huffaker & Holloway
1949, Huffaker 1951).

Na década de 1950, tedricos também usaram suas ferramentas para compreender a
dindmica da invasdo por espécies exoticas. Skellam (1951) utilizou modelos de difusdo de
particulas para examinar a expansao da distribuicdo de uma populacdo do rato almiscarado,
Ondatra zibethica, no centro da Europa. D'Ancona (1954) mostrou como as equacles de
Lotka-Volterra poderiam ser utilizadas para entender a dindmica das introducdes de espécies.
Estes estudos deram um importante impulso para o surgimento da Biologia da Invasdo pois
forneceram uma base tedrica que possibilitou um estabelecimento formal desta disciplina.

A inauguracdo da disciplina Ecologia da Invasdo, todavia, pode ser atribuida ao advento
da publicacéo do livro The ecology of invasions by animals and plants (A ecologia da invasédo
por plantas e animais) de Charles Elton em 1958 (Parker 2001, p. 806, Rejmanek et al. 2005).
Elton reuniu fatos e produziu teorias explicativas e previsdes sobre como espécies as exoticas
se espalham e como as comunidades sdo invadidas. A previsdo mais influente de seu livro, e
uma das que ainda esta sendo ativamente pesquisada, foi a de que comunidades mais diversas
resistem mais ao estabelecimento de espécies exoticas (a Hipotese de Resisténcia Bidtica).

Um relevante desenvolvimento da Biologia da Invasdo seguiu-se com a publicacdo do
livro The genetics of colonizing species (A genética de espécies colonizadoras) (Baker &
Stebbins 1965), que reuniu textos de muitos dos ecdlogos e bidlogos evolucionistas mais
influentes do mundo. Dentre as ideias mais notaveis desta literatura estd a nocdo de que
caracteristicas das especies invasoras podem ser usadas para prever seu impacto nas
comunidades. Percebeu-se também que a genética e evolucdo poderiam ajudar a explicar
alguns aspectos da ecologia da invasao (Inderjit et al. 2005). Nesta época foi ainda elaborado,

baseado nas contribuicdes de MacArthur & Wilson (1967), Pianka (1970) e Roughgarden



(1971), um dos modelos mais influentes na Ecologia da Invasdo: o modelo r-K. Este modelo
prevé que, em ambientes com regime de selecdo constante, a selecdo favorece
competitivamente: (i) as populagdes com a maior taxa de crescimento populacional intrinseco
r — r-estrategistas — quando a densidade populacional é baixa; e (ii) as populagdes com a
maior capacidade de suporte K (o tamanho populacional que o ambiente comporta para dada
especie) — K-estrategistas — quando a densidade populacional é alta (Pianka 1970,
Roughgarden 1971).

Na década de 1980, a disciplina Biologia da Invasdo passou de um tema de interesse de
poucos pesquisadores a um dos mais frequentemente pesquisados por ecélogos, tornando-se
uma disciplina académica legitima (Davis 2006). Este momento foi marcado pela publicacdo
de dois importantes livros: Ecology of biological invasions of North America and Hawaii
(Ecologia de invasdes biologicas na América do Norte e Havai) (Mooney & Drake 1986) e
Biological invasions: a global perspective (Invasdes Bioldgicas: uma perspectiva global)
(Drake et al. 1989). Esses livros tinham como objetivo explicito propor uma base tedrica que
permitisse prever a probabilidade de determinadas comunidades serem invadidas e de certas
espécies se tornarem invasoras. Apesar disso, seus editores concluiram que uma base teérica
com previsdes eficientes estava ainda distante de se tornar realidade (Inderjit et al. 2005).
Ainda assim, tais publicacbes expandiram o conhecimento sobre a resisténcia bidtica das
comunidades e o efeito de disturbios na probabilidade de invaséo.

O estabelecimento da Biologia da Invaséo, tal como ela é entendida hoje, no entanto,
pode ser atribuido a um artigo publicado por Carlton em 1985. Carlton sugeriu o
particionamento do processo de invasdo em uma série de estagios consecutivos, iniciando
com o transporte e introducdo, passando pelo estabelecimento de populagdes auto-suficientes,
e terminando com a expansdo da distribuicdo geografica e aumento da abundancia. Ainda,

Carlton destaca que apesar de muitos organismos serem introduzidos, apenas poucos se



estabelecem, e menos ainda se tornam invasores. Esta ideia foi ainda expandida por
Williamson (1996), em seu livro Biological invasions (Invasdes Bioldgicas), que estabeleceu
a conhecida ‘tens rule’ (‘Regra dos dez’). Tal regra prevé que apenas 10% das espécies
introduzidas conseguem se estabelecer e 10% destas se tornam invasoras. Outra importante
contribuicdo de Williamson foi sua percep¢éo sobre a importancia da pressao de propagulo —
0 ndmero de individuos introduzidos ou de eventos de introducdo em uma area — para o
processo (Inderjit et al. 2005).

Atualmente, o entendimento da invasdo como uma série de estdgios tem sido
considerado essencial para a compreensdo do efeito de determinadas caracteristicas dos
organismos e dos ambientes sobre o processo (Richardson et al. 2000, Kolar & Lodge 2001,
Colautti & Maclsaac 2004, Valéry et al. 2008). A identificacao de caracteristicas de invasores
bem sucedidos e ambientes mais suscetiveis a invasdao e dos mecanismos pelos quais elas
atuam tém gerado novas hipoteses e promovido o ressurgimento de hipéteses classicas/antigas
para explicar o processo de invasdo. As principais hipoteses da Ecologia da Invasdo sdo
apresentadas na tabela 1.

O entendimento dos fatores que influenciam a invasdo bioldgica, entretanto, tem se
mostrado ainda desafiador para os ecologos. A multiplicidade de hipdteses relacionada ao
tema tem dificultado o estabelecimento de leis mais gerais da Ecologia da Invasdo (Inderjit et
al. 2005, Gurevitch et al. 2011). Adicionalmente, algumas delas geram previsdes conflitantes
(p. ex. Susceptibilidade Aumentada x Relaxamento da Press@o por Inimigos; Facilitagdo por
Invasdo X Resisténcia Biotica) (ver Tabela 1). No entanto, o limitado poder preditivo da
maioria delas resulta do fato de elas ignorarem que 0s organismos selecionam e séo
selecionados pelo ambiente, ou seja, elas ignoram a correspondéncia entre organismos e

ambientes (Shea & Chesson 2002, Facon et al. 2006, Williamson 1996). Talvez esta seja uma



Tabela 1. Resumo das principais hipoteses relacionadas & Biologia da Invasdo, foco da hipotese (organismo invasor — O — ou ambiente — A),
relacdo com outras hipdteses e referéncias chave. Adaptada de Catford et al. 2009 e Inderjit et al. 2005.

Hipotese Nome _ Hipoteses ..
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Pressao de Propagule O/A Alta abundéncia e frequéncia de individuos CG, II/GPG. Williamson 1996,
Propéagulo (PP) Pressure introduzidos aumentam a probabilidade de invaséo Londsale 1999,
devido a alta diversidade genética, suplementacao Lockwood et al. 2005,
continua e alta probabilidade de introdugdo em um Colautti et al. 2006,
ambiente favoravel. Pysek & Richardson
2006, Richardson &
Pysek 2006.
Competicdo Global Global O Similar a PP. Um maior numero de espécies PP, Am, Alpert 2006, Colautti et
(CG) Competition introduzidas aumenta a probabilidade de que uma II/GPG, NV, al. 2006.
espécie com alta habilidade competitiva seja RB, Nat.
introduzida.

Amostragem (Am) Sampling O/A Similar a CG, mas a competi¢do interespecifica (a0  CG, II/GPG, Crawley et al. 1999.
invés da pressdo de propagulo) determina a invasdo. CS.
A identidade da espécie é mais importante que a
riqueza de espécies da comunidade receptora. A
invasdo ocorre quando as espécies introduzidas sao
capazes de explorar recursos e evitar inimigos mais
eficientemente que as espécies residentes.

Adaptacdo (Ad) Adaptation ~ O/A Invasores sdo pré-adaptados as condi¢des do FH, Nat. Duncan & Williams
ambiente, ou se adaptam apo6s a introducéo, 2002.
possibilitando o sucesso de invasao devido a sua
especializacdo e habilidade competitiva associada.

(cont.)



Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome ) Hipoteses L
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referéncias
Modelo de Dynamic A Disturbios e produtividade interagem afetando a HA, Huston 1979, 2004.
Equilibrio Equilibrium invasdo e cada fator pode reverter as respostas DRA/RF, Di.
Dinamico (MED)  Model determinadas pelo outro. Invasores podem
rapidamente se estabelecer em sistemas com baixa
produtividade e pouco perturbados (mas ndo em
ambientes muito pouco produtivos), mas se tornam
dominantes apenas em sistemas com alta
produtividade e altos niveis de disturbio.
Resistencia Bittica Biotic A Herbivoros, patdgenos e principalmente NV, CG, SL, Levine et al. 2004,
(RB) Resistance competidores do ambiente invadido limitam a Nat. Parker & Hay 2005,
colonizacéo, naturalizagéo e persisténcia dos Alpert 2006.
invasores, impedindo a invasdo. Invasores nao sdo
adaptados ao ambiente, e a invasdo depende somente
do ambiente.
Similaridade Limiting O/A Prediz que invasores bem sucedidos séo NV, JO, RB, MacArthur & Levins
Limitante (SL) Similarity funcionalmente distintos das espécies que habitama HA, Nat. 1967, Emery & Gross

area receptora. Estes encontram competi¢do minima

e podem preencher um nicho vago. Invasores podem
ter filogenias e caracteristicas diferentes ou pertencer
a grupos funcionais distintos das espécies nativas.

2006, Darwin 1859,
Vitousek et al. 1997,
Mack 2003, Callaway &
Ridenour 2004, Hierro et
al. 2005.

(cont.)



Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Inimigo de Meu Enemy of A Inimigos naturais tem um efeito mais forte sobre as  11/GPG, Eppinga et al. 2006,
Inimigo (IM1) My Enemy espécies nativas resultando em competicdo aparente. NAS. Colautti et al. 2004.

Invasores acumulam patogenos generalistas, que

limitam a abundéncia do invasor, mas limitam mais

intensamente os competidores nativos.
Inversdo de Enemy A Inimigos naturais dos invasores sdo também EHCA. Colautti et al. 2004.
Inimigos (1In) Inversion introduzidos no novo ambiente mas sdo menos

eficientes, ou podem ter um efeito oposto, nas novas

condicdes bidticas e abidticas.
Invasor Reckless O Caracteristicas das espécies que facilitam a invasdo  EBI, 1I/GPG. Simberloff & Gibbons
Descuidado (ID) Invader sob certas condi¢cdes ambientais podem ser 2004, Alpert 2006.

desvantajosas para o invasor quando as condigdes

mudam. Esses trade-offs podem explicar invasdes

efémeras. Investimento em caracteristicas ruderais,

como crescimento populacional rapido e alta

fecundidade, ajudam o invasor inicialmente mas

apresentam um trade-off com a tolerancia a

estresses.
Mutualismos Missed A Quando introduzidas em novos ambientes, as RPI, RPI-R.  Mitchell et al. 2006,
Ausentes (MA) Mutualisms especies perdem relacBes mutualisticas benéficas Alpert 2006.

que ocorrem na area de distribuigdo nativa,
impedindo assim a invaséo.

(cont.)



Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Novas Associacfes New A Espécies introduzidas formam novas relagdes com as EBI, SA. Callaway et al. 2004,
(NAs) Associations espécies da comunidade receptora, 0 que aumenta Colautti et al. 2004,
(mutualistas e comensalistas) ou impede (inimigos Mitchel et al. 2006.
naturais) o sucesso de invasao.
Novas Armas Novel O Espécies introduzidas liberam quimicos alopaticos NV, JO, HA, Callaway & Ridenour
(NAr) Weapons que inibem potenciais competidores na area Nat. 2004, Hierro et al. 2005.
receptora. Espécies nativas ndo sdo adaptadas as
novas armas quimicas, aumentando a habilidade
competitiva e sucesso dos invasores.
Invasora Ideal (11), Ideal Weed, @ O Historia de vida, caracteristicas e tracos das espécies Am, CS, CH. Elton 1958, Baker 1965,
Gendtipo de General- invasoras facilitam a invaséo permitindo tais Rejmanek & Richardson
Proposito Geral Purpose especies prevalecer competitivamente sobre as 1996, Sutherland 2004.
(GPG) Genotype espécies nativas. Algumas caracteristicas que tem
sido correlacionadas com a capacidade de invasédo
incluem historia de vida ruderal, pequeno tamanho
de semente, alta plasticidade fenotipica, rapido
crescimento, fecundidade e fertilidade altas e
precoces.
Competidor Superior O A espécie se estabelece se ela é mais eficiente em II/GPG, Am. Tilman 1977, 1980,
Superior (CS) Competitor obter recursos limitantes que as espécies residentes, 1982, 1988, Wedin &

resultando na supressdo ou extirpagdo das espécies

menos adaptadas.

Tilman 1993, Grime
2002, Shea & Chesson
2002.

(cont.)
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Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura)  Original Foco  Mecanismo relacionadas RRéferencias

Facilitacdo por Invasional A Relagbes simbidticas e facilitativas diretas ou EBI. Simberloff & Von Holle
Invasdes Prévias  Facilitation, indiretas entre invasores causam um "efeito 1999, Mack 2003.

(FIP) ou Colapso Invasional domind™. Muitas vezes ocorre em uma gama de

por Invasdo (Cl)  Meltdown niveis troficos, onde uma espécie torna o habitat ou

Disturbio (Di)

Comensalismo
com o0 Homem
(CH)

Naturalizacdo
(Nat)

Disturbance

Human
Comensal

Naturalization

A

comunidade mais amenos para outras espécies.

Disturbios aumentam a disponibilidade de recursos e
reiniciam a sucesséo, dando chance de sucesso de
colonizacao e estabelecimento equivalente para as
espécies invasoras e nativas.

Espécies associadas a ambientes produzidos pelos
homens (urbanos, areas de agricultura, etc) tém
maior probabilidade de serem invadidos.

O sucesso de invasdo é atribuido & interferéncia
humana, alta presséo de propagulo, condi¢des
ambientais favoraveis e interacOes favoraveis na
comunidade.

JO, CH,
1/GPG,
DRA/RF,
MED.

Di, Nat,
11/GPG,
FIP/CI

RPI, CH,
I1/GPG, NV,
Ad, LSL, Di,
NAr, FH.

Sher & Hyatt 1999, Hood
& Naiman 2000, Colautti
et al. 2006.

Inderjit et al. 2005.

Darwin 1859, Londsale
1999, Richardson &
Pysek 2006, Pysek &
Richardson 2006.

(cont.)
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Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Filtro do Habitat Habitat O/A Invasores bem sucedidos séo bem adaptados as Ad. Darwin 1859, Weither &
(FH) Filtering condigdes do ecossistema e capazes de vencer 0s Keddy 1995, Melbourne
filtros ambientais. A heterogeneidade do habitat et al. 2007, Proches et al.
facilita a invasdo devido a vasta gama de condicdes e 2008.
nichos. A probabilidade de saturacao dos nichos é
baixa.
Efeitos Bioticos Biotic A Inclui uma gama de mecanismos que podem facilitar RPI-R, RPI, Callaway et al. 2004,
Indiretos (EBI) Indirect a invasdo como um resultado de interagGes indiretas MA, EHCA, White et al. 2006.
Effects na comunidade, ou seja, como 'a’ altera o efeito de 'b" IMI, IIn,
sobre 'c. As intera¢gdes mais comumente citadas sdo  NAs,
competicao aparente, mutualismo/comensalismo FIP/CI.
indireto, competicdo exploradora e cascatas troficas.
Especialista- Specialist- A Baseado nas interacdes entre as espécies invasoras e  NAr, RPI, Callaway et al. 2004, Sax
Generalista (EG)  Generalist nativas, o sucesso de invasdo é maximizado quando  NAs. et al. 2007.

0s inimigos no ambiente invadido s&o especialistas
(incapazes de predar as espécies introduzidas) e 0s
mutualistas nativos sdo generalistas (facilitam a
invasdo).

(cont.)
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Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura)  Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Heterogeneidade Environmental A  Habitats com alta variabilidade ambiental contém NV, FH. Melbourne et al. 2007.
Ambiental (HA)  Heterogeneity uma diversa gama de nichos que podem abarcar uma

variedade de espécies. A invasao sera bem sucedida

se houver um ndmero insuficiente de espécies

nativas para preencher o0s nichos vagos.
Nicho Vago (NV) Empty Niche A Devido ao limitado pool de espécies nativas, RB, HA, MacArthur 1970, Hierro

comunidades e ecossistemas ndo sdo saturados de Nat. et al. 2005.

modo que 0s invasores podem usar 0S recursos

sobressalentes e ocupar 0s nichos vagos.
Janelas de Opportunity A  Similar a NV, mas a disponibilidade de nichos flutua NV, Di, Johnstone 1986, Shea &
Oportunidade Windows ao longo do tempo e espacgo. Quando a oportunidade DRA/RF, Chesson 2002.
(JO) surge, espécies introduzidas se estabelecem e, ap6s  HA, NAr.

naturalizadas, se tornam invasoras.
Suceptibilidade  Increased O/A Baixa diversidade genética e auséncia de defesa NAsS. Colautti et al. 2004.
Aumentada (SA) Suceptibility especifica do invasor aumentam sua suceptibilidade

a inimigos no ambiente invadido.

(cont.)
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Tabela 1. (cont.)

Hipdtese
(Abreviatura)

Nome
Original

Foco  Mecanismo

Hipdteses
relacionadas

Referéncias

Relaxamento da
Pressdo por
Inimigos (RPI)

Reducéo de
Inimigos (RI)

Enemy
Release

Enemy
Reduction

A Quando sdo introduzidos em novas areas, invasores
perdem seus inimigos naturais (herbivoros,
patogenos) que limitam seu tamanho populacional na
area de distribuicdo nativa. Ha dois tipos de RPI; (1)
regulatdria: ocorre quando as espécies sdo relaxadas
da presséo por inimigos que diretamente limitam sua
distribuicdo nativa, de modo que eles imediatamente
se beneficiam apo6s a introducédo e o tamanho
populacional aumenta quando a limitacéo por
inimigos estéa ausente; (2) compensatdria: ocorre
guando espécies perdem seus inimigos contra 0s
quais eles se defendem. Assim, recursos previamente
usados para defesa sdo realocados para o
crescimento e reproducao, facilitando a invaséo
apesar do retardo temporal e de ser indiretamente.

A  Similar a RPI no processo e no resultado, mas ao
invés de completo relaxamento da pressdo por
inimigos, esta hipdtese € baseada em uma reducéo
no numero de inimigos (parcial e ndo total).

RPI, EHCA,
RPI-R.

RPI, Nat.

Keane & Crawley 2002,
Colautti et al. 2004, Joshi
& Vrieling 2005.

Colautti et al. 2004.

(cont.)
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Tabela 1. (cont.)

Hipotese Nome _ Hipoteses A .
(Abreviatura) Original Foco  Mecanismo relacionadas Referencias
Evolucéo de Evolutionof A  Similar a RPI compensatoria. Cessdo ou diminuicdo RPI, Ad. Blossey & Noétzold 1995,
Habilidade Increased dos inimigos que limitam a populagdo na area de Callaway & Ridenour
Competitiva Competitive ocorréncia permite o invasor alocar recursos 2004, Joshi & Vrieling
Aumentada Ability "economizados" para adaptacdo e aumento da 2005.
(EHCA) (EICA) habilidade competitiva no novo ambiente e

comunidade.
Disponibilidade de Increased A  Espécies requerem recursos para colonizagéo e Di, Ad, JO, Sher & Hyatt 1999,
Recursos Resource estabelecimento de forma que um aumento nos MED. Davis et al. 2000,
Aumentada (DRA) Availability/ niveis de recursos promove oportunidades para a Colautti et al. 2006,
ou Hipotese do Fluctuating invasao. Richardson & Pysek
Recurso Flutuante  Resources 2006.
(RF)
Relaxamento da Resource- A Combina a RPI e a DRA mas sugere que ainvaséio ~ RPI, DRA.  Blumenthal 2006.
Pressédo por Enemy pode ser acelerada ou aumentada quando ambas
Inimigos-Recursos Release ocorrem.
(RPI-R)
Dindmica Neutra  Neutral O Descreve as mudancas na composicao e abundancia - Bell 2001, Hubbell 2001,
de Comunidade Community das espécies como resultado de processos de Chave 2004
(DNC) Dynamics nascimento e morte aleatorios, levando a trajetdrias

de "caminhadas aleatdrias™ (random walk).
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das principais razfes pelas quais o modelo r-K ainda possua grande apelo para os ecologos
(Crawley 1986, Lodge 1993, Byers 2000, Reznick & Ghalambor 2001, Sakai et al. 2001),
apesar de sua capacidade preditiva ser amplamente contestada por dados empiricos (Lawton
& Brown 1986, Williamson 1999, Demetrius & Legendre 2013). Neste modelo, a
reciprocidade entre ambiente e organismos se revela na correspondéncia dos parametros r e K
das populacbes com a limitagdo de recursos do ambiente a qual as populagdes estdo

submetidas.

1. Um novo modelo para prever invasfes bioldgicas

Uma nova perspectiva a problematica da previsdo do sucesso de espécies introduzidas
tem emergido dos estudos de Demetrius e colaboradores (Demetrius 1997, Kowald &
Demetrius 2005, Demetrius & Gundlach 2000, Demetrius & Legendre 2013). Estes autores
sugerem que o valor adaptativo de uma populacdo e, portanto, sua capacidade de invasdo
dependem da extensdo em que a heterogeneidade ambiental e a heterogeneidade demogréafica
estdo correlacionadas. A heterogeneidade ambiental, segundo o modelo, é definida pela
variacdo na riqueza e abundéancia de recursos. A heterogeneidade demografica é descrita pela
variabilidade na idade em que os individuos da populacéo se reproduzem e morrem.

A descricdo matematica da heterogeneidade demografica proposta por Demetrius e
colaboradores resulta de uma analogia entre a diversidade dos eventos demogréaficos
(reproducdo, envelhecimento e morte) de uma populacdo e a diversidade do fluxo energético
em sistemas fisicos (Fig. 1).

Boltzmann (1872) propds que a diversidade no fluxo de energia entre moléculas em
sistemas fisicos pode ser inferida através de uma medida de diversidade do estado energético
destas moléculas, a qual foi dado o nome de Entropia termodinamica. Analogamente,

Demetrius (1974, 1975) propds que a diversidade de eventos demograficos (reproducéo,
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envelhecimento e morte) pode ser inferida através de uma medida de diversidade da idade (ou
tamanho) em que as fémeas se reproduzem, a qual foi dado o nome de Entropia Evolutiva.
Estatisticamente, a Entropia Evolutiva representa uma medida adimensional da
heterogeneidade de caminhos representados na figura 1. Seu valor € zero para populacdes
semelparas e cresce a medida que o grau de iteroparidade aumenta. Ainda, esta medida é
negativamente correlacionada ao tamanho de prole e positivamente correlacionada ao tempo
de maturacdo sexual, ao tamanho de corpo, ao tempo de geracdo e aos gastos metabolicos

(Demetrius 2004, Demetrius et al. 2009) .

Fig. 1. Diagrama esquematico representando a diversidade de fluxo energético e de eventos
demograficos (reproducdo, envelhecimento e morte) em sistemas fisicos e bioldgicos,
respectivamente. Em um sistema fisico, as setas indicam os fluxos energéticos sob taxas bj e
m;. Tais fluxos promovem mudangas no estado energético, representado pelos circulos, dos
elementos do sistema (moléculas). Em um sistema bioldgico, as setas indicam os eventos
reprodutivos e de envelhecimento (ou crescimento) que promovem mudancas na distribuicéo
das idades (ou tamanho) dos elementos (individuos) de uma populagdo. Assim, b; e m;
indicam, respectivamente, as taxas de sobrevivéncia (ou crescimento) e fecundidade dos
individuos na idade (ou tamanho) j. A idade ou o tamanho em sistemas biologicos séo

analogos ao estado energético em sistemas fisicos.
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A Entropia Evolutiva ndo contempla o fator temporal, um fator de extrema relevancia
para o processo seletivo envolvido no processo de invasdo. Assim, tem sido proposto que este
fator seja incorporado em uma medida de heterogeneidade demogréafica através da
parametrizacdo da Entropia Evolutiva em funcdo do Tempo de Geracdo. Esta medida derivada
de heterogeneidade demografica é chamada Taxa de Entropia Evolutiva.

A Taxa de Entropia Evolutiva é analoga a taxa de decaimento das flutuagbes do nivel
energético até o equilibrio em sistemas fisicos (Demetrius et al. 2004). Esta observacédo
resultou na formalizacdo do chamado Teorema da Flutuacao-Estabilidade (Demetrius 1977,
Tuljapurkar 1982, Arnold et al. 1994, Demetrius et al. 2004), o qual prevé uma relacédo
positiva entre a Taxa de Entropia Evolutiva e a estabilidade demografica de populagdes
bioldgicas. Isto sugere que estabilidade pode atuar como um dos mecanismos centrais
associado as invasdes biologicas, ja que a heterogeneidade demografica tem sido apontada
como um dos componentes do valor adaptativo.

O efeito da estabilidade populacional sobre o valor adaptativo pode estar relacionado ao
fato de que a estabilidade de uma populacdo esta relacionada a sua habilidade em obter
energia do ambiente. Uma populacdo com alta estabilidade é capaz de manter seu tamanho
aproximadamente constante, o que possivelmente confere uma vantagem seletiva quando a
abundancia de recursos é aproximadamente constante. Isto ocorre porque a flutuacdo no
tamanho populacional frente a recursos constantes levaria & competi¢do em densidades acima
do equilibrio e sub-exploracédo dos recursos em densidades abaixo do equilibrio. Argumentos
similares implicam uma baixa estabilidade demografica, ou seja, uma alta capacidade em
variar em tamanho possivelmente confere vantagem seletiva em ambientes onde a abundancia

de recursos flutua amplamente.
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1.1. Mudancas na entropia, um resultado do processo seletivo

1.1.1. Sistemas fisicos

As mudancas no estado energético de equilibrio que caracteriza um sistema fisico
refletem mudancas na entropia termodindmica do sistema, e resultam de um processo
dindmico envolvendo a colisdo das particulas que constituem o agregado de matéria. Em
sistemas isolados, a entropia do sistema tende a aumentar, ou seja, a energia tende a se
distribuir mais igualmente no sistema. Em analogia a sistemas biologicos, este processo pode
ser interpretado como selecdo, uma vez que o sistema com maior entropia é favorecido em
detrimento do sistema com menor entropia. Assim, o processo de selecdo em sistemas
termodinamicos isolados implica na maximizacdo da entropia. Formalmente, esse processo

pode ser descrito pela equacéo

s=AS (1)

onde s representa a vantagem seletiva do novo estado energético, A4S = S*—-S,e S*e S
representam a entropia termodindmica no tempo t+1 e no tempo t, respectivamente. A
condicdo s > 0 descreve a dire¢do da mudanca espontanea em um sistema isolado.

Quando energia é fornecida ao sistema, no entanto, a entropia do sistema é aumentada.
Utilizando-se de argumentos matematicos e principios fisicos, Clausius (1865) observou que
mudancas da Entropia de um sistema termodinamico oriundas de mudangas na quantidade de

energia do sistema sdo moduladas pela temperatura e descritas pela equacéo

ds = — ©)
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onde T denota a temperatura absoluta, dQ a mudanca global da energia do sistema e dS
a mudanca na entropia do sistema. A relacdo entre as mudancas da entropia e a mudanca

global da energia no sistema refletem a seguinte relacao entre entropia e a energia do sistema

S=—— (3)

onde S representa a entropia, U a energia média do sistema, F a energia livre e T a

temperatura.

1.1.2. Sistemas bioldgicos

A Evolugdo Biologica prevé que populacdes mais adaptadas prevalecem sobre as menos
adaptadas, aumentado o valor adaptativo do sistema. Baseado na relagdo entre a energia livre
(anéloga a taxa de crescimento populacional), a Entropia Termodindmica (analoga a Entropia
Evolutiva) e a temperatura (andloga ao inverso do tempo de geracdo) e no processo evolutivo
em sistemas fisicos (ver Secdo 1.1.1.), Demetrius e colaboradores' (Demetrius 1997,
Demetrius & Gundlach 2000, Demetrius et al. 2009) propuseram que 0 sucesso de invasdo de

uma populacdo introduzida (ou vantagem seletiva s) é determinado pela equagédo

s=—(®-1)AH (4)

! Tais estudos descreveram as tendéncias de mudanca da Taxa de Entropia Evolutiva do sistema biolégico com
base na teoria ergodiga para sistemas dindmicos e na teoria de processos de difusdo. A teoria ergddiga estuda,
em termos probabilisticos, 0 comportamento médio de sistemas (tais como a entropia, uma medida do estado
energético médio) que evoluem no tempo e estdo em equilibrio. Esta teoria sugere que sistemas dinamicos tém
médias amostrais convergentes, e isso caracteriza o limite.

A teoria de processos de difusdo é uma teoria probabilistica para a solugdo de equagdes diferenciais estocasticas
definidas pelo processo de Markov, através do qual pode-se prever o desencadeamento de um processo baseado
somente no estado atual do sistema. A teoria de processos mimetiza a trajetéria de uma molécula imersa em um
fluido e, a0 mesmo tempo, sujeita a deslocamentos randdmicos resultantes das colisdes com outras moléculas
(movimento Browniano) e prevé probabilisticamente sua posi¢do (Grinstead & Snell 2006, Cap. 11).
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onde s > 0 indica que a populacdo introduzida prevalecera sobre a residente e s < 0
indica que a populacdo residente prevalecera sobre a introduzida. O termo 4H denota a
diferenca entre a Taxa de Entropia da populagéo introduzida H* e da populacéo residente H.
Os parametros ® e y denotam o Potencial Reprodutivo e o indice Demogréfico,
respectivamente, e M denota a soma 0s nimero de individuos das duas populacdes.

O Potencial Reprodutivo € uma medida da sensibilidade da taxa de crescimento
populacional frente a mudancas nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas.
Demetrius & Legendre (2013) sugerem que populacdes submetidas a amplas variagdes na
abundancia de recursos, quando em equilibrio evolutivo, tendem a ter taxas de crescimento
populacional mais sensiveis a mudancas nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-
especificas. Tal argumento condiz com o modelo de Clausius (Secdo 1.1.1.) que afirma que o
aumento na energia livre (determinada por mudancas na abundancia de recurso em sistemas
bioldgicos) promove a diminui¢do da Entropia do sistema.

O Indice Demografico é uma medida da sensibilidade da variancia demogréafica frente
a mudancas nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas. Demetrius &
Legendre (2013) sugerem que populacbes submetidas a amplas variagdes na diversidade de
recursos, quando em equilibrio evolutivo, tendem a ter sua variancia demogréafica mais
sensivel a mudancas nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas. Assim, o
modelo de Demetrius assume que o Potencial Reprodutivo e o indice Demogréafico sio
assinaturas ambientais do regime de recursos aos quais as populacdes estdo submetidas. Este
argumento implica na incorporacdo da relevancia do ambiente na previsdo do sucesso de
invasédo de populagdes introduzidas.

A interpretacdo matematica da Eqg. (4) somada a argumentacdo da correspondéncia do

Potencial Reprodutivo e do Indice Demografico ao regime de recursos culminou na
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proposicdo formal do Principio da Selecdo Entrdpica (Demetrius 1997). Este principio

estabelece as seguintes previsdes sobre 0 sucesso de invasdo

(1) quando os recursos variam amplamente em termos de diversidade e sua abundancia é
aproximadamente constante, a populacdo com maior Taxa de Entropia Evolutiva
prevalecerd;

(1) quando os recursos sdo aproximadamente constantes em termos de diversidade e sua
abundancia varia amplamente, as populagdes com menor Taxa de Entropia

Evolutiva prevalecera.

O modelo r-K (MacArthur & Wilson 1967, Pianka 1970 e Roughgarden 1971) é
modelo mais geral até 0 momento a ser utilizado para o entendimento das invasdes bioldgicas
e um dos Unicos que reconhecem a reciprocidade entre organismos e ambientes. O Principio
da Selecdo Entropica € uma generalizacdo deste modelo e reconhece a heterogeneidade do
ambiente, em termos de recursos, e ndo pressupde uma distribuicdo etaria estavel nas
populacdes, em contraposicdo ao modelo r-K. Ainda, sua nocdo de valor adaptativo incorpora
tanto a capacidade do organismo (1) em apropriar 0s recursos do ambiente; quanto (2) em
transformar esses recursos em sobrevivéncia e reproducdo, enquanto a nocdo de valor
adaptativo do modelo r-K incorpora apenas este Gltimo componente (Demetrius & Legendre
2013). Assim, o Principio da Selecdo Entropica aprimora as contribuicdes do modelo r-K e
estabelece um modelo quantitativo promissor para o entendimento das invasdes bioldgicas.
De fato, suas predi¢des tém se mostrado robustas em simulages computacionais (Kowald &
Demetrius 2005), porém seu suporte empirico é ainda bastante escasso (Ziehe & Demetrius

2005, Demetrius & Legendre 2013).
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2. Objetivo e organizacao da tese

Esta tese tem como objetivo a busca de uma teoria mais geral para explicar o sucesso de
invasdo de populac@es, utilizando drosofilideos do Cerrado como modelo. O Principio da
Selecdo Entropica tem se candidatado como um modelo geral da Biologia da Invasdo. O
suporte empirico deste modelo, no entanto, € bastante escasso e as evidéncias geralmente
baseiam-se em dados quantitativos demograficos e dados qualitativos do regime de recursos
(Ziehe & Demetrius 2005, Demetrius et al. 2009, Demetrius & Legendre 2013).

Na presente tese, a validade de pressupostos e predi¢des do Principio da Selecdo
Entropica é testada empiricamente com base em dados de populagbes naturais de
Drosophilidae que habitam o Cerrado. No Capitulo 2, é testada quantitativamente a
correspondéncia dos pardmetros demograficos Potencial Reprodutivo e indice Demogréafico
com a magnitude de flutuacdo na abundancia e na variancia de recursos, respectivamente. As
implicacdes conservacionistas destas correlacbes sdo exploradas no capitulo. A
correspondéncia organismo-ambiente € um pressuposto fundamental para a validade do
Principio da Selecdo Entrépica, mas que nunca foi quantitativamente testada. A corroboracéao
deste pressuposto permite ainda prever a relacdo entre a evolucdo da histéria de vida e o
regime ambiental, uma abordagem também explorada neste capitulo.

No Capitulo 3, a relacdo positiva estabelecida analiticamente entre a estabilidade das
populacbes e sua Taxa de Entropia Evolutiva, 0 Teorema da Flutuacdo-Estabilidade, é
testada empiricamente. Este teorema relaciona-se ao Principio da Sele¢do Entropica pois
sugere um mecanismo pelo qual a vantagem seletiva é estabelecida, o grau de estabilidade
populacional. Além disso, este teorema permite estabelecer um modelo quantitativo para o
entendimento da evolucdo da estabilidade das populacdes. Este € um tema de extrema
relevancia para a conservacao das espécies e para a Biologia da Invasdo ja que néo so o valor

adaptativo, mas também a persisténcia das populacGes esta relacionada a estabilidade.
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No Capitulo 4, € testada a validade do Principio da Selecdo Entrépica como modelo
preditivo do sucesso de invasdo de populacdes de drosofilideos em areas do Cerrado. Este
principio é valido para sistemas estruturado por competicdo. O papel da competicdo na
estruturacdo de assembleias de drosofilideos € ainda incerto e, por isso, neste capitulo €
também proposto e testado um modelo alternativo para sistemas ndo estruturados por
competicdo. Neste modelo, chamado de Hipotese da Sensibilidade Demogréafica, o parametro
central é o Potencial Reprodutivo. Devido ao fato de que os mesmos processos demogréaficos
determinam o sucesso de colonizacdo de espécies nativas e exoticas (Melbourne et al. 2007,
Davis et al. 2000, Gurevitch et al. 2011), sucesso de invasdo € aqui utilizado indistintamente
para as duas categorias de espécie.

Finalmente, no Capitulo 5 as principais conclusdes dos capitulos 2, 3 e 4 sdo integradas
em uma discussao sob a perspectiva do estabelecimento de uma teoria mais geral da Biologia
da Invasdo. A significancia do conceito de Potencial Reprodutivo para o Principio da Selecéo
Entropica e para a Hipotese da Sensibilidade Demografica é explorada para unir estas duas
hipteses em uma teoria mais geral da Biologia da Invasdo. As implicacdes dos achados desta
tese para 0 manejo das espécies sdo abordadas. Por fim, sdo discutidas perspectivas futuras
para 0 avanco das abordagens aqui apresentadas.

Na secdo a seguir, é caracterizado o sistema bioldgico no qual esta tese é baseada.

3. O sistema biologico estudado
3.1. O Cerrado

O Bioma Cerrado, situado na regido central do Brasil (Fig. 2), € constituido por um
mosaico de distintas formas estruturais em interflivios bem drenados abrangendo desde
florestas a campos além de matas de galeria e outras formacGes em zonas Umidas (Oliveira-

Filho & Ratter 2002). Os trabalhos de campo desta tese foram realizados na fitofisionomia
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predominante do Cerrado, o cerrado sensu stricto (Fig. 3). Tal fitofisionomia é constituida por
vegetacdo xeromorfica cujos arbustos e arvores apresentam casca espessa com troncos e

galhos retorcidos e cobrem entre 30 e 40% das areas (Eiten 1984).

Fig. 2. Localizacdo geografica do Cerrado (&rea em cinza escuro) e do Distrito Federal (area

em preto), onde foram realizados os trabalhos de campo desta tese.

O clima que caracteriza o Cerrado é o tropical chuvoso (Aw variando a Cwa, segundo o
sistema de classificacdo de KOppen). A temperatura varia pouco ao longo do ano (Eiten 1984)
e a média anual é de 20,1°C (Ab’Saber 1983). A pluviosidade média anual ¢ de 1200 a 1800
mm em 65% do bioma. Duas esta¢cdes bem definidas séo observadas: verdo quente e chuvoso
e inverno seco. O periodo de seca vai de maio a setembro com temperatura média do més
mais frio superior a 18°C (Ab’Saber 1983) e umidade relativa do ar média didria podendo
chegar a 20% (Ratter et al. 1997). A esta¢do chuvosa ocorre entre outubro ¢ margo (Ab’Saber
1983) e recebe 75% da precipitacdo total anual (Pereira et al. 1989). A variacdo anual na
pluviosidade é determinante para a dindmica populacional da flora e fauna do Cerrado,

conforme demonstrado para plantas herbaceas (Munhoz & Felfili 2005) e lenhosas (Oliveira
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& Felfili 2008), répteis (Nogueira et al. 2003), pequenos mamiferos (Mares & Ernest 1995),

lepidopteros (Pessoa-Queiroz et al. 2008) e dipteros (Tidon et al. 2003), entre outros.

3.2. A familia Drosophilidae

A familia Drosophilidae (Diptera) é constituida por mais de 3900 espécies de moscas
distribuidas em todas as regides da Terra, exceto nos polos (Bachli 2013). A maioria destas
moscas alimenta-se de microorganismos, especialmente leveduras, presentes em frutos ou
outras partes vegetais e fungos em decomposi¢do (Markow & O’Grady 2006). Algumas
destas espécies sdo mais restritas ecologicamente, utilizando um ou poucos sitios de
alimentacdo e oviposicdo, enquanto outras sdo mais generalistas. Quanto ao habitat, algumas
espécies sdo mais abundantes em areas abertas, como aquelas em processo de sucessao e
ambientes urbanos (Petersen 1960, Vilela et al. 1983, Gottschalk et al. 2007), enquanto outras
0 sd0 em areas mais sombreadas e Umidas, como florestas (Martins 1987). A disponibilidade
de agua, a temperatura e a insolacdo sdo os fatores mais importantes para tal distribuicdo
(Pavan 1959, Powell 1997), bem como o tipo de vegetacdo (Powell 1997) e os recursos
disponiveis. Estes fatores devem também explicar a distribuicdo agregada observada nas
espécies da familia (Brncic & Valente 1978, Tidon-Sklorz & Sene 1992). VariacGes sazonais
na abundancia tém sido observadas para muitos drosofilideos, tanto nos tropicos quanto na
zona temperada (Benado & Brncic 1994). Isto se deve a alta sensibilidade a pequenas
modificagdes no ambiente e a rapidez de resposta em termos de crescimento populacional,

inerentes a familia (Martins 1987).
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'F 3. Vegetaéo de cer senu sticzt‘dle éra éo Diito Federal.

Os drosofilideos vém sendo apontados como bons modelos bioldgicos por sua alta
abundéancia, facilidade de manipulacdo, tempo de geragdo curto e alta sensibilidade e rapida
resposta as condi¢fes do ambiente (Powell 1997, Ferreira & Tidon 2005, Mata et al. 2008).
Estes insetos vém sendo usados como modelos nas mais diversas areas da Biologia,
especialmente a Genética, a Evolucdo e a Biologia do Desenvolvimento. Estudos sobre as
respostas desses organismos aos gradientes ambientais sugerem que eles sdo bons modelos
também para a Ecologia. Assim, o estudo dessas moscas vem sendo bastante eficiente para o
entendimento do impacto da urbanizagéo sobre a biodiversidade nativa (Bonorino et al. 1993,

Ferreira & Tidon 2005, Gottschalk et al. 2007), como indicador para definir estratégias de
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manejo de pragas (Hodge 2000), para a compreensao dos efeitos das mudancas climaticas
(Rodriguez-Trelles & Rodriguez 1998) e do desmatamento de areas tropicais (Davis & Jones
1994, Mata et al. 2008).

Populacdes exoticas e invasoras de drosofilideos ocorrem em todo o planeta (David &
Tsacas 1981, Parsons 1983). Apesar disso e da adequabilidade deste taxon como taxon-
modelo, estas moscas sdo subexploradas para testar teorias da Biologia da Invasdo. Alguns
estudos, todavia, tem sugerido que o sucesso de invasao de drosofilideos esta relacionado a
sua variabilidade genética e capacidade de adaptacdo (Parsons & Stanley 1981, Mata et al.
2010), a similaridade climéatica e ambiental entre o habitat fonte e o habitat receptor, a
associacdo ao Homem (Dobzhansky 1965, David & Tsacas 1981), a capacidade de explorar
uma grande variedade de recursos (Dobzhansky 1965), a estratégia de vida r (David & Tsacas
1981), a introducdo de seus hospedeiros (plantas e/ou insetos) (David & Tsacas 1981) e a
resisténcia a estresses ambientais tais como estresse termal e dessecacdo (David & Tsacas
1981). Estas estratégias podem ser contextualizadas nas hipdteses Adaptacao, Invasora Ideal,
Facilitacdo por Invasdes Prévias, Comensalismo com o Homem, Naturalizacdo, Filtro do

Habitat e Especialista-Generalista apresentadas na tabela 1.

3.3. Drosofilideos no Cerrado

Dentre as 304 espécies de Drosophilidae registradas no Brasil (Gottschalk et al. 2008),
117 ocorrem no Cerrado, sendo a maioria delas espécies raras. As espécies nativas mais
comuns do bioma sdo apresentadas na tabela 2, assim como as espécies exoticas ja registradas
no Cerrado.

As exdticas D. simulans e Z. indianus constituem normalmente grande parte dos
individuos coletados em amostras realizadas no Cerrado. Ja S. latifasciaeformis e D.
malerkotliana sdo abundantes em poucos meses do ano enquanto as demais exoticas

registradas séo raras (Tidon 2006, Chaves & Tidon 2008 e dados desta tese).

28



Tabela 2. Drosofilideos nativos mais comuns do Cerrado e as espécies exaticas registradas
neste bioma, com indicacdo da origem biogeografica, preferéncia de habitat em areas naturais

do Cerrado e riqueza de sitios de criacao.

Savanas

Espécies Origem Habitat" Ndmero de espécies
biogeogréfica (familias) de frutos
registradas como
sitios de criacao®
Nativas
Drosophila cardini Neotropical Matas de galeria e 11 (9)
Savanas
Drosophila mercatorum Neotropical Predominantemente 27 (18)
Savanas
Drosophila nebulosa Neotropical Mata de galeria e 36 (24)
Savanas
Drosophila paraguayensis Neotropical Matas de galeria 10 (10)
Drosophila polymorpha Neotropical Matas de galeria e 30 (20)
Savanas
Drosophila prosaltans Neotropical Matas de galeria e 6 (5)
Savanas
Drosophila sturtevanti Neotropical Matas de galeria e 10 (8)
Savanas
Drosophila willistoni Neotropical Predominantemente 81 (40)
Matas de galeria
Rhinoleucophenga bivisualis Neotropical Savanas 4 (4)
Exoticas
Drosophila ananassae Oriental * 13 (10)
Drosophila busckii Desconhecida  Matas de galeria e 13 (10)
Savanas
Drosophila immigrans Oriental Predominantemente 24 (15)
Matas de galeria
Drosophila kikkawai Oriental * 20 (15)
Drosophila malerkotliana Oriental Matas de galeria e 27 (16)
Savanas
Drosophila melanogaster Afrotropical ** 30 (17)
Drosophila simulans Afrotropical Matas de galeria e 72 (32)
Savanas
Drosophila virilis Paleartica * 1(2)
Scaptodrosophila latifasciaeformis ~ Afrotropical Predominantemente 7(7)
Savanas
Zaprionus indianus Afrotropical Predominantemente 34 (22)

*Abundancia baixa impede a definicdo do habitat preferencial; ** coletada somente em
ambientes urbanos e peri-urbanos; ‘baseado em Tidon (2006) e R.A. Mata (dados n&o
publicados); 2dados para todo o Brasil, baseado em compilacgdo preliminar de H. Valadao.

Esta tese estuda a ecologia e demografia de seis das oito espécies mais abundantes do

cerrado sensu stricto, as nativas D. nebulosa, D. sturtevanti e D. mercatorum e as exoticas D.
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simulans, D. malerkotliana e Z. indianus. Todas estas espécies podem ser consideradas
generalistas em termos do uso de recursos de alimentacdo e oviposicéo (Ledo & Tidon 2004,
Roque et al. 2009, Valadéo et al. 2010 e dados nao publicados de H. Valadao, ver tabela 2).
Zaprionus indianus e D. mercatorum predominam em areas abertas (como o cerrado sensu
stricto) enquanto as outras quatro espécies sao abundantes tanto em areas abertas quanto em
areas mais sombreadas e Umidas (como as matas de galeria) (Tabela 2).

Drosophila simulans é uma espécie africana que tem sido coletada desde os primeiros
inventarios de drosofilideos realizados no Brasil (Sturtevant 1921a,b, Duda 1927) e no
Cerrado (Pavan 1950). Esta é a espécie introduzida de Drosophilidae que melhor se adaptou
as diferentes regides fitogeogréaficas da regido Neotropical, estando atualmente entre os trés
drosofilideos mais abundantes no Cerrado (Chaves & Tidon 2008). Zaprionus indianus é uma
espécie africana introduzida recentemente no Brasil (Vilela et al. 1999) e no Cerrado (Tidon
et al. 2003), que tem se tornado um dos drosofilideos mais abundantes em varios ambientes
neotropicais estando também entre as trés espécies mais abundantes do Cerrado (Chaves &
Tidon 2008). Drosophila malerkotliana ¢ uma espécie asiatica que foi pela primeira vez
registrada no Brasil em 1977 (Sene & Val 1977) e logo em seguida no Cerrado (Sene et al.
1980). Esta espécie, apesar de abundante em outros biomas brasileiros como Mata Atlantica
(Doge et al. 2008) e Amazonia (Martins 1987, 1989), é geralmente pouco abundante no
Cerrado (dados desta tese e Tidon 2006).

Estudos realizados no Brasil apontam que estas trés espécies exaticas séo especialmente
bem sucedidas em areas de vegetacdo aberta e antropizadas (Martins 1989, Tidon et al. 2003,
Gottschalk et al. 2007). A capacidade de explorar recursos tanto em substratos nativos quanto
em exoticos tem também sido destacada (Vilela et al. 1999, Castro & Valente 2001, Ledo &
Tidon 2004, Roque et al. 2009, Valaddo et al. 2010 e dados n&o publicados de H. Valadao e

M. S. Gottschalk). Acredita-se que estas espécies afetam a abundéncia de drosofilideos
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nativos por competicdo (Tidon et al. 2003). Qutros efeitos sobre os sistemas naturais séo
ainda desconhecidos. Porém, pelo fato de que drosofilideos dispersam leveduras e bactérias
associadas a decomposicdo de matéria organica e de que suas larvas escavam frutos em
decomposicdo a procura de alimento, € possivel que tais espécies alterem o processo de
decomposicéo dos frutos e, consequentemente, a ciclagem dos nutrientes. A ocorréncia desta
alteracdo e a dimensao destes efeitos sdo temas ainda a serem investigados.

Finalmente, prejuizos econdémicos causados por estas espécies sdo desconhecidos nas
regibes dominadas pelo Cerrado. No entanto, larvas de Z. indianus tém sido observadas
colonizando citricos, péssego e figo (culturas pouco exploradas na regido). Isto vem trazendo
prejuizos econdémicos severos como, p. ex., perdas de até 50% na safra de figo e reducdo em

80% nas exportacOes deste fruto no sudeste do Brasil (Vilela et al. 1999, 2001).
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CAPITULO II:

A assinatura ambiental na
demografia e suas implicacoes
na evolucao e conservacao das

populacoes



1. Introducéo

O principio da selecdo natural, um dos pilares da teoria evolutiva, postula que a
interacdo reciproca entre o organismo e 0 meio ambiente é a forca que forja a adaptacéo ou o
ajuste da populacdo ao seu habitat. O valor adaptativo, neste contexto, é definido como a
capacidade do organismo se apropriar de recursos do ambiente — um componente ambiente-
comportamental — e transforma-los em energia que € entdo canalizada para a sobrevivéncia e
reproducdo — um componente metabolico-demogréfico.

Os esforcos de tedricos para fornecer uma caracterizacdo matematica do valor
adaptativo tém sido baseados em modelos que focalizam quase que exclusivamente no seu
componente metabolico-demografico. Estes modelos assumem que 0s recursos sdo ilimitados
em abundancia e que o resultado da selecdo é determinado por pardmetros intrinsecos de
viabilidade e fecundidade. Essa perspectiva inclui os modelos de selecdo nos quais se baseiam
a Genética de Populacbes Classica (Wright 1931, 1942) — veja Crow & Kimura (1970) e
Ewens (1969, 2004) — e os modelos Malthusianos de selecdo, baseados na taxa intrinseca de
crescimento populacional (Fisher 1930) — veja Stearns (1992) e Roff (1997, 2002).

As tentativas de incluir a componente ambiente-comportamental na caracteriza¢do do
valor adaptativo tém assumido que a abundancia de recursos € limitada e que o resultado da
selecdo ¢ entdo determinado pela capacidade de suporte do ambiente. Essa abordagem inclui
0os modelos de selecdo dependente da densidade propostos por MacArthur (1962) e
aperfeicoados por diversos autores (p. ex. Roughgarden 1971, Turelli & Petri 1980). Tais
modelos tém sido incorporados nos estudos de selecdo r-K que, por sua vez, tém sido muito
influentes no estudo da evolucdo da histéria de vida (Stearns 1992, Roff 2002).

Em 1980, o evolucionista inglés Brian Charlesworth publicou um influente trabalho que
objetivava incluir a estrutura etaria nos modelos classicos de selecdo r-K. O modelo de

Charlesworth assume implicitamente que, em populacdes estruturadas por idade, fatores
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dependentes da densidade modulam o processo de selecdo natural. Ele sugeriu que a
competicdo entre uma entidade bioldgica introduzida e uma entidade residente relacionada é
um processo deterministico cujo resultado pode ser previsto pela taxa intrinseca de
crescimento — o parametro Malthusiano. Assim, a interacdo entre um ambiente heterogéneo
e uma populacao estruturada era ainda limitada a uma Unica dimenséo do valor adaptativo: o
componente metabdlico-demogréafico.

A importancia da reciprocidade da interacdo organismo-ambiente na dindmica evolutiva
e a inerente limitacdo da abordagem metabdlica-demografica para caracterizar o valor
adaptativo foram introduzidas por Lewontin (1982, 1983). Segundo esse autor, tal
reciprocidade implica que o efeito da demografia sobre o valor adaptativo é modulado pela
composicao genética da populagdo, e também por restricdes de recursos que podem variar em
abundancia e diversidade. Assim, o resultado do processo seletivo dependera da frequéncia
dos gendtipos e também do regime ambiental ao qual estdo sujeitas as populacdes bioldgicas.
Isso implica que os parametros classicos tais como a taxa de crescimento da populacéo e a
capacidade de suporte do ambiente — evocados para caracterizar a dindmica das populacdes
em sistemas demograficamente homogéneos — podem néo proporcionar previsdes validas
para 0 processo seletivo. Lewontin destaca, desta forma, a necessidade da inclusdo da
capacidade de aquisicdo de recursos em uma medida valida de valor adaptativo.

Evidéncias empiricas do principio da correspondéncia entre as caracteristicas do
organismo e seu ambiente tém sido acumuladas por diversos estudos. Essa propriedade tem
sido utilizada para os mais diversos objetivos (ver pequena amostra na Tabela 1) como a
bioindicacdo. Muitos destes trabalhos, inclusive, revelam o impulso da abordagem
conservacionista — p. ex., 0 estudo do efeito de poluentes em sistemas estuarinos (Martins et

al. 2005, Dolbeth et al. 2007) e lagos (Reardon & Chapman 2009).
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A correspondéncia entre as medidas ambientais e os tracos fenotipicos (ou abundancia)
indica uma correspondéncia mais fundamental entre as populacdes e seus ambientes. Esta
correspondéncia pode ser definida como a relacdo entre os recursos que a populacao explora e
as caracteristicas demograficas fecundidade e sobrevivéncia que a caracteriza. Esse
argumento emerge do fato de que a evolucdo de qualquer traco por selecdo natural, em
resposta ao ambiente, € modulada pelas mudancas que tal trago induz nas taxas de

fecundidade e sobrevivéncia.

Tabela 1. Alguns exemplos da relacdo entre as condi¢cbes ambientais e os atributos dos

organismos.
Con(_jlgao Atributo dos organismos Relacéo Referéncia
ambiental
Pluviosidade e Abundancia relativa de Abur!danma aumentada Raunkiaer 1934
. . em biomas altamente
luminosidade plantas oportunistas o (Cap. 4)
variaveis
Altura da vegetacao AT CEEllEA e e Correlacdo positiva REUI AELE7 1
9€1a630  Fanerofitas e Caméfitas Gaop (Cap. 10)
Espessura da concha e
Temperatura da « .
s0ua massa corporal de Correlacdo negativa Trussel 2000
g Littorina obtusata
Abundancia de macrofitas Abundancia aumentada .
.. e 1 . . Martins et al.
Eutrofizagdo de equilibrio” e de espécies oportunistas
. . : 2005
oportunistas em areas eutrofizadas
Abundancia aumentada
Abundancia de macrofitas de espécies de equilibrio
N e 1 . . Dolbeth et al.
Eutrofizacdo de equilibrio~ e ap0Os manejo para
. A 2007
oportunistas diminuicéo da
eutrofizacdo
Tamanho corporal
Heterogeneidade assintético e comprimento
: « - x . Bghn et al.
espacial / Flutuacdo médio do corpo na Correlacéo negativa 2004
de recursos primeira reproducéo de

Coregonus albula

'Espécies de equilibrio sdo aquelas cujas populacées passam a maior parte de sua histdria evolutiva na
fase estacionaria de crescimento; “Espécies oportunistas sdo definidas por episodios recorrentes de
crescimento exponencial e periodos de rapida diminui¢do no tamanho populacional.
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A reciprocidade populacdo-ambiente e o reconhecimento da heterogeneidade
demogréfica das populacGes e da heterogeneidade ambiental integram uma nocéo alternativa
de valor adaptativo, introduzida por Demetrius (1974). Esta nocdo incorpora tanto o
componente ambiente-comportamental quanto o metabdlico-demografico. Demetrius postula
que o valor adaptativo dos organismos depende do grau em que a heterogeneidade de recursos
e a heterogeneidade demografica sdo correlacionadas. Neste modelo, a heterogeneidade de
recursos se caracteriza pela variagdo na abundancia e na diversidade de recursos. Ja a
heterogeneidade demogréafica é caracterizada pela variabilidade na idade em que os individuos
se reproduzem e morrem. A elaboracdo matematica desta ideia representa uma generalizacédo
do principio de selecdo Malthusiana de Fisher (Demetrius 1997). A vantagem seletiva® de

uma populacdo introduzida é descrita analiticamente por

s=—(P-1)4S (1)

onde 4S5 = S’ — S, denota a diferenca entre a Entropia Evolutiva das populagdes
introduzida e residente. Os parametros @ e y denotam o Potencial Reprodutivo e o indice
Demogréfico, respectivamente, e M denota o tamanho da populacéo.

A Entropia Evolutiva S mede a variabilidade na idade em que os individuos da
populacéo se reproduzem e morrem. Assim, ela pode ser considerada uma medida estatistica
do grau de iteroparidade. A Entropia S assume o valor zero para popula¢des semélparas e é
positiva para populagdes iteroparas. Tem sido observado que este parametro assume valores

entre 0,796 e 3,960 para plantas herbaceas, entre 1,690 e 3,979 para arbustos, entre 3,048 e

2 A Eq. (1) é originada a partir da aplicacdo do postulado ASAH > 0 & equacio que descreve a vantagem seletiva
apresentada no Capitulo 1 — Eq. (3). Este postulado descreve a correlagdo positiva observada analiticamente
entre as variagdes na Entropia Evolutiva S e as variacbes na Taxa de Entropia Evolutiva H que decorrem de
pequenas perturbagdes da funcdo reprodutiva liquida.
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5,372 para arvores (Ziehe & Demetrius 2005), entre 1,077 e 3,041 para insetos (Demetrius et
al. 2009) e entre 1,860 e 3,162 para rotiferos rabdeldides (Demetrius & Legendre 2013).

O Potencial Reprodutivo ¢ uma medida da sensibilidade da taxa de crescimento
populacional a perturbac6es nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas. Para
este parametro, tem sido observados valores entre -0,380 e 0,360 para mamiferos, entre -0,168
e 0,113 para aves (Demetrius & Ziehe 2007) e entre 0,124 e -0,088 para rotiferos rabdeloides
(Demetrius & Legendre 2013). O indice Demografico é uma medida da sensibilidade da
variancia demografica a perturbacdes nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-
especificas. Para este parametro foram observados somente valores entre 0,064 e 1,660 para
distintas populacbes de Daphnia pulex, entre 0,098 e 0,969 para rotiferos rabdeldides
(Demetrius & Legendre 2013), entre 1,099 e 0,202 para mamiferos e entre 0,698 e 0,237 para
aves.

A argumentacdo de que o valor adaptativo € modulado pelo regime de recursos resulta
da proposicdo de que o Potencial Reprodutivo e o indice Demogréafico estdo relacionados ao
regime de recursos aos quais as populacbes estdo sujeitas (Demetrius & Legendre 2013).
Baseado no significado demografico destes parametros e em argumentacfes analiticas, foram

previstas as seguintes relacbes

0] O Potencial Reprodutivo esta correlacionado positivamente com a variagdo na
abundéancia de recursos;
(1) O indice Demografico estd correlacionado positivamente com a variagio na

diversidade de recursos.

A elaboracdo matematica apresentada na Eq. (1) implica que mudangas evolutivas no

Potencial Reprodutivo e no indice Demografico tenderdo a promover mudancas na Entropia
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Evolutiva. Incorporadas as relagdes pressupostas entre aqueles parametros e o regime de
recursos, estas tendéncias geram postulados que foram formalizados no Principio da Selecéo

Entropica (Demetrius 1974)

(@ Quando a diversidade de recursos varia amplamente e sua abundancia é
aproximadamente constante ao longo do tempo, populagdes com menor Entropia
tém uma vantagem seletiva e aumentam em frequéncia;

(b) Quando a diversidade de recursos é aproximadamente constante e sua abundancia
varia amplamente ao longo do tempo, populacdes com maior Entropia tém uma

vantagem seletiva e aumentam em frequéncia.

Estas correlacGes, pressupostos criticos do Principio da Sele¢do Entropica, sdo analogos
guantitativos da relacdo entre os atributos demograficos e condi¢cdes ambientais subjacentes as
relacGes documentadas na tabela 1.

Este principio fornece também um embasamento teorico para a elucidacdo de padrbes
de evolucdo direcional nos tracos da histéria de vida em funcdo de restricGes associadas ao
regime de recursos. Isto decorre do fato de que a Entropia Evolutiva — conforme
demonstrado por evidéncias analiticas, computacionais, e empiricas — € positivamente
correlacionada ao tamanho do corpo, a taxa metabdlica, a longevidade e ao tempo de geracao
(Demetrius et al. 2004, Ziehe & Demetrius 2005). A eficiéncia deste principio como modelo
preditivo da evolucdo da historia de vida, no entanto, diminui com o aumento da distancia
filogenética. Ainda assim, evidéncias empiricas sugerem que este principio explica
satisfatoriamente a evolucao de tracos da historia de vida dentro dos taxons Aves, Mamiferos

e Insetos (Demetrius et al. 2009).

52



Este capitulo tem como objetivo avaliar a validade empirica da correlagdo organismo-
ambiente descrita em (1) e (1) com base em dados de populac@es naturais de Drosophilidae.
Sera discutida como esta correspondéncia pode ser explorada para fins de conservagdo, em
particular, para a escolha de areas prioritarias para conservacdo e para 0 monitoramento do
processo de degradacdo ambiental. Adicionalmente, sdo explorados os dados empiricos
obtidos em populacbes de drosofilideos para averiguar a correspondéncia entre regime de
recursos, conforme inferido pelo Potencial Reprodutivo e o indice Demografico, e dois tragos
da histéria de vida: a longevidade e o tempo de geracdo. Por fim, é discutido como o Principio
da Selecdo Entropica fornece um embasamento tedrico para explicar a evolucdo direcional

vista em alguns exemplos apresentados na tabela 1.

2. Material e métodos

As espécies de drosofilideos aqui estudadas — Drosophila malerkotliana Parshad &
Paika 1964, D. mercatorum Patterson & Wheeler 1942, D. nebulosa Sturtevant 1916, D.
simulans Sturtevant 1919, D. sturtevanti Duda 1927 e Zaprionus indianus Gupta 1970 —
estdo entre as oito espécies mais comuns de drosofilideos do Cerrado. Para cada espécie foi
estimada a abundancia e a diversidade de recursos disponiveis em &reas naturais e foram
estimadas taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas em populacGes de
laboratorio recém-estabelecidas.

As coletas dos recursos e dos espécimes de moscas fundadores das populacbes de
laboratdrio foram realizadas na Reserva Ecoldgica do IBGE. Esta reserva constitui parte da
Area de Preservacdo Ambiental Gama e Cabeca de Veado localizada no Distrito Federal,
regido central do Brasil. Esta unidade de conservacao se estende por 10.000 hectares e retine
fitofisionomias savénicas de estrutura altamente variavel nos interflivios bem drenados e

matas de galeria ou outros tipos de vegetacdo de zonas umidas ao longo dos cursos de agua
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(Oliveira-Filho & Ratter 2002). A fitofisionomia onde as amostras foram obtidas foi o cerrado
sensu stricto, a qual é dominada por arbustos com algumas arvores baixas, que cobrem entre

30 e 40% das areas e tem ampla ocorréncia de gramineas (Eiten 1984).

2.1. Abundancia e diversidade de recursos

Imaturos e adultos da maioria dos drosofilideos neotropicais alimentam-se
principalmente de leveduras que crescem em frutos carnosos em processo de decomposicao.
Drosofilideos adultos transportam leveduras de um fruto a outro, inoculando-0s em novos
frutos. Assim, o principal fator limitante para estas moscas é a disponibilidade de sitios de
criacdo para as leveduras (frutos).

Assim, entre julho de 2010 e agosto de 2011, duas pessoas realizaram o rastreamento de
frutos caidos em cinco sitios de coleta — A: 15°56'42,2"S, 47°52'27,3"W; B: 15°56'35,9"S,
47°952'53,0"W; C: 15°56'29,5"S, 47°53'05,5"W; D: 15°55'51,4"S, 47°52'40,6"W; e E:
15°57'24,4"S, 47°53'19,4"W —, com areas aproximadas de 4,3 ha. Em cada sitio, foram
despendidos 30 minutos por més para este rastreamento, sem que toda a area pudesse ser
vistoriada. Os recursos localizados foram coletados, identificados, pesados e mantidos
individualmente em laboratério (24,0 £ 1,0°C; fotoperiodo 12h/12h). Adultos emergidos
foram removidos a cada dois dias e identificados.

A abundancia de um recurso i para uma espécie de drosofilideos j em um més t foi

obtida por

ajj(t) = Mi(t) Pji(t) )

onde Mij(t) representa a massa total do recurso i no més t e Pji(t) representa a abundancia

relativa da espécie j dentre as moscas que emergiram do recurso i coletado no més t.
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A abundancia total de recursos, inclusos todos os recursos i, para um drosofilideo j no

tempo t foi calculada por

Aj(t) = Za;;(t) (3)

Esta medida de abundancia ignora possiveis diferencas entre 0s recursos quanto ao
conteddo nutricional por grama, ja que dados mais precisos sobre o contetdo nutricional ndo
estdo disponiveis.

A magnitude de variacdo na abundancia de recursos para cada espécie j ao longo do
tempo de estudo foi entdo medida através do coeficiente de variagéo de Aj(t) (t=1, 2, ..., 14)
— CVaj(r). Este coeficiente € calculado a partir da razéo entre o desvio padrdo e a media das
amostras.

Ja a magnitude de variacdo temporal na diversidade de recursos disponiveis para um
drosofilideo j foi medida como o coeficiente de variacdo da riqueza de taxons de recursos que
foram utilizados como sitios de criagdo por j no tempo t (CVgjy). Complementarmente, a
variacdo temporal na diversidade de recursos foi medida através do complementar da média
do indice de similaridade de Morisita (Magurran 2004) — 1 — % —calculado com base
em todas as combinacOes de meses possiveis.

Drosofilideos tém tempos de geracdo curtos e, consequentemente, até mesmo poucos
meses representam um periodo suficiente para sua demografia evoluir (Mueller & Joshi
2000). No entanto, nenhuma mudanca climatica ou ambiental que sabidamente pudesse afetar
significativamente a dindmica dos recursos foi observada nas areas estudadas ao longo dos
ultimos anos. Além disso, a dindmica populacional dos drosofilideos ao longo deste estudo foi
similar a observadas em estudos anteriores (dados ndo mostrados). Deste modo, as estimativas

de flutuacdo da abundéncia e diversidade de recursos aqui utilizadas sdo provavelmente
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representativas das variacdes no regime de recursos que determinaram a evolucdo das taxas de

fecundidade e sobrevivéncia tais como sdo observadas nas populagdes atuais.

2.2. Dados de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas

Taxas de fecundidade e sobrevivéncia foram medidas em linhagens recém-estabelecidas
em laboratdrio (até dois meses). Foi assumido que o curto periodo de criacdo em laboratorio,
antes do inicio dos experimentos (cerca de duas geracdes), foi insuficiente para promover
mudancas evolutivas significativas na demografia. Além disso, o presente trabalho pressupde
que as condi¢bes em que as moscas foram mantidas ndo afetaram substancialmente as taxas
de fecundidade e mortalidade ou afetaram similarmente todas as espécies. Estes pressupostos
podem ser considerados realistas uma vez que as espécies estudadas sdo generalistas em
termos de recursos alimentares e sobrevivem em uma variada gama de condicdes de
temperatura. Além disso, as moscas foram mantidas em temperatura e fotoperiodo
representativos do clima do Cerrado (24,0 + 1,0°C; fotoperiodo 12h/12h). Estes
procedimentos e pressupostos sugerem que os atributos demograficos aqui estimados refletem
o regime de selecdo em que estas populacdes evoluiram.

Placas de Petri com meio de cultura de agar foram expostas em laboratorio durante duas
horas a moscas adultas e o nimero de ovos depositados foi contabilizado (N > 30). Trés dias
depois, foi contabilizado o nimero de larvas e estimada a taxa de sobrevivéncia ovo-larva
através da razdo numero de larvas/ numero de ovos. Similarmente, meios de cultura foram
expostos a moscas adultas e dois ou trés dias ap0s a oviposicdo (dependendo da espécie),
cinquenta larvas foram transferidas para uma nova placa de Petri. Duas a trés semanas apos
(dependendo da espécie), o numero de pupas e adultos foram contabilizados. A taxa de

sobrevivéncia larva-pupa foi entdo obtida pela razdo nimero de pupas/ 50 larvas. Ja a taxa de
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sobrevivéncia pupa-adulto foi obtida pela razdo numero de adultos/ numero de pupas. Para
cada estimativa, foram conduzidas no minimo 20 réplicas com alimento abundante.

Taxas de sobrevivéncia e fecundidade de fémeas adultas foram estimadas para classes
etarias de quatro dias (3,5 dias para D. sturtevanti e D. nebulosa). Casais adultos com no
méaximo 20 horas apds a emergéncia foram colocados individualmente em potes contendo
uma placa de Petri com meio de cultura de Agar e alimento abundante (N > 35). A cada
quatro dias (ou 3,5 dias), as placas foram substituidas e 0 nimero de ovos depositados foi
contabilizado para determinacdo da taxa de fecundidade — o numero médio de filhas
produzidas por cada fémea (assumiu-se que as descendentes fémeas representavam 50% dos
ovos depositados). Adicionalmente, as fémeas mortas foram contabilizadas a cada quatro dias
para determinar as taxas de sobrevivéncia por classe etaria enquanto os machos mortos foram

substituidos.

2.3. Computacao dos parametros demogréaficos

Os dados empiricos que formam a base das analises aqui apresentadas sdo a
sobrevivéncia |; — a probabilidade de que um individuo nascido na idade zero ira sobreviver
até a idade j — e a fecundidade m; — o numero médio de descendentes do sexo feminino
produzido por uma fémea na idade j.

Os parametros® nos quais o Principio da Selecdo Entrépica baseia suas previsdes s&o

todos propriedades da funcdo reprodutiva liquida V;. Esta fungao V; é dada pelo produto

% As formulas e a notacdo aqui apresentadas estdo configuradas para uso com dados discretos. Todas as formulas
apresentadas no capitulo sdo baseadas em Demetrius (1997) e Demetrius & Legendre (2013)
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A Entropia Evolutiva S € dada por

n
S==> pjlwy 5)
Jj=1

onde n é o numero de classes etarias, e p; € a probabilidade de que mée de um recém-

nascido selecionado ao acaso pertenca a classe etaria j. O parametro p; € dado por

p;j = exp(=rj)V (6)

Nesta equacdo, r € a taxa de crescimento populacional intrinseca, a qual é calculada por

n¥7i, Vj
re—t )

onde o tempo de geracdo T especifica a idade média das mées na ocasido do nascimento

de seus descendentes. O tempo de geracéao é dado por

T = ijpj (8)
j=1

O Potencial Reprodutivo ® mede a sensibilidade da taxa de crescimento populacional r

a perturbacbes nas taxas de fecundidade e mortalidade. Estas alteracdes sdo induzidas por
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perturbagdes na funcéo reprodutiva liquida V! para produzir uma funcdo Vj'*®. A quantidade @

é calculada através da derivada direcional de r — r(0) — avaliada sob a condicdo 6 = 0

dr B
asls

0 %)

Quando r(0) representa a taxa de crescimento associado a funcéo Vj, a Eq. (9) se torna

n

1
O == pjlny, (10)

j=1

O Indice Demografico y, por outro lado, mede a sensibilidade da variancia demografica
populacional ¢° a perturbacBes nas taxas de fecundidade e mortalidade. A quantidade y é

calculada através da derivada direcional de 6> — ¢*(5) avaliada ob a condicéo 6 = 0

do’l _ 11
%, - (1)

Quando ¢°(d) ¢ a variancia demografica associada & funcio Vj, a Eq. (11) se torna

n n ZTL
AN Wz AN TN 12
v=15 ) PVt 5 ) W 7 2PV (12)
j=1 j=1 j=1

A variancia demogréfica ¢° de uma populacéo é dada por
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n
1
ot = = ijwjz (13)
j=1
onde W; é
; n
J
W, = -7 ijanj + InV; (14)
j=1

2.4. Analise dos dados

A correspondéncia entre os parametros @ e y e a variagdo na abundéncia e na
diversidade de recursos, respectivamente, foi testada através de andlises de regressao simples
realizadas com o auxilio do programa GENES 2009.7.0 (Cruz 2006). Anélises de correlacdo
de Pearson foram utilizadas para testar a correspondéncia dos parametros Potencial
Reprodutivo @ e indice Demografico vy a tracos da histéria de vida — a longevidade média e

o0 tempo de geracao.

3. Resultados

Os parametros demograficos derivados da fungdo V;j (Fig. 1), a magnitude de variagéo
na abundancia e diversidade de recursos para as seis espécies de drosofilideos estudadas séo
apresentados na tabela 2.

As anélises de regressdo realizadas indicaram uma relagédo significativa positiva (média
a forte) entre o Potencial Reprodutivo e a magnitude de variacdo na abundancia de recursos
(Fig. 2), conforme pressuposto pelo Principio da Selecdo Entropica. Ja a relacdo positiva
pressuposta entre o indice Demografico y e a magnitude de variagdo na diversidade de

recursos néo foi suportada, mesmo com a excluséo de um possivel valor discrepante (Fig. 3).

60



A) 25
— - mer
20 XX R XN neb
stu
< 15
[«5]
S
:'(‘2
E 10 -
=
5
I
by
.
0 T T |a:.:F == - T 1
0 20 40 60 80 100
Idade da fémea (dias)
B) 25
= = mal
/q } .
20 II Jl_ sim |
/ ! zap
] \
S 15 ! Ve o
g / W
e ! N
T 10 I <= J_\I T
c N
> \ .
5 ! I\ T |
! I™» [
! \ ]
0 P I I=
0 20 40 60 80 100
Idade da fémea (dias)

Fig. 1. Funcéo reprodutiva liquida V; — a contribuicdo reprodutiva idade-especifica das fémeas

para a proxima geracao — para (A) trés drosofilideos nativos no Cerrado e (B) trés exoticos. A

curva V;j é baseada na mediana e barras de erro nos valores minimo e maximo das amostras

obtidas pelo método Jacknife. mal - Drosophila malerkotliana, mer - D. mercatorum, neb - D.

nebulosa, sim - D. simulans, stu - D. sturtevanti, zap - Zaprionus indianus.
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Tabela 2. Pardmetros demograficos e diversidade e abundancia de recursos nas areas

estudadas para seis espécies de drosofilideos.

Parametros demograficos

Variacdo no regime de recursos

Espécie ——
P Y S T L CVajw CVriw 1—Inmye
D. malerkotliana 0.080 -0.006 1.463  20.9 17.2 3.66 1.99 1.00
D. mercatorum 0.068 0.046 2374 30.2 30.3 2.74 1.99 0.97
D. nebulosa 0.057 0.011 2452 36.9 29.4 2.81 1.39 0.97
D. simulans 0.115 0.036 2.106 235 21.9 1.67 1.32 0.98
D. sturtevanti 0.067 0.060 2.717 37.2 33.3 2.87 2.54 1.00
Z. indianus 0.059 0.052 2541 39.6 34.7 2.56 1.88 0.99

® - Potencial Reprodutivo, y - Indice Demografico, S - Entropia Evolutiva, T - Tempo de Geragio
(dias), L - Longevidade Média (dias), CVyjq - coeficiente de variagdo da abundancia de recursos,
CVgjy - coeficiente de variagdo numero de espécies de recurso, 7—Iy,;) - diversidade beta

(complementar do indice de Similaridade de Morisita).

a:R?2=-0.55, p=0. 2593
b: R2=0.80, p=0.0412; Y =0.01094 + 0.018902X
0.14
0.12 Q sim
1
o 010
0.08 }-ma
mer Stu
1
0.06 A e
0-04 T T T T 1
1.500 2.000 2.500 3.000 3.500 4.000
CVait

Fig. 2. A relacdo entre o Potencial Reprodutivo @ e o coeficiente de variacdo da abundéncia

de recursos (CVajy) para seis espécies drosofilideos com a indicagdo do ajuste linear. As

medidas obtidas para o Potencial Reprodutivo sdo representadas pela mediana e as barras de

erro pelos valores minimo e maximo das amostras obtidas através método Jacknife. O circulo

grande branco representa um valor discrepante. a e b indicam, respectivamente, os resultados

da anélise de regressdo com e sem o valor discrepante. Codigos das espécies conforme Fig. 1.
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Fig. 3. A relacdo entre o indice Demografico y e (A) o coeficiente de variacio da riqueza de
taxons de recursos (diversidade) (CVgjy) e (B) a diversidade beta tal como medida por
1 — I,y Para seis espécies de drosofilideos. As medidas obtidas para o indice Demografico
sdo representadas pela mediana e as barras de erro pelos valores minimo e maximo das
amostras obtidas através método Jacknife. a e b indicam, respectivamente, os resultados da
analise de regressdo com e sem D. malerkotliana, um possivel valor discrepante. Cédigos das

espécies conforme Fig. 1.
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As populacBes aqui estudadas normalmente apresentam grandes tamanhos. A menor
densidade média de adultos observada dentre estas espécies foi de 8,62 adultos / ha (dados
ndo mostrados). A extrapolacdo desses valores para a area total da unidade de conservacéo
(10.000 ha contiguos) resulta em estimativas de tamanhos populacionais médios superiores a
80.000 individuos adultos. Assim, em vista da Eq. (1) para a vantagem seletiva, o efeito do
indice Demografico y sobre as mudancas evolutivas na Entropia S, e em tragos da histdria de
vida, sera bastante reduzido. Consequentemente, é prevista uma correspondéncia direta entre
o Potencial Reprodutivo @ e a Entropia S e assim, uma correspondéncia direta entre o
Potencial Reprodutivo e os tracos de vida tempo de geracdo e longevidade. Esta previsao foi
confirmada para o tempo de geracdo (Fig. 4A) mas ndo para a longevidade média, embora

haja aparentemente também uma relacdo negativa com este parametro (Fig. 4B).

4. Discussao
4.1. A correspondéncia entre o regime de recursos e 0s parametros Potencial
Reprodutivo e Indice Demogréfico

O reconhecimento da reciprocidade populacdo-ambiente e da importancia da
heterogeneidade demogréfica das populacdes e da heterogeneidade de recursos do ambiente
estimularam a busca de uma nova no¢cdo matematica de valor adaptativo, culminando no
Principio da Selecdo Entropica. A reciprocidade populacdo-ambiente e a importancia da
heterogeneidade de recursos do ambiente, no entanto, sdo incorporadas neste modelo através
de parametros demograficos, e ndo ambientais. E argumentado, porém, que tais parametros
demogréaficos sdo assinaturas ambientais do regime de recursos. Mais precisamente, €
argumentado que o Potencial Reprodutivo reflete a amplitude de variacdo na abundancia de

recursos enquanto o indice Demografico reflete a amplitude de variagdo na diversidade de
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recursos. Essas correlacdes sdo pressupostos criticos para as previsdes realizadas pelo modelo

(veja previsdes (a) e (b) na Secao 1).
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Fig. 4. Relacdo entre o Potencial Reprodutivo ® e (A) o tempo de geracéo T e (B) a

longevidade média L para seis espécies de drosofilideos. As medidas apresentadas indicam a

mediana e as barras de erro indicam os valores minimo e maximo das amostras obtidas

através método Jacknife. O circulo representa uma espécie excluida da analise em virtude de,

para esta espécie, o Potencial Reprodutivo ndo refletir a flutuacdo na abundancia de recursos

(ver Fig. 3). Cddigos das espécies conforme Fig. 1.
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Argumentos analiticos para a validade destes pressupostos sdo fornecidos por
Demetrius & Legendre (2013) enquanto suporte qualitativo é demonstrado por Demetrius e
colaboradores (Kowald & Demetrius 2005, Ziehe & Demetrius 2005, Demetrius & Legendre
2013). No entanto, a presente tese representa o primeiro trabalho a fornecer um teste
quantitativo direto, onde a heterogeneidade de recursos é também quantificada. Os dados aqui
obtidos suportam a relacdo positiva prevista entre o Potencial Reprodutivo e a amplitude de
variacdo na abundancia de recursos (Fig. 2). Desta forma, o papel esta caracteristica ambiental
é suportada como um fator evolutivo critico na Evolucdo dos sistemas bioldgicos e de
caracteres da historia de vida das populacdes.

Por outro lado, a correspondéncia entre o indice Demografico e a variacdo da
diversidade de recursos (Fig. 3) ndo foi suportada. Isto pode resultar do fato de que o Cerrado
€ um bioma onde a distribuicdo de espécies vegetais é bastante heterogénea no espaco, de
modo que a metodologia empregada é capaz de refletir apenas em parte a dindmica da
diversidade de recursos. Alternativamente, isto pode decorrer de uma interpretacao erronea do
que configura a diversidade de recursos para os drosofilideos. Aqui a diversidade foi definida
como a riqueza de recursos explorados e também por sua diversidade beta. No entanto, uma
variacdo temporal em outras caracteristicas do recurso como conteudo nutricional e teor de
agua entre outros, pode também se configurar como uma variacdo na diversidade de recursos.
Os dados coletados nesta tese, entretanto, ndo permitem avaliar estes outros aspectos.

Os resultados obtidos neste capitulo sugerem, porém, que independentemente do fator
que determina a evolucdo do Indice Demografico, este fator pouco afetara a capacidade
competitiva e, assim, a evolucio das populacdes aqui estudadas. A Eq. (1) indica que o indice
Demogréfico y altera o resultado da selecdo determinado pelo Potencial Reprodutivo @
somente diante da condicdo M < y/®. Porém, a maior razdo y/® observada entre as espécies

foi de 0,87 (Tabela 2). Isto implica que o resultado do processo seletivo seria alterado
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somente se o tamanho populacional M fosse menor que 1, o que ndo tem qualquer significado
biolégico. Os tamanhos populacionais dos drosofilideos, pelo contrario, sdo normalmente
bastante grandes (ver Secdo 3). Assim, a evolucdo dos drosofilideos deve ser primariamente
impulsionada pela varia¢do na abundancia de recursos.

A seguir, serdo discutidas as implicacBes destes resultados para a Biologia da

Conservacao.

4.1.1. Implicacdes para a Biologia da Conservacgao

O Principio da Selecdo Entropica e seus pressupostos fornecem uma base conceitual
para estudos sobre a conservacdo bioldgica, fornecendo entendimento sobre o processo de
selecdo envolvido em mudancas na composicdo da fauna e flora que seguem apds alteracdes
ambientais. De acordo com este principio, espera-se que alteracbes ambientais promovam
mudancas na demografia das populacdes, tais como: organismos com maior Potencial
Reprodutivo terdo sua abundancia relativa aumentada em ambientes onde a disponibilidade de
recursos se torna mais varidvel e vice-versa. As mudancas demogréaficas nas comunidades
podem advir tanto de mudancas evolutivas nas frequéncias genotipicas quanto de processos
ecologicos tais como a extincdo local e migracdo. Aqui sera explorada a relevancia da
correspondéncia entre o regime de recursos e parametros demograficos para a escolha de
areas prioritarias para a conservacdo e para 0 monitoramento de processo de degradacdo e
restauracdo. Os argumentos apresentados baseiam-se na relagdo entre a variacdo na
abundancia de recursos e o Potencial Reprodutivo. A generalidade desta medida possibilita
uma abordagem teorica e aplicada mais geral para estudos de conservacdo bioldgica quando
comparada as teorias correntes.

A correspondéncia entre o Potencial Reprodutivo e regime de recursos fornece um meio

para comparar a magnitude da flutuacdo da abundancia de recursos entre diferentes areas. Tal

67



avaliacdo pode ser realizada através da comparacdo do Potencial Reprodutivo de populacGes
conspecificas — as quais tém uma historia evolutiva e necessidade de recursos similares —
que as habitam. Esta ferramenta é de interesse pratico para a conservacao ja que habitats
sujeitos a flutuacGes de recursos mais intensas sdo mais propensos a perda da diversidade por
extincdo local. Isto decorre de efeitos aleatorios associados a afunilamentos populacionais,
que incluem o efeito de Allee e a homogeneizacdo genética. Por este motivo, areas habitadas
por populacdes com menor Potencial Reprodutivo sdo mais adequadas para promover a
manutencdo da biodiversidade. E necessario ressaltar, porém, que a manutencdo de algumas
espécies em particular depende da ocorréncia de flutuacbes ambientais ja que, do contrario,
seriam excluidas competitivamente.

Os esforcos atuais destinados a escolha de areas para conservacao tém sido baseados na
diversidade de espécies (Raven 1980, Roberts 1988), na dissimilaridade na composicdo dos
taxons (Vane-Wright et al. 1991), na redundancia das areas em termos de grupos funcionais
(Walker 1992, Pressey et al. 1993), na complementaridade (Pressey et al. 1993) e no design
das areas (Williams et al. 2005). Tais medidas ndo reconhecem explicitamente a dindmica dos
sistemas nem consideram a persisténcia das populagdes. Desta forma, o uso da “ferramenta
demografica” pode constituir um método complementar para a escolha de tais areas. O
Potencial Reprodutivo de uma populagédo, porém, informa somente sobre o regime de recursos
associado a guilda a qual ela pertence. Assim, maior eficiéncia sera alcancada a medida que o
numero de guildas contempladas nesta avaliacédo € aumentado.

A propriedade bioindicadora do Potencial Reprodutivo pode também ser evocada para
monitorar um processo de degradacdo. Conforme os hébitats se tornam mais degradados, a
variacdo na abundancia de recursos se torna mais intensa (Vitt et al. 1998, Rothstein et al.
2004), com condigdes fisicas mais instaveis (Trombulak & Frissell 2000). De acordo com

Demetrius & Legendre (2013), o Potencial Reprodutivo de populacfes sujeitas a este tipo de
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regime de selecdo aumentard gradualmente. Mudancas no Potencial Reprodutivo podem,
desta maneira, ser evocados para indicar uma diminuicdo da qualidade ambiental. Esta
abordagem é especialmente apropriada quando baseada em espécies de tempo de geracao
curto, ja que o processo de degradacéo € frequentemente um processo a curto prazo.

Réapidas mudangas no Potencial Reprodutivo que caracterizam as comunidades podem
resultar, alternativamente, de colonizacao e exting¢do local. Quando estes mecanismos atuam,
mudancas ambientais podem ser prontamente informadas pelo monitoramento das mudancas
na composicdo de espécies de uma guilda. E esperado que a degradacdo das areas leve a um
aumento na abundancia relativa de espécies com maior Potencial Reprodutivo. Este mesmo
raciocinio pode ser também evocado para 0 monitoramento do processo de restauracdo do
habitat. Tais previsdes sao consistentes, p. ex., com o fato de que durante o processo de
degradacdo — no qual ocorre uma mudanca abrupta na disponibilidade de agua e luz
(Matlack 1993, Cadenasso et al. 1997) — gramineas, cujo Potencial Reprodutivo é alto,
aumentam em abundancia comparadas a arvores (Begon et al. 2006), cujo Potencial
Reprodutivo é baixo.

Os estudos de Martins et al. (2005) e Dolbeth et al. (2007) (Tabela 1) ddo suporte
adicional a validade desta abordagem. Martins et al. (2005) observaram que areas ndo
eutrofizadas do estuario de Mondego (Portugal) eram constituidas por pantanos dominados
por Spartina maritima e prados dominados por Zostera noltii. No entanto, estas duas espécies
de equilibrio — e, portanto, com baixo Potencial Reprodutivo — desapareciam em areas
eutrofizadas. Nestas areas, explosdes populacionais da macroalga oportunista Ulva spp. eram
muito comuns. Dolbeth et al. (2007) estudaram a dindmica temporal deste mesmo estuario e
observaram que, apos periodos de perturbacgéo, as especies mais oportunistas (p. ex. Hydrobia
ulvae) prevaleciam em termos de producdo primaria. No entanto, ap6s o manejo do sistema,

foram observadas evidéncias de sucessdo de um estado de dominancia de espécies
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oportunistas em direcdo a um estado de prevaléncia de espécies de equilibrio (p. ex.
Scrobicularia plana e Hediste diversicolor). Areas eutrofizadas sdo submetidas a uma maior
variacdo na abundancia de recursos (p. ex. fésforo), devido ao aporte periodico de poluentes
provenientes de residuos agricolas e esgotos (Begon et al. 2006, Dolbeth et al. 2007). Assim,
os resultados de Martins et al. (2005) e Dolbeth et al. (2007) sdo consistentes com a
expectativa de uma relacdo positiva entre o grau de distarbio e o Potencial Reprodutivo do
sistema.

A correspondéncia entre a variagdo na abundancia de recursos e o Potencial
Reprodutivo assume que a dinamica populacional tem regulacdo bottom-up (por recursos),
conforme evidenciado para drosofilideos (Tidon 2006). No entanto, muitos casos de regulacéo
top-down tém sido relatados na literatura (Fretwell 1977, Oksanen et al. 1981, etc.) e,
portanto, fatores como predacdo e doencas podem também impulsionar a evolucdo da
demografia. Em tais casos, o Potencial Reprodutivo deve ser ainda informativo para fins de
conservacao, porém, os fatores que regulam a dindmica da populacdo devem ser previamente

conhecidos.

4.2. O regime de recursos e a evolucgado dos tragos de histéria de vida

Demetrius et al. (2009) demonstraram que a Entropia S € correlacionada a vérias
caracteristicas de historia de vida tais como tempo de geracdo, tamanho corporal e taxa
metabdlica. O Principio da Selecdo Entropica prevé que mudancas evolutivas na Entropia
resultam de mudancas no Potencial Reprodutivo e no Indice Demogréfico. Esta teoria assume
que tais pardmetros demograficos, por sua vez, refletem mudancas no regime de recursos. Os
resultados apresentados neste capitulo sugerem que a variagdo na abundancia de recursos esta
relacionada a variacdo no Potencial Reprodutivo e que este é o fator primario a determinar a
evolucdo das populagdes. Isto sugere ainda que é este o fator primario para a evolucéo da

historia de vida. A relacdo negativa entre o Potencial Reprodutivo e o tempo de geragdo
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confirma tais previsdes enquanto a relacdo entre o Potencial Reprodutivo e longevidade
parece reforcar isso, mesmo tal relacdo ndo tendo sido estatisticamente significativa (Fig. 4).
Assim, o Principio da Selecdo Entropica fornece uma estrutura conceitual para o
entendimento da evolucdo da histéria de vida. Evidéncias qualitativas extraidas de dois
estudos apresentados na tabela 1 — Trussel (2000) e Bghn et al. (2004) — ddo suporte adicional
a esta estrutura conceitual.

Trussel (2000) observou que a temperatura da dgua e a massa corporal do gastrépode
Littorina obtusata sdo correlacionadas negativamente. A diminuicdo da temperatura reduz a
solubilidade dos nutrientes na agua (Hoikkala et al. 2012). Uma maior limitacdo de recursos
implica em menores taxas de crescimento e, portanto, menor flutuacdo na abundancia de
produtores primarios (Morin et al. 1999). Littorina obtusata se alimenta de algas e, assim,
uma diminuicdo na temperatura da dgua provavelmente implica em uma menor flutuacéo de
recursos para este gastropode que, por sua vez, resulta um menor Potencial Reprodutivo.
Dado que a Entropia é positivamente relacionada ao tamanho corporal (Demetrius et al. 2009)
e negativamente correlacionada ao Potencial Reprodutivo, é esperada uma relacdo negativa
entre temperatura da dgua e a massa corporal, conforme observado por Trussel (2000).

Bohn et al. (2004) descreveram a evolugdo de tracos da historia de vida em duas
populacdes do peixe corégono branco (Coregonus albula) apds sua introducdo em um curso
de agua sub-artico. Eles observaram que tanto o tamanho corporal assintotico quanto o
tamanho corporal médio na ocasido da primeira reproducdo eram maiores na populacéo a
jusante do que na populacdo a montante. O tamanho da populagdo a jusante era
aproximadamente constante (Bghn & Amundsen 1998, 2001). Ja o tamanho da populacgéo a
montante variava amplamente ao longo dos anos, em resposta a variagdo na abundancia de
recursos. Isto sugere que o Potencial Reprodutivo da populacdo a jusante era menor e,

consequentemente, sua Entropia era maior. As duas caracteristicas da historia de vida
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avaliadas por Bghn et al. s&o positivamente correlacionados com a Entropia (Demetrius et al.
2009) e, portanto, suas observacdes sdo consistentes com as previsdes do Principio da
Selecédo Entropica.

A base tedrica comumente utilizada para prever a evolucdo da historia de vida € o
modelo de selegdo r-K* (MacArthur & Wilson 1967). A validade do modelo r-K, no entanto,
tem sido amplamente contestada (Lawton & Brown 1986, Williamson 1996). Este modelo
ndo é realista pois ndo reconhece a heterogeneidade das populacdes e dos recursos e ndo
considera a capacidade dos organismos em adquirir tais recursos. Assim, o Principio da
Selecdo Entropica fornece uma nova e promissora estrutura conceitual para o entendimento da

evolucdo da histéria de vida.

5. Concluséao

As evidéncias aqui apresentadas validam um embasamento conceitual e analitico para
uma série de ideias que relaciona os organismos e 0s ambientes. Mais precisamente, os dados
apresentados indicam que o Potencial Reprodutivo de uma populacao reflete a flutuacdo na
abundancia de recursos a qual esta populacdo estd submetida. Tal parametro demografico
mede a sensibilidade da taxa de crescimento populacional a variagbes nas taxas de
sobrevivéncia e natalidade. A relacdo entre o Potencial Reprodutivo e o regime de recursos é
um pressuposto critico do Principio da Selecdo Entropica. Este principio analitico prevé o
resultado da competicdo entre uma populagcdo introduzida e uma populagdo residente e
também tendéncias no processo evolutivo. Ele sugere que mudancas evolutivas na Entropia
resultam primariamente de mudancas no Potencial Reprodutivo mediadas pelo mecanismo de

selecdo natural. A interacdo entre esses dois parametros determina a vantagem seletiva.

* Este modelo prevé que, para regimes de selecdo constantes, a competicdo por recursos determina a evolugéo:
(i) quando a densidade populacional é baixa, a sele¢do favorece os gen6tipos com a maior taxa de crescimento
intrinseco populacional — r-estrategistas —; e (ii) quando a densidade populacional ¢ alta, a sele¢do favorece os

genotipos com a maior capacidade de suporte — K-estrategistas — (Roughgarden 1971).
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Tem sido observado que a Entropia, a qual descreve o grau de iteroparidade da
populacdo, estd correlacionada com diversos tracos de vida. O efeito das mudancas no
Potencial Reprodutivo sobre a Entropia implica que este parametro e, portanto, a variacdo na
abundancia de recursos, determina a evolucdo da histdria de vida. A relacdo entre o Potencial
Reprodutivo e os tragcos tempo de geracao e longevidade media aqui demonstrada suporta tal
previsdo. Isto sugere que a variacdo na abundancia de recursos € o fator promotor primario da
evolucdo da histéria de vida.

A correspondéncia entre o Potencial Reprodutivo e a flutuacdo na abundancia de
recursos fornece ainda um modelo conceitual para programas de conservacdo. Esta
correspondéncia pode ser utilizada como ferramenta, por exemplo, para a escolha de areas
prioritarias para conservacdo e para 0 monitoramento do processo de degradacdo ambiental.
Uma série de evidéncias qualitativas aqui apresentadas suporta esta nocdo. Assim, 0S
resultados aqui apresentados contribuem ndo somente para o entendimento da evolugédo

bioldgica, mas também para a conservacdo da diversidade bioldgica.
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CAPITULO III:

O Principio da Selecao
Entropica e a estabilidade das

populacOes naturals



1. Introducéo

A estabilidade de uma rede de interacdes ecologicas (trofica) ou populacional
(demografica) é definida como a capacidade do sistema em manter suas funcionalidades
frente a perturbacdes endogenas e exdgenas. A importancia e pertinéncia deste conceito na
ecologia de populac@es derivam em parte das ideias difundidas por Herbert Spencer, em seu
livro Principios de Biologia (Principles of Biology) (1864). Nesta obra, Spencer argumenta
gue a persisténcia a longo prazo das populacdes ou espécies é determinada por sua
estabilidade.

Dois tipos de forgas que determinam a estabilidade podem ser distinguidas

i. proximal, a qual resulta da dinamica de interacdo entre os elementos do sistema —
os individuos — e seus efeitos sobre a estabilidade;

ii.  evolutiva, a qual resulta de mudancas induzidas por mutacdo — que introduz novos
tipos na populacdo — e selecdo — que rejeita ou preserva estes tipos de acordo com
sua capacidade em apropriar recursos do ambiente e converté-los em sobrevivéncia

e reproducéo.

Estudos empiricos e computacionais sobre redes demogréaficas (Ferriere & Fox 1995,
Mueller & Joshi 2000) sugerem que 0 nimero de vias de auto-regulacdo que descreve a rede
constitui uma causa proximal da estabilidade e persisténcia do sistema. A correlagdo entre a
complexidade das redes e sua estabilidade, entretanto, ndo é exclusiva dos sistemas
demogréficos e correlacdes semelhantes foram documentadas no nivel de ecossistema (Pimm
1980, Kokkoris et al. 1999, McCann 2000). Estas observacdes empiricas tém sido
complementadas por modelos matematicos da dindmica populacional e ecossistémica

(McCann & Hastings 1997, Huxel & McCann 1998, Post et al. 2000) propostos para gerar
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representacdes formais da nocdo qualitativa de estabilidade e de complexidade. As
caracterizacdes matematicas da estabilidade e da complexidade de redes demograficas e
troficas tém sido amplamente influenciadas por modelos da Fisica e da Quimica. Os modelos
de sistemas fisico-quimicos sdo geralmente elaborados com base em sistemas isolados do
ambiente ou que interagem com as restricbes ambientais. Os estudos sobre a estabilidade em
sistemas biologicos baseados nesta perspectiva assumem que o estado estacionario é definido
por uma configuracdo de equilibrio. Consequentemente, a estabilidade em sistemas bioldgicos
pode ser descrita em termos dos autovalores da matriz que definem a condicéo estacionaria.

A estabilidade de redes demograficas e troficas, em acordo com estes modelos, tem sido
frequentemente descrita em termos da razdo entre o autovalor dominante e o subdominante da
matriz de interacdo no estado estacionario (Coale 1972 e Keyfitz 1972 em sistemas
demogréaficos e Pimm & Lawton 1977 em sistemas tréficos). Estudos empiricos, porém, nédo
tém conseguido demonstrar a relacdo entre tais descricdes matematicas da estabilidade e as
propriedades espectrais da matriz de interacdo. Em um estudo rigoroso elaborado por Mueller
et al. (2000), 20 populacGes de Drosophila melanogaster foram submetidas a um regime
ambiental que induzia flutuacbes amplas e regulares no tamanho populacional. No entanto,
mesmo depois de 65 geracdes, a evolucdo da demografia ndo resultou nas mudancas previstas
para a taxa assintotica de convergéncia para o estado estavel, definida como a razdo entre 0s
autovalores dominante e subdominante da matriz. Por outro lado, foi observada uma rapida
evolucdo em caracteristicas tais como a taxa de alimentagdo das larvas ja nas primeiras 20
geracOes deste experimento, sugerindo que a auséncia de mudancas evolutivas na demografia
ndo foi devida a uma auséncia geral de mudangas evolutivas no curso dos experimentos.

Os modelos propostos para caracterizar a complexidade também assumem que o estado
estacionario do sistema é definido por uma configuracdo de equilibrio. Uma medida comum

de complexidade sob essa perspectiva é a conectancia da matriz no estado estacionario. Esta
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medida é dada pela fracdo de elementos ndo nulos da matriz em relacdo ao nimero total de
elementos ndo diagonais (Gardner & Ashby 1970, ver também Pimm 1984). Em modelos
demogréficos, a conectancia pode ser descrita pelo nimero de vias de auto-regulacdo da rede
demogréafica; em redes troficas, a conectancia corresponde a probabilidade de que uma
espécie i escolhida arbitrariamente afeta de algum modo a espécie j (Pimm 1980). Estas
medidas de complexidade ndo levam em conta a intensidade da interacdo entre os elementos
da rede. Os ecdlogos tém reconhecido as limitacfes dessa caracterizacdo e tém sugerido a
incorporacdo de medidas de intensidade das interacGes (Hurd et al. 1971, McNaughton 1977).

Estudos numéricos explorando as relagbes entre as medidas classicas de estabilidade e
complexidade (Gardner & Ashby 1970, May 1973) ndo sao consistentes com a correlacdo
positiva entre complexidade e estabilidade observada em estudos empiricos, tanto em redes
demogréficas (Elton 1927, McNaughton 1977, Mueller & Joshi 2000) quanto troficas (Hurd
et al. 1971, McNaughton 1977). A inadequacdo destes estudos numéricos deriva do fato de
gue o comportamento de estado estacionario de redes demograficas e tréficas sdo raramente
configurac@es de equilibrio.

A condicdo de ndo-equilibrio dos sistemas bioldgicos foi articulada em 1950 por
Bertallanfy. Este autor ressaltou o fato de que os sistemas estudados na Fisica e Quimica sdo
geralmente isolados, enquanto os sistemas biologicos sdo abertos. Sistemas bioldgicos
mantém sua viabilidade e integridade por meio de um influxo constante de energia e de
matéria a partir do ambiente externo. Tais influxos resultam da apropriacdo de recursos, 0s
quais sdo convertidos em energia para manutencdo e reproducdo, 0 que gera estados
estacionarios de ndo-equilibrio

A implicacéo da condicdo de ndo-equilibrio dos estados estacionarios para o estudo da
adaptacdo em sistemas ecoldgicos e genéticos foi estudada por Lewontin (1969, 1982, 1983).

Suas ideias foram baseadas nos seguintes preceitos
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a. organismos transformam a estrutura estatistica dos seus ambientes. Tal
estrutura pode ser descrita em termos de varias propriedades fisicas, tais como
temperatura e recursos. Esses fatores sdo continuamente transformados a medida
que o organismo se apropria dos recursos do ambiente e transforma estes recursos
em energia metabdlica;

b. o0s organismos respondem a seus ambientes. Alteracbes nos fatores ambientais
tais como a temperatura e recursos podem alterar a taxa de reacdes quimicas e a
capacidade de varias enzimas nas vias metabdlicas. Estes efeitos podem afetar as
atividades metabdlicas do organismo com consequéncias para a demografia da

populacéo.

A reciprocidade entre organismos e ambientes implica que o estado estacionario de
sistemas bioldgicos sera caracterizado por um estado de equilibrio dindmico, ou simplesmente
ndo-equilibrio. Lewontin (1969) observou que as condi¢des para a estabilidade local baseada
nos autovalores da transformacdo linearizada do estado estacionario era inadequado para o
estudo de sistemas bioldgicos longe do equilibrio. Isto decorre do fato de que em sistemas de
ndo-equilibrio as varidveis macroscopicas que descrevem o sistema desviam do seu valor
médio normalizado. Assim, ele concluiu que a estabilidade que caracteriza os sistemas
bioldgicos requer o estabelecimento de modelos que reflitam as propriedades estatisticas
inerentes a tais sistemas modificados pela interacdo entre 0s organismos e 0s ambientes.

Demetrius (1978, 1997) propds medidas alternativas de estabilidade e complexidade
com intuito de refletir a condi¢do de ndo-equilibrio dos sistemas biologicos. As descri¢des
matematicas apropriadas desses estados sdo realizadas a partir de medidas de probabilidade

definidas no espaco de genealogias. A medida de estabilidade proposta € uma fungdo da taxa
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de decaimento das flutuacdes das varidveis macroscépicas a condicdo de estado estacionario

fora do equilibrio. Analiticamente, a estabilidade R é definida por

R = lim,_, [— %ln Q. e] 1)

onde Qy(¢) representa a probabilidade de que o valor observado desvia do valor médio
normalizado por uma magnitude maior que &.

A medida de complexidade proposta para descrever sistemas de ndo-equilibrio foi
baseada na nocao de que a descri¢do quantitativa da estrutura de redes demogréficas e tréficas

deve envolver os seguintes fatores

(1) O numero total de elementos que compdem a rede: classes etarias em sistemas
demogréaficos ou espécies em sistemas ecoldgicos;
(2) O conectancia da rede: caminhos regulatorios na rede;

(3) A intensidade da interacdo entre os diferentes elementos na rede.
Demetrius (1983) demonstrou que estas propriedades podem ser caracterizadas em
termos da taxa assintética de aumento do nimero de genealogias tipicas N* no tempo t gerado

por um elemento da rede. Esta taxa de aumento, denominada Taxa de Entropia Evolutiva H, é

dada por

H= lim [%lnN*(t)] )
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No caso de modelos em que o estado de equilibrio do sistema é descrito por uma
medida de probabilidade de Markov, a quantidade H é a Entropia associada a cadeia de

Markov, e é dada por

H= —%;Y;mp;np; (3)

onde P = (pj;) denota a matriz de Markov que descreve a dinamica de interagdes do
sistema. O parametro = = (r;) denota a distribuicdo estacionaria associada a matriz.

Demetrius et al. (2004) exploraram a teoria ergodiga de sistemas dinamicos para
descrever a relacdo analitica entre a estabilidade, tal como definida por H, e a complexidade,
tal como definida por R. Tal andlise resultou no Teorema da Flutuacdo-Estabilidade, o qual

define uma relacdo analitica positiva entre as duas medidas ou, formalmente

AHAR> 0 @)

onde 4H = H* — H, AR = R* — R. Os parametros H e R referem-se a rede trofica ou
demogréfica original enquanto H* e R* descrevem a rede perturbada. Suporte para a Eq. (4)
tem sido dado em diversos contextos e incluem analises computacionais (Demetrius & Manke
2005) e estudos empiricos de redes celulares (Manke et al. 2006).

Assim, o Teorema da Flutuagédo-Estabilidade estabelece uma causa proximal para a
estabilidade de redes bioldgicas — a complexidade, tal como medida por H — e langa uma nova
perspectiva analitica sobre o debate estabilidade X complexidade.

O Teorema da Flutuacdo-Estabilidade também pode ser aplicado para determinar uma
causa evolutiva para a existéncia de redes com grandes diferencas na estabilidade. Esta

afirmacdo se baseia no fato analitico e empirico (Demetrius & Ziehe 2007, Demetrius &

84



Legendre 2013) de que o resultado da selecéo é definido pela relacéo entre a Taxa de Entropia
Evolutiva e a flutuacdo na abundancia e diversidade de recursos do ambiente, tal como

formalizado pelo Principio da Selecéo Entropica

(@ Quando a diversidade de recursos varia amplamente e sua abundancia é
aproximadamente constante ao longo do tempo, populacbes com menor Taxa de
Entropia tém uma vantagem seletiva e aumentam em frequéncia;

(b) Quando a diversidade de recursos é aproximadamente constante e sua abundancia
varia amplamente ao longo do tempo, populacdes com maior Entropia tém uma

vantagem seletiva e aumentam em frequéncia.

A vantagem seletiva de uma populacdo introduzida, a partir da qual resultaram as

previsdes (a) e (b), é descrita matematicamente por

s=— (¢ —)AH (5)

onde A4H = H* — H. Os parametros H e H* denotam a Taxa de Entropia da populagédo
residente e da populacdo introduzida, respectivamente. O Potencial Reprodutivo @ e o indice
Demogréfico y sdo pardmetros demograficos correlacionados positivamente a magnitude de
variacdo temporal da abundéncia de recursos e a magnitude de variacdo temporal da
diversidade de recursos (Demetrius & Legendre 2013, ver também Capitulo 2 desta tese).

O Teorema da Flutuacéo-Estabilidade afirma que AHA® > 0. Por isso, a vantagem

seletiva dada pela Eq. (3) pode ser reformulada em termos da mudanga 4R na estabilidade

s=—(0-D)AR (6)
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Tal integracdo do Principio da Selecdo Entropica com o Teorema da Flutuacéo-

Estabilidade implica em correlacGes entre a estabilidade da populacéo e o regime de recursos

() Quando a diversidade de recursos varia amplamente e sua abundancia é
aproximadamente constante ao longo do tempo, a diminuicdo da estabilidade das
populacdes é favorecida;

(I1) Quando a diversidade de recursos é aproximadamente constante e sua abundancia
varia amplamente ao longo do tempo, o0 aumento da estabilidade das populagdes é

favorecido.

Este capitulo tem como objetivo estudar a natureza das forcas que determinam a causa
proximal da estabilidade de populacdes naturais. Particularmente, é testada a validade
empirica do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade em redes demograficas a partir de dados de
populacdes de drosofilideos do Cerrado. Dados obtidos da literatura sdo também utilizados
para verificar a consisténcia das previsdes sobre as tendéncias evolutivas da estabilidade
descritas em (1) e (Il), oriundas da integracdo deste teorema com o Principio da Sele¢do
Entropica. Finalmente, é discutida a relevancia destes resultados para agendas
conservacionistas.

Este capitulo esta organizado da seguinte forma. A Secédo 2 apresenta o quadro analitico
em que o estudo empirico é baseado. Nesta Secdo sdo introduzidos os conceitos matematicos
de estabilidade e complexidade que subjazem o capitulo. A Secdo 3 apresenta a descricdo
estatistica das medidas de Entropia e estabilidade a partir de dados empiricos. A Sec¢édo 4
descreve o0s principais resultados empiricos deste capitulo, os quais se baseiam em

drosofilideos coletados no Cerrado. Neste capitulo é testada a correlagdo positiva entre a
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Entropia e a estabilidade populacional. A Secdo 5.1 fornece subsidios a elucidacdo dos
mecanismos evolutivos da estabilidade, com base neste corpo de dados e em evidéncias
qualitativas na literatura. Esta abordagem resulta da integracdo do Teorema da Flutuacéo-
Estabilidade ao Principio da Selecdo Entropica. Finalmente, a Secéo 5.2 discute a relevancia

do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade para agendas conservacionistas.

2. Estabilidade e complexidade de redes demograficas
A caracterizacdo matematica dos conceitos de estabilidade e complexidade utilizados
neste capitulo é baseada no estudo da dindmica do estado estacionario de uma rede bioldgica,

que pode ser descrito em termos do modelo discreto

a(t+1) = A(1) u(t) ()

onde, (1) = fus(t), ... us(t)] € AY) = {ay()}

Uma vez que este estudo empirico é restrito a redes demograficas, é assumido que a

matriz associada ao modelo é uma matriz de Leslie

my(t) my(t) .. mgy(t)
[bl(t) 0o .. 0 ]

A=l o b@® - S (8)
l 0 .0 baa® 0 J

onde mj(t) denota a fecundidade média dos individuos na classe etaria j, e bj(t), denota a
probabilidade de que um individuo sobreviva da classe etaria j até a classe etaria j+1.
A andlise da dindmica populacional no estado estacionario, conforme descrito em

Demetrius (1997), substitui o espaco fase da distribuigdo etaria i(z) = {u;(t)} por um espago
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fase de genealogias Q, o qual denota o grupo de todos os caminhos discretos do grafico G na

figura 1.

Fig. 1. Diagrama do ciclo populacional caracterizado por uma matriz de Leslie. m; denota a
contribuicdo média das fémeas na classe etdria j para a proxima geracdo (taxa de
fecundidade), e b; denota a probabilidade de que um individuo sobreviva da classe etaria j ate

a classe etaria j+1 (taxa de sobrevivéncia).

O estado do sistema é uma medida de probabilidade p de uma genealogia Q ¢ a
interacdo entre as classes etarias é descrita por uma fungdo potencial ¢ que atribui a cada
genealogia um numero que descreve a taxa de fecundidade e sobrevivéncia dos individuos
que definem a genealogia. O novo sistema dinadmico ¢ dado pelo objeto matematico (Q, y, @).

Este novo objeto matematico € o quadro no qual as nocbes de estabilidade e

complexidade sdo caracterizadas.

2.1. Estabilidade
A flutuacdo é uma propriedade inerente do sistema e gera desvios nos pardmetros
macroscépicos que descrevem o sistema a partir dos valores referentes ao estado estacionario.

A estabilidade neste contexto é descrita em termos da taxa na qual estes desvios das
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configuracBes do estado estacionario tendem a zero. Em termos mais formais (ver Demetrius

et al. 2004) o valor médio do potencial ¢ , denotado por @, é definido por
®= [@du 9)

A média amostral, S, (@), é definida pela atribuicdo de uma média do valor real
n

verdadeiro de ¢ até o tempo n. O desvio da média amostral em relacdo ao valor médio

normalizado é dado por

Pa(@) = |=Spp(x) — @ (10)

O termo Qn(e) denota a probabilidade que a media amostral difira do valor médio por
uma magnitude maior que . A estabilidade do sistema, denotado por R, é entdo dada pela Eq.

(1) apresentada na introducdo deste capitulo

1
R = lim |- ;ann s]

n- oo

O parametro R descreve o quao rapido, em uma escala logaritmica, o valor Qy(¢) tende

a Zero.

2.2. Complexidade
A complexidade de um sistema é descrita pela Taxa de Entropia dindmica do sistema no
estado estacionario. Esta medida pode ser explicitamente computada a partir da cadeia de

Markov associada a matriz A definida pelo estado estacionario.
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A matriz de Markov € dada por

P1 P2 Pa
1 0 .. .. O

pP= O S O (12)
0 1 0

Lim; ~ . T .
onde p; = # O parametro I, a probabilidade de um individuo nascido na classe

etaria 1 sobreviver até a classe etéria j, é dado por

1 paraj =1
L= {bl wbj_q paraj > 1 (12)
O parametro A é o autovalor dominante da matriz A.
A Taxa de Entropia Evolutiva, assim, é dada por
_ S
H=z2 (13)

onde a Entropia Evolutiva S descreve em um sistema demogréafico a incerteza na idade
da mée de um recém-nascido escolhido ao acaso enquanto o tempo de geragdo T descreve a
idade média das maes no nascimento de sua prole. O parametro S é, desta forma, uma medida
do grau de iteroparidade. Uma populagdo semélpara é caracterizada pela condicdo S = 0 e
uma populacdo iterépara é caracterizada pela condigéo S > 0.

A Taxa de Entropia Evolutiva H descreve tanto o grau de conectancia da rede quanto a

multiplicidade de vias regulatdrias que descrevem a interagdo entre os elementos da rede.
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3. Material e métodos

Este estudo engloba medidas (1) da Taxa de Entropia Evolutiva H baseados na historia
de vida de populacGes de drosofilideos recém-estabelecidas em laboratorio e (2) da
estabilidade local dessas populacfes em areas de cerrado sensu stricto. Estas medidas foram
obtidas para seis das oito espécies de drosofilideos mais comuns no Cerrado: Drosophila
malerkotliana Parshad & Paika 1964, D. mercatorum Patterson & Wheeler 1942, D. nebulosa
Sturtevant 1916, D. simulans Sturtevant 1919, D. sturtevanti Duda, 1927 e Zaprionus

indianus Gupta 1970.

3.1. Estabilidade Populacional

A estabilidade populacional pode ser medida pela magnitude dos desvios do tamanho da
populacdo em relacdo ao ponto de equilibrio. Este ponto de equilibrio é determinado
principalmente pela abundancia de recursos disponiveis. Em ambientes naturais, a abundéncia
destes recursos flutua ao longo do tempo, mudando constantemente o ponto de equilibrio. Por
este motivo, o tamanho populacional de espécies com tempo de geracdo curto, como 0S
drosofilideos, flutua juntamente com a abundéncia de recursos. Assim, uma medida adequada
de estabilidade deve incorporar ndo s6 medidas do tamanho (ou densidade) populacional mas
também medidas de abundancia de recursos, conforme realizado neste estudo.

A densidade populacional das seis espécies de Drosophilidae foi estimada mensalmente
entre agosto de 2010 e setembro de 2011 em coletas realizadas na Reserva Ecologica do
IBGE. As capturas foram realizadas com armadilhas (Medeiros & Klaczko 1999) contendo
isca de banana e levedura Sacharomyces cerevisiae. As armadilhas foram mantidas no campo
em trés sitios — A: 15°56'42,2"S, 47°52'27,3"W; B: 15°56'35,9"S, 47°52'53,0"W; C:
15956'29,5"S, 47°53'05,5"W — durante trés dias, e dispostas em um desenho amostral de

captura exaustiva (exhaustive trapping design) (Fig. 2). Os espécimes capturados foram
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anestesiados com COs, identificados e soltos. A densidade populacional da espécie j no més t

foi entdo estimada e denotada Dj(t).

Fig. 2. Desenho amostral utilizado para medir a densidade de adultos de seis espécies de
Drosophilidae em cada local amostrado e em cada més. Circulos pretos representam as
armadilhas utilizadas para estimar a densidade (N = 37), com uma area de atracdo total de
12.817,2 m?. Circulos brancos representam as armadilhas utilizadas para minimizar o fluxo de
individuos de fora para dentro das areas de estudo, minimizando assim a superestimativa da
densidade (N = 36).

A abundancia de recursos alimentares disponiveis para cada espécie de drosofilideo ao
longo do tempo de estudo foi baseada em coletas mensais de frutos carnosos em
decomposi¢do. As amostragens ocorreram nos trés sitios onde a densidade dos drosofilideos
foi estimada e em dois sitios adicionais da mesma unidade de conservagdo. Foram
despendidos, em cada um desses sitios, 30 minutos por més para o rastreamento e coleta dos

frutos. A abundancia de recursos disponiveis para um drosofilideo j no més t foi estimada por

Aj(t) = Zay;(t) (14)
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onde a;; denota a abundancia de um recurso i disponivel para uma espécie jnoméste é

calculado por
ajj(t) = Mi(t) Pji(t) (15)

onde Mij(t) representa a massa total do recurso i no més t e P;i(t) representa a abundancia
relativa da espécie j dentre as moscas que emergiram do recurso i coletado no més t. A
medida de abundancia de recursos aqui utilizada, Aj(t), ignora possiveis diferencas entre os
recursos quanto ao conteddo nutricional por grama, ja que dados mais precisos sobre o
conteddo nutricional ndo estdo disponiveis.

A estabilidade populacional foi entdo estimada com base no desvio médio da razdo
entre a densidade da espécie de drosofilideo e a abundéncia de recursos disponiveis para tal

espécie no més anterior. A estabilidade foi medida como

A9 1O RN A TG |
ELTAE-D+ 1 A(t-1)+1
” J

onde n representa o nimero de meses em que foram coletados individuos da espécie j.

Est = (16)

Esta medida é insensivel a possiveis diferencas entre as espécies de drosofilideos quanto a
capacidade de suporte dos recursos.

O uso da abundancia do més anterior como referéncia para o tamanho populacional de
equilibrio se deve ao intervalo de resposta na mudanca da abundancia de adultos em funcao
de mudancas na abundéncia de recursos. Este intervalo decorre do fato de que o tamanho
populacional de drosofilideos € regulado (a) pela densidade de imaturos por meio de seu
efeito sobre a mortalidade e a fecundidade dos adultos, e (b) pela densidade de adultos por

meio de seu efeito na fecundidade dos adultos (Joshi et al. 1998, Mueller & Joshi 2000).
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Consequentemente, o efeito de mudancas na abundancia de recursos sobre o tamanho
populacional sera percebido somente na geracdo seguinte. O tempo de geracdo das espécies
estudadas é de cerca de um més, em média, e por isso foi estabelecido arbitrariamente este
intervalo como o tempo de resposta da abundancia de adultos nas analises realizadas. Assim,
as coletas dos frutos ocorreram entre julho de 2010 e agosto de 2011. Outros detalhes
relativos as estimativas de abundancia dos recursos podem ser observados no Capitulo 2 desta

tese (Sec¢do 2.1, p. 54).

3.2. Heterogeneidade demogréfica

A Taxa de Entropia Evolutiva H é um conceito matematico que proporciona uma
medida da heterogeneidade demografica de uma populacdo. Esta taxa mede a incerteza na
idade da mde de um recém-nascido escolhido aleatoriamente. Seu célculo se baseia
completamente nas taxas de fecundidade e mortalidade idade-especificas. Estimar as taxas de
fecundidade e mortalidade em popula¢des naturais de drosofilideos, todavia, é virtualmente
impossivel com as técnicas atuais. Assim, essas taxas foram estimadas através de
experimentos conduzidos em laboratorio. Os detalhes metodoldgicos da obtencdo destes
dados sdo apresentados no Capitulo 2 desta tese (Secdo 2.2, p. 56).

A taxa H para dados discretos de fecundidade e sobrevivéncia é computada pela
equacao
Yj=1pjlnp;

S
0 _ _4y=1Pipy 17
T ?:1] Inp; €0

H

onde n representa o nimero de classes etarias. O termo p; denota a probabilidade de que

a mae de um recém-nascido selecionado ao acaso pertenca a classe etéria j e é dado por

p;j = exp(=1))V (18)
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onde r € a taxa de crescimento populacional intrinseco e V;j descreve a curva reprodutiva
liquida.

A funcéo V; é determinada com base na sobrevivéncia l; — a probabilidade de que um
individuo nascido na classe etaria 1 sobreviva até a classe etaria j — e na fecundidade m; — o
numero médio de descendentes produzidos por um individuo da classe etaria j. A fungdo V; é

dada por
A taxa de crescimento populacional intrinseco r é calculada por

In¥i-y Vj

- (20)

r

A hipétese de que a heterogeneidade demografica — medida pela Taxa de Entropia
Evolutiva H — e a estabilidade populacional — medida como o parametro Est — estdo
positivamente correlacionadas (o Teorema da Flutuacdo-Estabilidade) foi testada através da
analise de correlacdo de Pearson (post-hoc: teste t de Student) com o auxilio do programa

GENES 2009.7.0 (Cruz 2006).

4. Resultados

A abundancia de recursos explorados como sitios de criagdo pelos drosofilideos
estudados oscilou amplamente ao longo do periodo analisado (Tabela 1). Para todos os
drosofilideos houve coletas em que nenhum recurso por elas explorado como sitio de criacao
foi detectado, em especial na estacdo seca. Por outro lado, as coletas durante a estagédo

chuvosa propiciaram comparativamente grande quantidade de recursos, atingindo totais de até
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7729-més™ com esforcos amostrais de duas horas e meia de busca e amostragem e dois
coletores. Isto sugere que a densidade populacional de equilibrio das espécies de drosofilideos
também variou amplamente. Consequentemente, era esperado que a densidade das populagdes
de drosofilideos também tivesse variado amplamente, o que de fato foi observado.

A relacdo entre a abundancia de recursos e o tamanho populacional também variou
amplamente ao longo do estudo. Isto significa que, ao longo do tempo, ocorreram amplos
desvios da densidade de individuos por massa de recurso em relacdo ao equilibrio. Isto
demonstra graus de estabilidade distintos entre as espécies de drosofilideos e sugere a
ocorréncia de distintas taxas de decaimento da flutuacdo em direcdo ao ponto de equilibrio da
densidade de individuos por grama de recurso. O Teorema da Flutuacdo-Estabilidade
(Demetrius et al. 2004) afirma que esta taxa de decaimento € positivamente correlacionada
com a heterogeneidade demogréfica. Isto resulta na previsdo de que a heterogeneidade
demogréafica € positivamente correlacionada a estabilidade, conforme suportado para as

populacdes de drosofilideos aqui estudadas (Fig. 3).

Tabela 1. Pardmetros demogréficos mensurados em laboratério (24 + 1.0°C; fotoperiodo
12h/12h) e disponibilidade de recursos e densidade populacional mensurados em &reas

naturais de Cerrado para seis espécies de Drosophilidae.

Abundancia de Recursos Densidade de adultos
Espécie H (g/més)* (ind./ha-més)

média min max média  min max
D. malerkotliana 0,070 26,54 0,00 363,61 8,60 <0,26 51,23
D. mercatorum 0,079 0,63 0,00 6,44 18,16 052 57,74
D. nebulosa 0,067 72,35 0,00 771,64 76,84 0,26 381,73
D. simulans 0,089 25,06 0,00 123,60 76,67 8,84 297,26
D. sturtevanti 0,073 2,84 0,00 29,53 7299 0,26 507,43
Z. indianus 0,064 41,89 0,00 366,09 122,77 1,84 649,65

H - Taxa de Entropia Evolutiva; *esforgo amostral de duas horas e trinta minutos de busca e
amostragem com dois coletores por més.
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Fig. 3. Relacdo entre a heterogeneidade demografica, tal como medida através da Taxa de
Entropia Evolutiva H, e a estabilidade Est para seis espécies de Drosophilidae em areas
naturais do Cerrado. mal - Drosophila malerkotliana, neb - D. nebulosa, sim - D. simulans,

stu - D. sturtevanti, zap - Zaprionus indianus.

5. Discusséo

A reciprocidade da interacdo organismo-ambiente e a heterogeneidade dos individuos e
dos regimes de recursos implicam que a flutuacdo em torno de um ponto de equilibrio € uma
caracteristica intrinseca de todas as populagdes naturais. A capacidade de uma populacéo para
recuperar sua trajetdria estavel apos perturbacdes determina sua persisténcia (Ferriére & Fox
1995, Mueller & Joshi 2000). Assim, as propriedades estruturais ou macroscopicas de uma
populacdo que permitem prever a estabilidade da populagdo em face a perturbacOes séo de
extrema relevancia para estudos de Biologia Evolutiva e Biologia da Conservagéo.

O Teorema da Flutuacdo-Estabilidade (Demetrius et al. 2004) postula que a
heterogeneidade demografica — inferida pela Taxa de Entropia Evolutiva — é capaz de
prever a estabilidade populacional. Este modelo descreve analiticamente uma relagédo positiva

entre a Taxa de Entropia Evolutiva e a estabilidade. O estudo empirico com drosofilideos aqui
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descrito fornece um suporte quantitativo a estas previsdes sobre a causa proximal da
estabilidade.

A validade do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade permite estabelecer este teorema
como um modelo quantitativo para as ideias dos ec6logos interessados no debate estabilidade-
complexidade. Os resultados aqui obtidos sugerem que este teorema é capaz de descrever
matematicamente as observacdes qualitativas que tém sido realizadas em redes demograficas
(Mueller & Joshi 2000) e também em redes troficas (McNaughton 1977, Tilman & Downing
1994, Tilman 1996, McGrady-Steed & Morin 2000).

Ecologos envolvidos no debate estabilidade-complexidade tém sugerido que as
interacdes individuais entre os elementos (espécies ou individuos) de uma rede sdo
enfraquecidas a medida que o nimero de vias de interacdo aumenta. Em redes demogréficas,
0 aumento do namero de interacbes (feedback loops) leva ainda a uma auto-regulacdo mais
continua do tamanho populacional (Mueller & Joshi 2000). Em redes de interacGes troficas a
diminuicdo da intensidade das interacGes individuais limita o fluxo de energia em uma
interacdo consumidor-recurso e, por isso, inibe o consumo excessivo que desestabiliza a
dindmica das cadeias alimentares. Este mecanismo, conhecido como o efeito da interacdo
fraca (weak-interaction effect), enfraquece particularmente os efeitos do consumo de um
recurso quando este estda em baixas densidades (McCann 2000). Adicionalmente, a
heterogeneidade nas vias de interacdo de cadeias alimentares aumenta a capacidade do
ecossistema em mitigar os efeitos das perturbacfes quando tais vias s@o redundantes, um
mecanismo subjacente a hipotese de seguranca (insurance hypothesis) (Naeem 1998).

A seguir, o Teorema da Flutuacdo-Estabilidade sera evocado para fornecer novas
perspectivas sobre (a) a conservacgdo biologica (Secéo 5.1) e (b) a evolucdo da estabilidade

populacional (Sec¢éo 5.2).
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5.1. O Teorema da Flutuacéo-Estabilidade e a Biologia da Conservacao

Estabilidade no contexto do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade é uma funcdo da
resiliéncia do sistema, a taxa de decaimento nas flutuacbes das varidveis macroscopicas em
direcdo ao seu estado estacionario. A relevancia da resiliéncia para a Biologia da Conservacgéo
se baseia no fato de que este € um dos principais determinantes da persisténcia das
populacdes. Newbery et al. (2011), p. ex., demonstraram que a estabilidade populacional das
arvores mais comuns em uma floresta submetida a secas moderadamente fortes foi
principalmente determinada pela resiliéncia em suas taxas de crescimento. Similarmente, foi
demonstrado que a resiliéncia € um fator determinante da estabilidade a longo prazo de
populacdes de peixes em uma bacia hidrogréafica sujeita aos efeitos da extracdo de madeira
(Martin-Smith et al. 1999).

Neste capitulo foi demonstrado que a resiliéncia de uma populacdo pode ser prevista
pela sua heterogeneidade demografica, tal como medida pela Taxa de Entropia Evolutiva da
populacdo. Esta relacdo permite prever como perturbacfes no regime de recursos irdo alterar a
estabilidade de uma populacéo e a sua persisténcia, ja que esta é positivamente correlacionada
a estabilidade (Ferriere & Fox 1995, Mueller & Joshi 2000). Além disso, a persisténcia de
uma populacdo pode ser aumentada através do monitoramento e manipulacdo de sua
demografia e/ou do regime de recursos a que ela esta submetida.

A relacdo entre a estabilidade e a Taxa de Entropia Evolutiva também € util para prever
0 sucesso de invasdo de uma especie introduzida em potencial quando € conhecido o regime
de recursos do ambiente receptor. A estabilidade de uma populacédo afeta sua capacidade de se
apropriar dos recursos e, portanto, sua capacidade competitiva. O raciocinio subjacente a essa
ideia € que a capacidade de uma populagdo manter seu tamanho constante (oriundo da alta
estabilidade demografica) confere vantagem seletiva quando a abundancia de recursos €

constante. Isto ocorre porque a flutuacdo no tamanho populacional leva a competicdo —
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quando a densidade estd acima do ponto de equilibrio — ou subexploracdo dos recursos —
qguando a densidade esta abaixo do ponto de equilibrio. Argumentos similares indicam que
uma maior capacidade de alterar o tamanho populacional (associado a uma baixa estabilidade
demogréafica) confere vantagem seletiva em ambientes onde a abundancia de recursos flutua.
Assim, a mensuracdo das taxas de Entropia Evolutiva de espécies nativas e potenciais
migrantes pode ser usada como uma ferramenta operacional para identificar a capacidade
competitiva de espécies introduzidas em potencial e, portanto, a probabilidade de invasdo.
Mais precisamente, uma espécie introduzida se tornara invasora quando (1) ela apresenta
maior estabilidade demogréfica que as espécies nativas e a abundancia de recursos é
aproximadamente constante, ou (2) ela tem apresenta menor estabilidade demografica que as
espécies nativas e a abundancia de recursos flutua significativamente. Essa abordagem pode
ser implementada, p. ex., na criacdo de listas negras (potencialmente danosas) e brancas

(potencialmente indcuas) de espécies.

5.2. A evolucdo da estabilidade

O Teorema da Flutuacdo-Estabilidade fornece, além de uma causa proximal da
estabilidade, subsidios para a elucidacdo da causa evolutiva da estabilidade de redes
demogréaficas ou troficas. A integracdo do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade com o
Principio da Selecdo Entropica (ver Segdo 1) implica em certas correlacdes entre o grau de

estabilidade de uma rede bioldgica e o regime de recursos que modula sua historia evolutiva

() Quando a diversidade de recursos varia amplamente e sua abundancia é

aproximadamente constante ao longo do tempo, a diminuicdo da estabilidade das

populacdes é favorecida;
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(I1) Quando a diversidade de recursos é aproximadamente constante e sua abundancia
varia amplamente ao longo do tempo, 0 aumento da estabilidade das populagdes é

favorecido.

Estas previsdes sdo avaliadas a seguir com base em dados de populacdes de laboratério
de Lucilia cuprina descritos em Nicholson (1957a, 1957b) e em dados de populagdes naturais

de lobélias descritos em Young (1990).

Lucilia cuprina

A relacdo entre o regime de recursos e estabilidade das populacGes da varejeira das
ovelhas, Lucilia cuprina, foi descrita por Nicholson (1957a, 1957b). Em seus experimentos,
Nicholson criou duas populacdes para as quais havia um fornecimento continuo de alimentos
(controle) e outras oito que foram submetidos a uma variacdo sistematica do regime de
recursos alimentares por dois anos. Nas populagdes controle, o nimero de adultos apresentou
flutuacGes ciclicas a cada 40 dias, indicando uma base genética para tais flutuagdes. Em
populacdes para as quais o fornecimento de alimento ocorria a cada 20 dias, 0 numero de
adultos oscilou com a periodicidade esperada (40 dias) durante os 400 a 500 dias iniciais.
Apdbs esse periodo, no entanto, houve uma mudanca subita e dramética na periodicidade
destas flutuacdes, cujo ciclo passou a apresentar cerca de 20 dias. No outro extremo, as
populacbes submetidas a ciclos de fornecimento de alimento de 80 dias flutuaram com a
periodicidade de 40 dias nos 300 dias iniciais. Apoés tal periodo, o ciclo na abundancia de
adultos colapsou de modo que um pico principal e varios picos secundarios no nimero de
adultos ocorriam a cada 80 dias. Essas mudancas na periodicidade do ciclo no tamanho

populacional, com retardo em muitas geragdes na resposta, revelam que a evolucdo da
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estabilidade tem uma base genética e depende de regime de flutuacdo da abundéncia de

recursos.

Lobelia

O estudo de Young (1990) fornece evidéncias para elucidar a relagdo entre a
estabilidade e o regime de recursos de duas espécies de planta. Este estudo inclui informacdes
sobre a complexidade demografica, o que permite uma comparacdo direta com as regras
analiticas fornecidas pelo Principio da Selecdo Entrdpica. Este estudo analisa a divergéncia
demogréafica das estratégias de Lobelia telekii e espécie evolutivamente relacionada L.
keniensis no Monte Quénia. A espécie semélpara L. telekii habita encostas rochosas secas, um
habitat mais flutuante em comparacdo com os vales imidos de altitudes mais baixas, onde a
espécie iteropara L. keniensis € mais comum. Foi observado que L. telekii tem uma
fecundidade mais variavel e, portanto, uma estabilidade mais baixa do que L. keniensis.
Young também avaliou a demografia de trés populacGes da espécie iteropara. Lobelia
keniensis pode tanto se reproduzir uma Unica vez, com uma elevada fecundidade, e morrer ou
reproduzir ao longo de varios anos, com baixa fecundidade. Ele propds um modelo para
prever em quais condi¢es demograficas (taxa de sobrevivéncia) uma mudanca para a maior
fecundidade associada a semelparidade era favorecida pela selecdo em detrimento da
fecundidade mais baixa associada a iteroparidade. Foi verificado que, para uma das trés
populacOes estudadas, a taxa de sobrevivéncia que a caracteriza favorece a evolugdo da
semelparidade. Esta populacdo habitava as encostas secas, 0 habitat com maior flutuacdo em
condi¢cdes. Da mesma forma, outra populacdo que ocorria em &reas secas encontrava-se
proxima ao "dominio semélparo” no modelo, embora néo tenha diferido estatisticamente da

populacdo que ocupava o habitat Umido. Estas observacGes corroboram qualitativamente as
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previsdes sobre a relacdo entre estabilidade e regime de recursos derivados da integracdo do
Teorema de Flutuacdo-Estabilidade ao Principio da Selecdo Entropica.

A relacdo entre a estabilidade e as condicGes de recursos aqui evidenciada por meio de
dados empiricos, todavia, pode nem sempre ser valida. O Principio da Selecdo Entropica
pressupde que o Potencial Reprodutivo e o indice Demografico sdo assinaturas do regime de
recursos na demografia da populacdo. Esta correspondéncia tem sido corroborada por alguns
estudos qualitativos (Ziehe & Demetrius 2005, Demetrius & Legendre 2013) e quantitativos
(ver Capitulo 2, Secédo 3, p. 60). Tal correspondéncia implica que a demografia da populacao
é regulada bottom-up (regulada por elementos de nivel inferior na cadeia alimentar, ou seja,
recursos) — conforme tem sido observado para drosofilideos (Tidon 2006). No entanto, tem
sido observado que muitas populagdes sdo reguladas top-down (reguladas por elementos de
niveis superiores na cadeia alimentar, tais como predacao e doencas) (ver Begon et al. 2006).
Nestes casos, as previsdes sobre a evolugdo da estabilidade devem ser reinterpretadas como
uma funcdo dos fatores que regulam a demografia. Portanto, a evolucdo da estabilidade pode
em alguns casos estar relacionada a dinamica de interacdo entre as populacGes e seus parasitas

e predadores.

6. Conclusao

O Teorema da Flutuacéo-Estabilidade representa uma elaboragédo quantitativa do debate
complexidade-estabilidade. Ele sugere, em acordo com a maioria das observagdes empiricas,
uma relacdo positiva entre a complexidade e a estabilidade que caracterizam redes troficas e
demogréaficas. Em contraposicdo aos modelos prévios, baseados em sistemas em equilibrio,
este teorema utiliza-se de medidas de complexidade e estabilidade que descrevem sistemas de

nédo equilibrio (ou equilibrio dindmico), uma caracteristica intrinseca de sistemas biologicos.
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Os dados empiricos quantitativos apresentados neste capitulo, baseados em populacGes de
drosofilideos, corroboram este novo modelo analitico.

A validacdo do Teorema da Flutuacdo-Estabilidade tem implicacGes para a conservacao
dos sistemas biologicos. A relagdo positiva entre a estabilidade e a persisténcia das
populacdes a longo prazo implica que a complexidade, tal como medida pela heterogeneidade
demogréafica (uma medida do grau de iteroparidade da populacdo), é um preditor quantitativo
da persisténcia das populacbes. Consequentemente, 0 monitoramento e manipulacdo da
heterogeneidade demogréafica constitui uma ferramenta para a manutencdo da diversidade.
Adicionalmente, a heterogeneidade demogréafica configura-se como um preditor do sucesso de
invasdo de uma espécie introduzida. Esta propriedade resulta de evidéncias de que a
estabilidade da populacdo determina sua capacidade em se apropriar de recursos e, portanto,
sua capacidade competitiva.

Finalmente, o Teorema da Flutuacdo-Estabilidade fornece subsidios para o
entendimento da evolucdo da estabilidade de redes demograficas ou troficas. Este argumento
se baseia em um principio adicional, o Principio da Selecdo Entropica, o qual prevé a
evolucdo da complexidade de um sistema bioldégico como resposta ao regime de recursos no
sistema. Quando integrado a este principio, o Teorema da Flutuacdo-Estabilidade implica nas

seguintes tendéncias na evolucgdo de estabilidade

() Quando a diversidade de recursos varia amplamente e sua abundancia é
aproximadamente constante ao longo do tempo, a diminuicdo da estabilidade dos
sistemas é favorecida;

(I1) Quando a diversidade de recursos é aproximadamente constante e sua abundancia
varia amplamente ao longo do tempo, 0 aumento da estabilidade dos sistemas &

favorecido.
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Estudos prévios com populacdes de lobelias e Lucilia cuprina aqui apresentados
fornecem evidéncias empiricas da validade destas previsfes. Assim, o Teorema da Flutuacéo-
Estabilidade fornece um embasamento conceitual e analitico para a elucidacdo da causa

proximal (ecoldgica) e evolutiva da estabilidade.
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CAPITULO IV:

Preditores demograficos do
sucesso de Invasao de
drosofilideos no Cerrado



1. Introducéo

A invasdo dos habitats por espécies ndo-nativas € um fenémeno global que tem alterado
drasticamente o mundo natural, com consequéncias para 0s sistemas ecoldgicos, econémicos
e sociais (Vitousek et al. 1997, Williamson 1999, Pimentel et al. 2000, Gurevitch et al. 2011).
O crescente reconhecimento dos impactos dos invasores tem estimulado a intensificacdo dos
estudos sobre o tema (Baker 1965, Williamson 1996, 1999, Kolar & Lodge 2001, Facon et al.
2006). Dezenas de hipoteses tém sido propostas para explicar o(s) mecanismo(s) subjacentes
ao sucesso de invasdo em funcdo das caracteristicas das espécies (invasiveness) e/ou das
caracteristicas do ambiente (invasibility) (Williamson 1996, 1999, Kolar & Lodge 2001, Sakai
et al. 2001, Inderjit et al. 2005, Catford et al. 2009) (ver tabela 1 do Capitulo 1, p. 7). Os
avancos proporcionados por estes estudos indicam que os processos fundamentais associados
ao sucesso de invasdo de espécies exoticas sdo essencialmente 0s mesmos que determinam o
sucesso de colonizacdo das espécies nativas e permitem a sucessiva regeneracdo de suas
populacgdes (Davis et al. 2000, Melbourne et al. 2007, Gurevitch et al. 2011).

Uma caracteristica comum das hipoteses centradas nas propriedades nos organismos € o
papel central da demografia. Isto deriva do fato de que as interacdes entre 0s organismos e as
condicdes bidticas e abidticas agem sobre o sucesso de uma populacdo através de mudancas
em suas taxas de sobrevivéncia e reproducdo (Gurevitch et al. 2011). A disponibilidade de
recursos no ambiente, por outro lado, é um fator central na determinagéo da susceptibilidade
deste ambiente a colonizagdo por espécies exdticas (Huenneke et al. 1990, Milchunas &
Lauenroth 1995, Davis & Pelsor 2001). Isso ocorre porque a intensidade da competicédo é
inversamente proporcional a quantidade de recursos ndo utilizados (Davis et al. 2000,
Melbourne et al. 2007, Gurevitch et al. 2011). A maioria das hipéteses destinadas a explicar o

sucesso de colonizacdo, porém, ignora a reciprocidade entre 0s organismos e 0 ambiente e,
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por isso, tem limitado poder preditivo (Shea & Chesson 2002, Facon et al. 2006, Williamson
1996).

O Principio da Selecdo Entrdpica tem sido proposto para prever o sucesso competitivo
das populagcdes com base na interacdo entre caracteristicas das populacdes e dos ambientes
(Demetrius 1997, Kolwald & Demetrius 2005, Demetrius & Gundlach 2000, Demetrius &
Legendre 2013). Ele sugere que o sucesso de uma populacdo depende da extensdo em que a
heterogeneidade ambiental e a heterogeneidade demografica estdo correlacionadas. Tal
principio propde que o resultado da competicdo entre duas populagdes, sejam elas nativas ou

ex0ticas, é descrito como

s=-(®-L)an Eq. (1)

onde 4H = H’ — H, denota a diferenca entre a Taxa de Entropia das duas populacées. Os
parametros y e ® denotam o indice Demografico e o Potencial Reprodutivo, respectivamente,
enguanto M denota o nimero de individuos somadas as duas populaces.

A Taxa de Entropia Evolutiva estima o grau de iteroparidade da populacdo e €
positivamente relacionada com sua estabilidade demografica (Demetrius et al. 2004, ver
também o Capitulo 3 desta tese). A estabilidade demogréfica é potencialmente um
componente critico do valor adaptativo uma vez que determina a capacidade de uma
populagéo em variar em tamanho e, consequentemente, em se apropriar dos recursos. Quando
a abundancia de recursos é constante, a capacidade da populagdo manter um tamanho
constante possivelmente confere uma vantagem seletiva. Isso ocorre porque a flutuagdo no
tamanho populacional induz a competicdo entre os individuos (densidade acima do ponto de
equilibrio) ou a subexploracdo dos recursos (densidade abaixo do ponto de equilibrio).

Argumentos similares implicam que uma alta capacidade da populagdo em ajustar seu
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tamanho (baixa estabilidade) confere vantagem seletiva em ambientes onde 0s recursos
flutuam em abundéncia.

O indice Demografico mede a sensibilidade da variancia demogréafica a mudancas nas
taxas de sobrevivéncia e fecundidade da populacdo e é positivamente correlacionado a
magnitude de variacdo na diversidade de recursos. Este parametro modula os efeitos do
Potencial Reprodutivo sobre a habilidade competitiva de uma populacdo. A influéncia do
indice Demogréafico sobre a habilidade competitiva é frequentemente reduzida, pois ela é
afetada pelo tamanho das populacdes.

O Potencial Reprodutivo mede a sensibilidade da taxa de crescimento populacional a
mudancgas nas taxas de sobrevivéncia e fecundidade e é positivamente correlacionado a
magnitude de variacdo na abundancia dos recursos (Demetrius & Legendre 2013). Este
parametro infere a capacidade de uma populacdo aumentar ou diminuir em tamanho em
resposta ao regime ambiental ao qual esta submetida. Assim, este modelo incorpora tanto a
capacidade da populacdo em se apropriar dos recursos quanto em transforméa-los em prole.

A correspondéncia entre o regime de recursos e os parametros indice Demogréafico e
Potencial Reprodutivo permite incorporar a relevancia do ambiente a caracterizacao
guantitativa da vantagem seletiva (Eg. 1). Quando incorporadas a Eq. (1), estas correlacdes

tém as seguintes implicacdes no sucesso de colonizacao das espécies

(1) quando os recursos variam substancialmente em diversidade e sdo aproximadamente
constantes em abundancia ao longo do tempo, populagbes com maior Taxa de
Entropia serdo mais abundantes;

(I1) quando os recursos séo aproximadamente constantes em diversidade e sujeitos a
grandes varia¢des na abundancia ao longo do tempo, populagcdes com menor Taxa

de Entropia serdo mais abundantes.
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A interacdo entre as populacbes e os ambientes determina também o sucesso de
colonizacdo em sistemas ndo estruturados por competicdo. Nestes sistemas, entretanto, a
capacidade de se apropriar dos recursos se torna secundaria e o tamanho da populagédo
dependera primariamente da capacidade da populacdo transformar os recursos em prole.
Neste capitulo € proposto que, em sistemas ndo estruturados por competicdo, a abundancia
das espécies € regulada pela sensibilidade da taxa de crescimento populacional a alteracdes na
fecundidade e sobrevivéncia. Populacdes com taxas de crescimento mais sensiveis terdo um
aumento acelerado no tamanho populacional ap6s aumentos na disponibilidade de recursos.
Por outro lado, o tamanho destas populacbes reduzira rapidamente ap6s redugdes na
abundancia de recursos. Com base neste raciocinio e no fato de que a sensibilidade da taxa de
crescimento populacional pode ser estimada pelo Potencial Reprodutivo, este capitulo propde
uma nova hipotese para prever o sucesso de colonizacdo em sistemas nao estruturados por

competicdo. A Hipdtese da Sensibilidade Demogréafica sugere que

(A) em ambientes onde as condi¢cbes favoraveis de recurso prevalecem no tempo, as
populacdes com maior Potencial Reprodutivo serdo, em média, mais abundantes
devido a maior capacidade de utilizar os recursos disponiveis;

(B) em ambientes onde as condigdes restritivas de recurso prevalecem no tempo, as
populagbes com menor Potencial Reprodutivo serdo, em média, mais abundantes

devido a maior capacidade de resistir as condi¢des desfavoraveis.

O objetivo deste capitulo € testar a validade do Principio da Selecdo Entropica e da
Hipdtese da Sensibilidade Demografica como modelos preditivos do sucesso de colonizacéo
de drosofilideos no Cerrado, em termos da abundéncia das populagdes, uma vez que o papel

da competicdo na estruturacdo de assembleias de drosofilideos € ainda controverso.
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2. Material e métodos

Este estudo foi realizado com base em populacdes naturais de drosofilideos que habitam
a fitofisionomia predominante do Cerrado, o cerrado sensu stricto. Esta fitofisionomia é uma
formacéo savanica na qual arvores e arbustos determinam uma cobertura entre 30 e 40% das
areas e had ampla ocorréncia de gramineas (Eiten 1984). Foram avaliadas seis das oito espécies
de drosofilideos mais comuns neste bioma: as nativas Drosophila mercatorum Patterson &
Wheeler 1942, D. nebulosa Sturtevant 1916 e D. sturtevanti Duda 1927; e as exoticas D.
malerkotliana Parshad & Paika 1964, D. simulans Sturtevant 1919 e Zaprionus indianus
Gupta 1970. O sucesso de colonizacdo dos drosofilideos foi estimado com base na abundéancia
relativa média de cada espécie, a partir de coletas mensais de adultos entre Agosto de 2010 e
Setembro de 2011. As metodologias empregadas para a coleta e estimativa das densidades sao
detalhadas no Capitulo 3 (Sec¢édo 3.1, p. 92).

O componente “amplitude de distribui¢do geografica”, que também define a nocdo de
sucesso de colonizacdo (Collauti & Maclsaac 2004), ndo foi incorporado nas analises pois as
metodologias aqui empregadas estudam este processo localmente. Além disso, os fatores que
determinam o sucesso de invasdo atuam no nivel de populacédo e ndo no de espécie (Collauti
& Maclsaac 2004) e justificam uma abordagem local.

A disponibilidade de recursos em cinco areas de cerrado sensu stricto na Reserva
Ecologica do IBGE foi estimada mensalmente entre Julho de 2010 e Junho de 2011 a partir de
um esforco de dois coletores de frutos durante duas horas e meia por més. Tais medidas
permitiram caracterizar o regime de recursos ao qual os drosofilideos do Cerrado estdo
submetidos e, assim, estabelecer as previsfes para este sistema com base no Principio da
Selecdo Entrépica e na Hipdtese da Sensibilidade Demografica. A caracterizacdo da

magnitude de variacdo da abundancia de recursos foi baseada no coeficiente de variacéo

114



(média/desvio padrdo) das medidas mensais de abundéncia. Condicdo desfavoravel de
recursos, para uma dada coleta, foi arbitrariamente definida como auséncia de recursos
coletados. A metodologia de amostragem dos recursos e de determinagdo da abundancia de
recursos disponivel para cada espécie de drosofilideo é descrita detalhadamente no Capitulo 2
(Secdo 2.1, p. 54).

Os parametros envolvidos nas previsdes do Principio da Selecdo Entrépica e da
Hipdtese da Sensibilidade Demogréafica foram estimados com base em populacdes recém-
estabelecidas em laboratorio. Tais populaces foram fundadas a partir de espécimes coletados
(linhagem massal) nos mesmos sitios onde a densidade das espécies e a variacdo nha
abundancia de recursos foram estimadas. Os procedimentos envolvidos na mensuracdo das
taxas de fecundidade e sobrevivéncia idade-especificas, nas quais se baseiam os parametros
Taxa de Entropia Evolutiva e Potencial Reprodutivo, sdo descritos no Capitulo 2 desta tese
(Secdo 2.2, p.56). Estes dois parametros descrevem propriedades da funcdo reprodutiva
liquida V; , a qual descreve a contribuicéo idade-especifica das fémeas, em termos de prole,

para a préxima geracao

Vi = lim; Eqg. (2)

onde l; representa a sobrevivéncia — a probabilidade de que uma individuo nascido com
a idade zero sobreviva até a idade j — e m; e a fecundidade — o nimero médio de
descendentes produzidos por um individuo na idade j.

A Taxa de Entropia Evolutiva H é é computada como a razdo entre a Entropia Evolutiva
S e 0 tempo de geracdo T. O parametro S mede a incerteza na idade da mée de um recém-
nascido escolhido ao acaso. O parametro T especifica a idade média das mdes no momento do

nascimento de seus filhos. Assim, Taxa de Entropia H é
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_ Z?=1 lenpj

H -
?:1] Inp;

S _ E 3
7= q- (3)
onde n representa 0 numero de classes etarias. O termo p; denota a probabilidade de que

a mae de um recém-nascido selecionado ao acaso pertenca a classe etéria j e é dado por
pj = exp(-r))V; Eq. (4)
A taxa de crescimento populacional intrinseco r é calculada por

In¥i-q Vj

r T

Eq. (5)

O Potencial Reprodutivo ® mede a sensibilidade da taxa de crescimento populacional r
a perturbacGes nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia. Estas perturbacdes induzem a
mudancas na fungéo reprodutiva liquida V; dando origem a funcéo VJ-“S. O paréametro @ é

computado atraves da derivativa direcional de r, com r(5) avaliado sob & =0

dr
% 5 =0 Eq (6)

Quando r(d) ¢ a taxa de crescimento associado a funcdo Vj, a Eq. (6) se torna

n

1
o= Tijanj Eq. (7)

j=1

116



A relacdo dos parametros Taxa de Entropia Evolutiva e Potencial Reprodutivo com o
sucesso de colonizacdo das populacbes aqui estudadas, tal como medido pela abundancia
relativa media das espécies nas assembleias ao longo do tempo, foi testada através de analises

de regressdo com o auxilio do programa GENES 2009.7.0 (Cruz 2006).

3. Resultados
Dentre os drosofilideos estudados, a exotica D. simulans foi aquela que apresentou o
maior sucesso de colonizacdo, seguida pela nativa D. nebulosa e pela exotica Z. indianus. A

exotica D. malerkotliana foi aquela com o menor sucesso de colonizacao (Tabela 1).

Tabela 1. Parametros demograficos, variagdo na abundancia de recursos e abundancia relativa

de seis espécies de drosofilideos do Cerrado.

L Pardm. Demograf. Abundancia relativa Ab. Rec.
Espécie
() H Min. Max. Média CVAj(t)

D. malerkotliana,™ 0,080 0,070 0,000 0,059 0,009 3,656
D. mercatorum 0,068 0,079 0,003 0,137 0,055 2,740
D. nebulosa 0,057 0,067 0,003 0418 0,148 2,809
D. simulans ® 0,115 0,089 0,005 0,763 0,294 1,594
D. sturtevanti 0,067 0,073 0,003 0,369 0,105 2,873
Z. indianus™© 0,059 0,064 0,006 0,498 0,142 2,559
Outras - - 0,055 0,724 0,225 -

® - Potencial Reprodutivo, H - Taxa de Entropia Evolutiva, CV,jy) - coeficiente de variagéo da
abundancia de recursos (Ab.Rec.). “espécie exética. Primeiro registro no Brasil: A - 1977 (Sene
& Val 1977); B - 1920 (Sturtevant 1921); C - 1997 (Vilela et al. 1999).

Similarmente, a abundancia de recursos variou intensamente ao longo do estudo,
evidenciando a alta heterogeneidade ambiental a que os drosofilideos do Cerrado estdo
submetidos (Fig. 1, Tabela 1). A condicdo desfavoravel de recursos prevaleceu para a maioria
das espécies (auséncia de recursos em metade ou mais das coletas), a Unica excecao foi D.

simulans (auséncia de recursos 5 das 12 coletas). Estas caracteristicas resultam, com base no
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Principio da Selecdo Entropica e na Hipotese da Sensibilidade Demogréfica, respectivamente,

nas seguintes previsoes

1. as populagdes caracterizadas por menores Taxas de Entropia Evolutiva teréo, em

média, maiores abundancias relativas;

2. as populagOes caracterizadas por menores Potenciais Reprodutivos terdo, em

média, maiores abundancias relativas.

A previsdo (1) pressupde que o sistema drosofilideos-Cerrado é estruturado por

competicdo enquanto a previsdo (2) pressupBe que tal sistema ndo é estruturado por

competicéo.
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Fig. 1. Abundancia de recursos Aj para seis espécies de drosofilideos no Cerrado ao
longo de um ano. Os valores na figura foram transformados como log(Ajq) + 1). mer -
Drosophila mercatorum; neb - D. nebulosa; stu - D. sturtevanti; mal - D.

malerkotliana; sim - D. simulans; e zap - Zaprionus indianus
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Analises de regressdo ndo apontaram relacdes estatisticamente significativas entre o
sucesso de colonizacdo de drosofilideos no Cerrado e a Taxa de Entropia, conforme previsto
pelo Principio da Selecdo Entrdpica (previsdo 1) (Fig. 2A). A correlacdo entre a abundancia
relativa média e o Potencial Reprodutivo também néo foi significativa (R?> = 0,2462, p =
0,6395). No entanto, D. simulans constitui um valor discrepante evidente. A exclusdo desta
espécie na andlise de regressdo resultou em uma relacédo significativamente negativa entre o
Potencial Reprodutivo e o sucesso de invasdo, corroborando a Hipotese da Sensibilidade

Demogréfica (previsédo 2) (Fig. 2B).

4. Discussao

O crescente entendimento sobre o processo de invasdo tem indicado a necessidade de
modelos conceituais unificadores que incorporem caracteristicas tanto das espécies quanto
dos ambientes (Inderjit et al. 2005, Gurevitch et al. 2011), tais como o Principio da Sele¢édo
Entropica e a Hipotese da Sensibilidade Demografica. Estas hipoteses fazem previsdes sobre a
capacidade de colonizacdo das populagdes com base na interacdo entre caracteristicas
demogréficas e no regime de recursos do ambiente. Esses componentes permitem uma analise
comparativa ndo somente entre populacGes de espécies exdéticas, mas também entre
populacdes destas espécies e de espécies nativas com as quais elas interagem. Essa
perspectiva vai ao encontro das observacdes de que o sucesso de colonizacdo de espécies
nativas e exaticas € explicado essencialmente pelos mesmos processos (Davis et al. 2000,

Melbourne et al. 2007, Gurevitch et al. 2011).
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Fig. 2. A relagéo do sucesso de colonizagao, tal como medido pela abundancia relativa média
(ARM), com a Taxa de Entropia Evolutiva H (A) e com o Potencial Reprodutivo ® (B) para
seis espécies de drosofilideos. O circulo grande branco indica um valor discrepante (outlier)
em (B). a e b indicam, respectivamente, o resultado da analise de regressédo com e sem o valor
discrepante em (B). Medidas apresentadas indicam a mediana e barras de erros indicam o
intervalo de valores obtidos para os parametros demograficos pelo método Jacknife. A linha

em (B) indica o ajuste linear dos dados. Cddigos das espécies conforme Fig. 1.
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A diferenca essencial entre o Principio da Selecdo Entrépica e a Hipdtese da
Sensibilidade Demografica € o papel da competicdo na estruturacdo das assembleias. A
primeira destas hipoteses prevé a capacidade de colonizacdo das populacdes em sistemas
estruturados por competicdo. Por este motivo, ela se baseia em parametros que consideram
tanto a capacidade das populacGes se apropriarem dos recursos quanto a capacidade delas
transformarem estes recursos em prole. J& a segunda hipotese estabelece tais previsfes para
sistemas ndo estruturados por competicao e, por isso, se baseia em parametros que descrevem
somente a capacidade das populac@es transformarem recursos em prole.

O papel da competicdo na estruturacdo das assembleias de drosofilideos, como aquela
estudada neste capitulo, € ainda controverso. Alguns estudos sugerem que a competicdo
regula a dindmica das populacdes de drosofilideos e, assim, a estruturacdo destas assembleias
(Shorrocks & Begon 1975, Grimaldi & Jaenike 1984). Por outro lado, a coexisténcia estavel
de um grande nimero de espécies de drosofilideos tem sido observada mesmo sem uma
evidente particdo de recursos (Sevenster & van Alphen 1996). Ives (1988) sugere que tal
coexisténcia é devida a uma baixa taxa de encontro entre 0s potenciais competidores e a uma
alta agregacdo intraespecifica nas manchas de recursos. Este mecanismo resulta em baixas
taxas de competicdo interespecifica e reduz o papel da competicdo na estruturacdo das
assembleias, mesmo quando 0s recursos sdo limitados e os tamanhos populacionais sdo
grandes. Desta forma, optou-se por testar as previsdes tanto do Principio da Selecdo Entrdpica
quanto da Hipdtese da Sensibilidade Demogréfica.

Os resultados obtidos indicaram que o sucesso de colonizagdo das espécies de
drosofilideos no Cerrado ¢ mais adequadamente explicado pela Hipotese da Sensibilidade
Demogréfica do que pelo Principio da Selecdo Entropica (Fig. 2). Isto sugere que a
competicdo desempenha um papel reduzido na estruturagdo das assembleias estudadas. De

fato, tem sido observado que a coexisténcia entre as espécies no sistema estudado € estavel

121



para a maioria das interacbes observadas (H. Valaddo, dados ndo publicados), o que
proporciona evidéncias adicionais do papel reduzido da competicdo interespecifica. O
desequilibrio entre a abundancia das populac@es e o regime de recursos poderia também ser
evocado para explicar a inexisténcia de relacdo prevista pelo Principio da Selecdo Entrdpica.
Este argumento, todavia, é pouco plausivel ja que a capacidade de resposta dos drosofilideos é
alta, conforme evidenciado pelas amplas variacbes nos tamanho populacionais ao longo do
estudo (Tabela 1).

A relacdo negativa entre o Potencial Reprodutivo e o sucesso de colonizacdo das
espécies estudadas sugere que a resisténcia das populac6es, em termos demograficos, é o fator
determinante para o sucesso de invasdo de drosofilideos exéticos no Cerrado. Isto indica a
razdo pela qual a espécie africana Z. indianus tem, comparativamente, um alto sucesso de
invasdo no Cerrado enquanto a espécie asidtica D. malerkotliana tem um baixo sucesso de
invasdo. A andlise do ambiente a que os drosofilideos estudados estdo submetidos parece
indicar ainda que o fator critico ambiental em sistemas ndo estruturados por competicdo € a
relacdo de dominancia entre condi¢des favoraveis e desfavoraveis de recursos.

A espécie africana D. simulans, o drosofilideo com maior sucesso de coloniza¢do no
Cerrado dentre nativas e exoticas, apresentou, porém, um valor discrepante nesta analise (Fig.
3B). Este resultado sugere que o sucesso de colonizacdo pode estar associado a diferentes
estratégias. Drosophila simulans foi a Unica espécie submetida predominantemente a
condigdes favoraveis (seus recursos foram coletados em 7 das 12 coletas, dispersas ao longo
do ano, veja Fig. 1). Segundo a Hipotese da Sensibilidade Demografica, em ambientes onde
hd uma dominéncia temporal das condi¢Ges favoraveis de recurso, um alto Potencial
Reprodutivo como o de D. simulans é favorecido. Assim, a capacidade de explorar recursos
com dinadmicas distintas determinara o tipo de estratégia demografica que favorecerd cada

populacéo.
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A resisténcia dos drosofilideos a estresses ambientais, tais como baixos niveis de
recursos alimentares, tem sido frequentemente associada a longevidade no nivel de individuos
(Service et al. 1985, Rose et al. 1992, Chippindale et al. 1996, Yadav & Singh 2007).
Experimentos de laboratdrio sugerem que esta relacdo é determinada geneticamente (Service
et al. 1985, Rose et al. 1992, Chippindale et al. 1996) e amplamente vinculada a capacidade
de acumular reservas (lipideos) durante a fase larval (Chippindale et al. 1996, Baldal et al.
2006, Yadav & Singh 2007). Maiores taxas de acumulacdo de lipideos implicam em uma
maior capacidade de manutencdo das taxas metabdlicas durante longos periodos de restri¢ao
alimentar, o que proporciona o aumento das taxas de sobrevivéncia (Baldal et al. 2006). Além
disso, a acumulacdo de lipideos causa um atraso no desenvolvimento, e contribui
adicionalmente para o aumento do tempo de vida destas moscas.

O efeito da longevidade na manutencdo dos tamanhos populacionais depender, todavia,
da contribuicdo proporcional dos individuos mais longevos, em termos de prole, para a
préxima geracdo. A producdo idade-especifica de descendentes pode ser caracterizada pelo
tempo de geracdo, uma estimativa da idade média das mdes no momento do nascimento de
seus filhos. A contribuicdo reprodutiva de individuos mais longevos resulta em um aumento
do tempo de geracdo. Desta forma, € esperada uma correlacdo positiva entre o tempo de
geracao e a resisténcia das populaces.

Sob a perspectiva da Hipotese da Sensibilidade Demografica, os argumentos acima
descritos implicam que o tempo de geracdo é também um preditor adequado do sucesso de
invasdo em sistemas nédo estruturados por competicdo. Assim, em ambientes que imprimem
uma prevaléncia temporal de restricdo de recursos, como o Cerrado para drosofilideos,
espéecies com maior tempo de geracdo terdo maior sucesso de invasao, tal como definido por
sua abundancia relativa media. Esta predicao, que pode ser testada com os dados desta tese, €

suportada empiricamente (Fig. 3). Drosophila simulans apresentou novamente um valor
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discrepante. Analises de correlacdo indicam que tempo de geracdo e Potencial Reprodutivo
estdo relacionados (R? = -0,90, p = 0,0359), 0 que sugere que as previsdes da Hipétese da

Sensibilidade Demogréafica podem também ser reescritas em funcéo deste parametro.
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Fig. 3. A relagdo do sucesso de colonizacéo, tal como medido pela abundéancia relativa media
(ARM), com o Tempo de Geracdo T para seis espécies de drosofilideos. O circulo grande
branco indica um valor discrepante. a e b indicam, respectivamente o resultado da anélise de
regressdo com e sem o valor discrepante. Medidas apresentadas indicam a mediana e as barras
de erro indicam o intervalo de valores obtidos para Tempo de Geracdo T pelo método

Jacknife. A linha indica o ajuste linear dos dados. Cédigos das espécies conforme Fig. 1.

A resisténcia a estresses ambientais tem sido evocada para explicar o sucesso da invasdo
em diversos sistemas biologicos. A dominancia do gastropode estuarino invasor Batillaria
attramentaria (Sowerby | 1855) em salinas da California tem sido associada a sua maior
resisténcia (sobrevivéncia) a baixos niveis do recurso oxigénio quando comparado ao
gastropode nativo Cerithidea californica (Haldeman 1840) (Byers 2000). Nas ilhas sub-
antarticas de Kerguelen, o besouro invasor Merizodus soledadinus (Guerin-Méneville 1830)

(nome valido Oopterus soledadinus) tem se tornado o principal predador de invertebrados.
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Este besouro resiste a falta de alimentos por mais de 60 dias e restaura rapidamente suas
reservas energéticas quando o alimento se torna disponivel (Laparie et al. 2012). Newsome &
Noble (1986) propuseram que aves e plantas invasoras sdo caracterizadas por alta
longevidade. Por outro lado, diversos estudos indicam que a baixa resisténcia a mudancas
ambientais (maior sensibilidade), associada a estratégia oportunista, aumenta a probabilidade
de invasdo (Baker 1965, Lodge 1993, Sol et al. 2012). Estes resultados sugerem que a
sensibilidade demogréafica das populacbes pode ser um dos fatores-chave para o sucesso de
invasdo. Os padrbes contrastantes, como observado para as populacGes de drosofilideos
estudadas neste capitulo, provavelmente refletem diferencas no regime de recursos e
evidenciam a importancia da correspondéncia organismo-ambiente para estudos da Biologia
da Invasdo.

Os modelos aqui estudados evidenciam a necessidade de que o entendimento do sucesso
de invasdo depende de estudos locais. Isto deriva do fato de que o estabelecimento de
previsdes sobre o sucesso de invasdo dependera, além do conhecimento sobre a demografia da
espécie introduzida, da avaliacdo de diversas caracteristicas do ambiente onde elas forem
introduzidas. O regime de recursos, a demografia das demais populacdes que exploram esses
mesmos recursos e 0 papel da competicdo na estruturacdo destas assembleias sdo os fatores
criticos a serem estudados. Além disso, interacdes fortes com predadores e parasitas poderdo
implicar no aumento da complexidade da dindmica do sistema e, assim, exigirdo modelos

potencialmente mais complexos.

5. Concluséao
O Principio da Selegdo Entropica sugere que em sistemas estruturados por competicéo e
com amplas variagdes na abundancia de recursos, como o sistema drosofilideos-Cerrado aqui

estudado, o sucesso de invaséo € negativamente correlacionado a Taxa de Entropia Evolutiva.
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Tal parametro descreve o grau de iteroparidade da populagcdo. A Hipdtese da Sensibilidade
Demogréafica prop6e que, em sistemas nédo estruturados por competi¢do e com predominancia
de baixos niveis de recursos, como no sistema drosofilideos-Cerrado, o sucesso de invasao é
negativamente correlacionado ao Potencial Reprodutivo. Tal pardmetro descreve a
sensibilidade das taxas de crescimento populacional a mudancas ambientais. Estas duas
hipdteses foram aqui testadas, uma vez que o papel da competicio em assembleias de
drosofilideos é controverso.

Foi observado que o sucesso de invasdo no sistema estudado é mais adequadamente
explicado pela Hipotese da Sensibilidade Demografica. Adicionalmente, foram apresentadas
evidéncias de que, quando predominam condic¢des favoraveis de recursos, as populacdes com
maior Potencial Reprodutivo terdo maior sucesso de invasdo. Estes resultados indicam, além
de um papel reduzido da competicdo na estruturacdo de tais assembleias, que a resisténcia da
taxa de crescimento populacional € a propriedade demografica determinante para 0 sucesso
neste sistema, embora estratégias distintas sejam possiveis. Tais resultados também sugerem
que o fator ambiental critico em sistemas ndo estruturados por competicdo € a predominancia
temporal da restricdo de recurso.

Os resultados apresentados neste capitulo oferecem um ponto inicial para o
desenvolvimento de regras mais inclusivas baseadas na demografia dos organismos e no
regime ambiental. Estas regras se estabelecem como importantes ferramentas quantitativas
para prever sucesso de invasdo, possibilitando evitar ou mitigar futuras invasdes bioldgicas. O
uso desta ferramenta em programas de manejo e conservacdo, porém, devera levar em

consideracdo que a demografia das populacdes é passivel de evolucéo.
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CAPITULO V:

Consideracoes Finals:
Perspectivas do
estabelecimento de uma teoria
geral da Biologia da Invasao



Invasdes biologicas alteram amplamente as interacdes ecoldgicas entre as especies
(Wilcove et al. 1998, Mack et al. 2000, Mooney & Cleland 2001, Clout 2002, Sax et al.
2004). Isto modifica o fluxo de matéria e energia dentro do sistema e também entre 0s
sistemas, alterando o regime seletivo e, assim, os rumos da evolucdo da diversidade bioldgica
(Clavero & Garcia-Berthou 2005, Simberloff et al. 2005).

A crescente preocupacdo com estes impactos tem estimulado a busca por padrdes nas
adaptacdes e mecanismos subjacentes as invasdes biologicas (Williamson 1996, Kolar &
Lodge 2001, Sakai et al. 2001, Inderjit et al. 2005). Inumeras hipdteses tém sido propostas
para explicar o sucesso de invasdo das espécies ou a susceptibilidade dos ambientes a invasao.
A maioria destas hipoteses tem sido frequentemente desafiada por dados empiricos. Ainda,
algumas delas geram previs6es conflitantes com outras hipoteses. A multiplicidade e a parcial
ineficiéncia destas hipoteses tem, desta forma, gerado a necessidade do estabelecimento de
uma teoria mais geral da Biologia da Invasao (Inderjit et al. 2005, Gurevitch et al. 2011)

A fragilidade das hipéteses da Biologia da Invasdo esta principalmente relacionada ao
fato de que a grande maioria delas dissocia 0 organismo do ambiente (Shea & Chesson 2002,
Facon et al. 2006). O sucesso de colonizacdo das popula¢des, como ja defendido por Darwin
(1859), depende amplamente da interacdo com o ambiente. A reciprocidade entre organismos
e ambientes define o valor adaptativo da populacdo e, por conseguinte, a evolucdo das
populacbes e dos ambientes (Lewontin 1982, 1983). Assim, o dinamismo — ecoldgico e
evolutivo — do processo de invasdo que emerge da reciprocidade organismo-ambiente é uma

nocdo fundamental que deve ser incorporada em uma teoria geral da Biologia da Invaséo.

1. O sucesso de colonizagdo em sistemas estruturados por competicéo

A dindmica do processo de invasdo em sistemas regidos por competicdo tem sido

estudada por Demetrius e colaboradores (Demetrius 1978, Demetrius 1997, Kowald &
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Demetrius 2005, Ziehe & Demetrius 2005, Demetrius & Ziehe 2007, Demetrius et al. 2009,
Demetrius & Legendre 2013). Estes estudos propdem que este processo pode ser previsto pelo
Principio da Selecao Entropica. Este principio estabelece um modelo quantitativo para prever
a capacidade de invasdo das popula¢des quando a maioria das hipdteses gerais sobre o tema é
qualitativa, exceto o modelo r-K. No entanto, os parametros considerados pelo modelo r-K
consideram que os sistemas bioldgicos séo caracterizados pelo equilibrio estatico enquanto os
parametros daquele principio descrevem sistemas em equilibrio dindmico. Adicionalmente, o
Principio da Selecdo Entrdpica incorpora a importancia da correspondéncia entre as
populacdes e os ambientes, assim como o modelo r-K, as hipdteses da Similaridade
Limitante, do Filtro do Habitat, da Amostragem e da Adaptacdo (Tabela 1, Capitulo 1, p. 7).
Ainda, ele reconhece que os ambientes sdo heterogéneos, assim como as hipoteses da
Heterogeneidade Ambiental, do Nicho Vago, das Janelas de Oportunidade e do Recurso
Flutuante. Finalmente, tal principio € o Unico que explicitamente incorpora a relevancia da
heterogeneidade demogréafica das populacdes no processo de invasdo. Por reunir todos estes
aspectos relevantes ao processo da invasdo em um Unico modelo, o Principio da Selegdo
Entropica se credencia como um modelo geral para a Biologia da Invaséo.

O Principio da Selecdo Entrépica postula

(1) quando os recursos séo diversos e sua abundancia é aproximadamente constante,
populacbes com maior Taxa de Entropia Evolutiva prevalecem;
(1) quando os recursos sdo singulares e sujeitos a grandes variagcBes na abundancia,

populaces com menor Taxa de Entropia Evolutiva prevalecem.

Estas previsdes se baseiam no pressuposto de que o Potencial Reprodutivo e o indice

Demogréafico sdo parametros demograficos que refletem, respectivamente, a variagdo na

133



abundancia e na diversidade de recursos ao longo do tempo. O Capitulo 2 desta tese
representa a primeira avaliagdo empirica quantitativa desses pressupostos. Os dados
apresentados suportam a correspondéncia entre o Potencial Reprodutivo e a magnitude da
variacdo na abundancia de recursos. A correspondéncia entre o Indice Demogréafico e a
magnitude da variacdo na diversidade de recursos ndo foi confirmada. Um argumento
analitico, no entanto, implica que em populacGes grandes, como as estudadas, o efeito do
indice Demografico no processo evolutivo é reduzido. Estes resultados fornecem subsidios
para o estabelecimento do Principio da Selecdo Entropica como um modelo geral da Biologia
da Invasdo para sistemas estruturados por competicéo.

Estes resultados implicam ainda que o regime de recursos aos quais as populagdes estao
submetidas pode ser inferido por sua demografia. Altos Potenciais Reprodutivos indicam que
a abundancia dos recursos varia amplamente, o que normalmente implica em amplas
flutuacbes dos tamanhos populacionais. Tais ambientes sdo considerados mais suscetiveis a
introducdo de espécies pois a variacdo na abundancia de recursos e nos tamanhos
populacionais aumentam a probabilidade de que parte dos recursos ndo sejam utilizados pelas
espécies residentes. Assim, as espécies introduzidas terdo recursos suficientes para o
estabelecimento de populacdes viaveis. Esta ideia € retratada na Hipdtese do Recurso
Flutuante (Davis et al. 2000) (ver tabela 1, Capitulo 1, p. 7), e representa uma das hipoOteses
mais promissoras para prever a susceptibilidade dos ambientes a invasdo (Huenneke et al.
1990, Milchunas & Lauenroth 1995, Sher & Hyatt 1999, Davis & Pelsor 2001, Colautti et al.
2006, Richardson & Pysek 2006, Melbourne et al. 2007).

Paradoxalmente, ambientes mais variaveis podem reduzir a probabilidade de invasdo de
uma espécie exatica. Isto ocorre porque flutuagbes populacionais, associadas as variacdes
ambientais, aumentam a probabilidade de extincdo local devido a efeitos estocasticos quando

associadas a pequenos tamanhos populacionais. O efeito das flutuacdes de recursos sobre o
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tamanho populacional, entretanto, é mediado pela estabilidade demografica da populacéo, a
qual determina capacidade de atingir o tamanho de equilibrio. A probabilidade de populacdes
introduzidas persistirem sob tamanhos reduzidos aumentara a medida que sua estabilidade
demogréfica for maior.

Demetrius et al. (2004) demonstram analiticamente, em seu Teorema da Flutuacdo-
Estabilidade, que a causa proximal da estabilidade demografica € a complexidade
demogréafica, tal como caracterizada pela Taxa de Entropia Evolutiva H. Os dados
apresentados no Capitulo 3 (Fig. 3, p. 96) desta tese suportam tal teorema. Desta forma, além
de uma medida do valor adaptativo, a Taxa de Entropia Evolutiva H fornece uma estimativa
da probabilidade das populacBes persistirem sob tamanhos reduzidos. A capacidade de
persistir sob pequenos tamanhos populacionais é particularmente relevante para 0s estagios
iniciais da invasdo (estabelecimento), quando normalmente apenas poucos individuos formam
a populacdo. Ainda, esta propriedade afeta a velocidade de expansdo geografica. Isto ocorre
porque na dispersao saltatria, que proporciona uma alta velocidade de expansdo comparada a
dispersdo por difusdo (Liebhold & Tobin 2008), as novas (sub)populacbes tém normalmente
tamanhos reduzidos.

Os resultados obtidos nos capitulos 2 e 3 fornecem indicacbes sobre os fatores
ambientais (variacdo na abundancia de recursos) e 0s possiveis mecanismos envolvidos na
vantagem competitiva (estabilidade demografica) que determinam o sucesso de invasdo das
populacbes que o Principio da Selecdo Entropica promulga. No Capitulo 4 foi testada a
validade deste principio para prever o sucesso de invasdo dos drosofilideos no Cerrado, em
termos da sua abundancia relativa média (dominéncia). Este principio prevé que ambientes
com amplas variag@es na abundancia de recursos, como obervado no sistema drosofilideos-
Cerrado, as populagdes com menores Taxas de Entropia Evolutiva H terdo maior sucesso de

colonizacdo. Esta previsdo, no entanto, ndo foi confirmada pelos dados aqui obtidos (ver Fig.
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3A do capitulo, p. 122). Foram apresentados argumentos e evidéncias empiricas de que isto

possivelmente decorre de que tais assembleias ndo sdo estruturadas por competicao.

2. O sucesso de colonizagao em sistemas nado estruturados por competicéo

Em sistemas ndo estruturados por competicdo, o sucesso de colonizagcdo — aqui definido
pela abundancia relativa média da populacdo — sera determinado pela capacidade de resposta
da populacédo, em termos de abundancia, as flutuacdes de recursos. Tal capacidade € dada pelo
Potencial Reprodutivo, uma medida da sensibilidade da taxa de crescimento populacional a
mudancas nas taxas de fecundidade e sobrevivéncia. Com base nestes argumentos, foi

proposta a Hipdtese da Sensibilidade Demogréafica a qual estabelece que

0] quando predominam altos niveis de recursos, as populacdes com menor
resisténcia a variacdes na abundancia de recurso — maior Potencial Reprodutivo
— terdo maior sucesso de colonizacdo;

(1) quando predominam baixos niveis de recursos, as populacfes que resistem por
mais tempo a restri¢do de recursos — menor Potencial Reprodutivo — terdo maior

sucesso de colonizacao.

No Cerrado, onde as condi¢des restritivas de recurso predominam para a maioria dos
drosofilideos, foi observado que as espécies com menor Potencial Reprodutivo tenderam a
apresentar maior sucesso de colonizacdo, corroborando a HipoOtese da Sensibilidade
Demogréafica (ver Fig. 3B do Capitulo 4, p. 122). Assim como o Principio da Selegédo
Entropica, esta hipGtese é baseada em caracterizagdes quantitativas que descrevem sistemas
em equilibrio dindmico e reconhece a importancia da correspondéncia entre as populacoes e

0s ambientes. Esta hipotese, por outro lado, ndo considera a heterogeneidade demogréafica das
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populacdes uma vez que ela caracteriza a capacidade de adquirir recursos, um aspecto pouco

relevante em sistemas nédo estruturados por competicao.

3. Uma perspectiva global do sucesso de colonizacéo

O Potencial Reprodutivo e a Taxa de Entropia H sdo estimativas correlatas da
estabilidade de uma populacdo. A primeira delas reflete a sensibilidade das taxas de
crescimento a mudancas nas taxas de sobrevivéncia e reproducdo. A segunda reflete a
velocidade com que a populacdo atinge o tamanho de equilibrio ap6s uma perturbacédo
enddgena (mudanca na sobrevivéncia e reproducdo) ou exogena (mudanca no ponto de
equilibrio da populacédo), ou seja, sua resiliéncia.

O Principio da Selecdo Entropica postula que a Taxa de Entropia e o Potencial
Reprodutivo sdo negativamente correlacionados em sistemas estruturados por competicao.
Esta correlacdo é especialmente valida para populacbes grandes nas quais a diversidade de
recursos e a variancia demografica associada desempenham um papel irrelevante no resultado
da competicdo. A relacdo entre estes dois parametros implica, desta forma, que as previsoes
baseadas na Taxa de Entropia podem ser reescritas em funcdo do Potencial Reprodutivo.
Assim, o Potencial Reprodutivo emerge como uma estimativa mais geral para prever o
sucesso de colonizacdo de uma populacdo introduzida. Desta generalizacdo, resultam as

seguintes regras analiticas

1) Em sistemas regidos por competicao,
a. populagdes com menor Potencial Reprodutivo séo favorecidas quando a
abundancia de recursos é aproximadamente constante no tempo;
b. populagbes com maior Potencial Reprodutivo sdo favorecidas quando a

abundancia de recursos varia substancialmente ao longo do tempo.
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2) Em sistemas ndo estruturados por competicao,
a. populacdes com menor Potencial Reprodutivo sdo favorecidas quando as
condicdes restritivas de recurso prevalecem;
b. populacbes com maior Potencial Reprodutivo sdo favorecidas quando as

condicdes favoraveis de recurso prevalecem

Relacbes ecologicas e evolutivas entre a Entropia Evolutiva e uma série de
caracteristicas dos organismos (tais como tamanho corporal, taxa metabdlica e longevidade)
tém sido estabelecidas. As relacdes destas caracteristicas com o Potencial Reprodutivo,
todavia, ainda sdo desconhecidas (porém, veja a relacdo negativa entre este pardmetro e o
tempo de geracdo evidenciada na Fig. 4 do Capitulo 2, p. 65). Assim, por mais que 0S
postulados acima representem uma generalizacdo do Principio da Selecdo Entrépica, o
conceito de Entropia Evolutiva apresenta ainda relevancia para a Biologia da Invasdo e

Ecologia Evolutiva.

3.1. Algumas implica¢6es para a conservacao

Caso estas previsdes se mostrem robustas, o Potencial Reprodutivo poderd embasar nao
somente as previsdes do sucesso de invasao das espécies mas também possiveis estratégias de
manejo de espécies ja introduzidas.

Em sistemas naturais estruturados por competicdo, a demografia da populacéo pode ser
manipulada para diminuir o valor adaptativo através da introducéo de individuos selecionados
artificialmente em laboratério. Isto pode ocorrer, p. ex., através da introducdo de variantes
com menor Potencial Reprodutivo quando o ambiente é flutuante. Ainda o regime de

flutuacéo de recursos pode ser manipulado, embora isto provavelmente afete também outras
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populagdes. Tal manejo pode ocorrer, p. ex., através de um aumento artificial na constancia de
recursos a fim de controlar espécies invasoras com alto Potencial Reprodutivo.

Em sistemas ndo estruturados por competi¢cdo, manipulacdes similares na demografia
dos organismos ou do ambiente podem ser conduzidas. Em sistemas dominados por
condicdes favoraveis, p. ex., as espécies invasoras com baixo Potencial Reprodutivo poderiam
ser controladas através do estabelecimento de condi¢cdes desfavoraveis (déficit de recursos)
como a condicdo dominante. Ja em sistemas dominados por condicdes desfavoraveis, p. ex., a
introducdo de individuos com maior Potencial Reprodutivo poderia estabelecer um controle
de populacdes com baixo Potencial Reprodutivo. A efetividade deste Gltimo depende de que a
competicdo intraespecifica também ndo seja relevante e as condicGes restritivas atinjam de
maneira similar individuos com alto potencial reprodutivo e baixo potencial reprodutivo,
evitando assim a selecdo da demografia em nivel populacional.

O manejo de Zaprionus indianus, uma praga da cultura de figos no Brasil, poderia ser
baseado nesses principios. A producdo de figos € um evento esporadico, normalmente com
apenas uma safra por ano (C. Matavelli comun. pessoal). O baixo Potencial Reprodutivo desta
espécie, comparado a outros drosofilideos, favorece sua persisténcia frente a predominancia
temporal de baixos niveis de recurso (ver Capitulo 4, Fig. 3, p. 122). A introducdo de
individuos com alto Potencial Reprodutivo, obtidos a partir de popula¢fes mantidas sob um
regime de recursos altamente varidvel, pode imprimir reducbes mais drasticas destas
populacdes quando os niveis de recursos sdo reduzidos. Esta estratégia requer, no entanto, que
a introducéo de individuos seja suspensa algum tempo antes da frutificacao do figo para evitar

0 estabelecimento de grandes tamanhos populacionais durante a safra deste fruto.

4. Direg0es futuras
Esta tese corrobora bases fundamentais do Principio da Selecdo Entrépica, o qual vem

se mostrando um modelo bastante promissor para prever mudancas evolutivas e ecoldgicas
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nos mais diversos niveis de organizacdo bioldgica regidos por competicdo. No entanto, este
principio é inapropriado para prever 0 sucesso de colonizagdo de espécies (introduzidas ou
nativas) em sistemas ndo regidos por competicéo.

Aqui é sugerido que o Potencial Reprodutivo pode representar um conceito central para
0 estabelecimento de uma teoria geral para prever o sucesso de colonizacdo. Esta sugestao
lanca a necessidade de testar a robustez das regras analiticas (1) e (2) (Secdo 3), que
relacionam o sucesso de invasdo das espécies ao regime de recursos mediado pelo Potencial
Reprodutivo. Para tanto, indmeros experimentos podem ser elaborados em laboratorio
utilizando-se drosofilideos como modelos bioldgicos. O efeito de diferentes regimes de
recursos sobre a evolucao do Potencial Reprodutivo devera ser testado. A relacdo do Potencial
Reprodutivo com o sucesso de colonizacdo devera ser testada em sistemas competitivos e ndo
competitivos (determinados pelas densidades das populacGes) com o uso de populacdes
relacionadas. Estudos deverdo também avaliar mudancgas em outros parametros demograficos
para averiguar a relacdo do Potencial Reprodutivo com outros possiveis preditores do sucesso
de colonizacdo, associados a diferentes regimes ambientais. Simula¢bes computacionais serdo
também elaboradas para testar as regras analiticas aqui propostas.

Uma abordagem que deve ser implementada, caso a relevancia do conceito de Potencial
Reprodutivo se mostre central para o sucesso de invasao, é a contextualizacdo da Hipdtese da
Sensibilidade Demogréafica e da perspectiva global apresentada na Secdo 3 em relagdo as
principais hipoteses da Biologia da Invasdo. A contextualizagcdo do Principio da Selecéo
Entropica em relacdo a estas hipoteses pode tambem ser relevante.

As ideias aqui apresentadas abrem outras perspectivas. Tanto o Principio da Selecédo
Entropica quanto a Hipdtese da Sensibilidade Demogréafica pressupdem que a vantagem
seletiva € modulada pelo regime de recursos. Padrdes de colonizagdo de espécies exdticas

poderdo ser testados para averiguar a relevancia desta caracteristica ambiental para o sucesso
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de colonizacdo das especies. Essa abordagem, implementada através de técnicas de
modelagem de nicho, é um dos passos imediatos a serem dados.

O estabelecimento da relacdo do Potencial Reprodutivo com tracos de historia de vida é
também relevante. Estas relagdes poderdo ser utilizadas para interesses conservacionistas e
econbmicos como, p. ex., a otimizacdo do tamanho de peixes na exploracdo de recursos
pesqueiros. Além disso, esta abordagem podera fornecer um embasamento conceitual e
empirico para o estabelecimento de uma teoria geral da histéria de vida.

Finalmente, muitos dados produzidos durante esta tese ainda ndo foram explorados:
mortalidade de imaturos em experimentos em areas naturais, tamanho de ovario e fecundidade
de fémeas coletadas no campo, tamanho corporal, distribuicdo espacial de adultos nos sitios
de coleta. Estes dados serdo utilizados para o entendimento (1) da dinamica populacional de
Z. indianus e D. simulans, as invasoras mais importantes no Cerrado e outros biomas
brasileiros, com possiveis implicacdes para seu manejo (estudos prévios com o uso da analise
de caminhos, path analysis, ja foram realizados); (2) da dindmica da distribuicao espacial de
drosofilideos em areas do Cerrado e suas implicacdes para a coexisténcia das espécies.

Dada a imensiddo de ideias que tangem o processo de invasdo e mesmo as ideias
evolutivas associado a Biologia da Invaséo, as futuras abordagens aqui definidas acarretardo

em inimeros outros desdobramentos.
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Glosséario

Entropia Evolutiva S. Uma medida de heterogeneidade demografica que descreve a
incerteza na idade da mae de um recém-nascido escolhido ao acaso. Este pardmetro
caracteriza o grau de iteroparidade da populacéo. Veja descricdo matematica na p.68.

Estabilidade Demogréafica. A capacidade de uma populagdo em manter seu estado de
equilibrio, em termos das variaveis que descrevem este estado. E determinada pela
sensibilidade (ou resisténcia) demografica (ver, p. ex., Indice Demogréafico y e Potencial
Reprodutivo @) e pela resiliéncia demogréafica R.

Funcdo Reprodutiva Liquida V(x) (dados continuos) ou V; (dados discretos). Descreve,
em funcdo da idade, a contribuicdo das fémeas para a geracdo seguinte em termos de
numero de descendentes. Veja descricdo matematica na p.65.

Hipotese da Sensibilidade Demografica. Prevé o sucesso de colonizacdo das populaces, tal
como medido por sua abundancia relativa média, em sistemas ndo estruturados por
competicdo. Estabelece um modelo com base na predominancia de condicdes
favoraveis/desfavoraveis de recursos no ambiente e na sensibilidade da taxa de
crescimento a mudancas na sobrevivéncia e reproducdo, tal como medido pelo Potencial
Reprodutivo ®. E previsto que
(i) populacGes com maior Potencial Reprodutivo @ serdo, em média, mais abundantes

em ambientes onde as condicGes favoraveis prevalecem no tempo; e
(if) populagGes com menor Potencial Reprodutivo @ serdo, em média, mais abundantes
em ambientes onde as condicdes restritivas prevalecem no tempo.

indice Demogréfico y. Mede a sensibilidade da variancia demogréfica populacional o a
perturbagdes nas taxas de fecundidade e mortalidade. Esta variavel esta relacionada ao
regime de variacdo da diversidade de recursos ao longo do tempo. Veja descricdo

matematica na p.69.
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Iteroparo. Organismo que se reproduz em diversos eventos ao longo da vida.

Modelo de selecdo r-K ou o modelo Malthusiano. Estabelece regras para prever o resultado
da competicdo entre duas variantes. Para regimes de selecdo constantes, € previsto que a
competicdo por recursos determina a evolugédo do sistema:

(i) quando a densidade populacional é baixa, a selecdo favorece os genotipos com a
maior taxa de crescimento intrinseco populacional — r-estrategistas; e

(if) quando a densidade populacional é alta, a selecdo favorece os genotipos com a
maior capacidade de suporte — K-estrategistas.

Potencial Reprodutivo ®. Mede a sensibilidade da taxa de crescimento populacional r a
perturbacdes nas taxas de fecundidade e mortalidade. Esta variavel esta relacionada ao
regime de variacdo da abundancia de recursos ao longo do tempo. Veja descricao
matematica na p.69.

Principio da Selecdo Entropica. Estabelece uma regra analitica para prever o resultado da
competicdo entre duas variantes:

(i) quando os recursos sdo diversos e aproximadamente constantes em abundancia,
populacdes com maior Taxa de Entropia Evolutiva (ou Entropia Evolutiva) tém
uma vantagem seletiva e aumentam em frequéncia; e

(if) quando os recursos sdo diversos e sujeitos a grandes variagdes em abundancia,
populagbes com menor Taxa de Entropia Evolutiva (ou Entropia Evolutiva) tém
uma vantagem seletiva e aumentam em frequéncia.

Regulacéo bottom-up. Regulacéo por elementos de nivel inferior da cadeia alimentar, ou seja,
recursos.

Regulacéo top-down. Regulacéo por elementos de niveis superiores da cadeia alimentar, tais

como predacdo e doencas.
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Resiliéncia Demografica ou Robustez R. Representa a taxa de decaimento das flutuagdes de
varidveis macroscopicas a condicdo de estado estacionario. Veja descricdo matematica
na p.101.

Semélparo. Organismo cuja reproducao é confinada a apenas um evento.

Taxa de Crescimento Populacional ou Parametro Malthusiano r. Prevé o aumento ou
decréscimo da abundancia populacional em uma dada unidade de tempo. Veja descri¢édo
matematica na p.66.

Taxa de Entropia Evolutiva H. Uma medida de heterogeneidade demografica que descreve
a incerteza na idade da mae de um recém-nascido escolhido ao acaso parametrizado por
unidade de tempo. Resulta da divisdo da Entropia Evolutiva S pelo Tempo de Geracdo T
e caracteriza o grau de iteroparidade da populacdo. Veja descricdo matematica na p.102.

Taxa de fecundidade m(x) (dados continuos) ou m; (dados discretos). Descreve o nimero
médio de descendentes do sexo feminino produzido por uma fémea na idade x ou classe
etaria j.

Taxa de sobrevivéncia I(x) (dados continuos) ou l; (dados discretos). Descreve a
probabilidade de que um individuo nascido na idade zero ira sobreviver até a idade x ou
classe etaria j.

Tempo de geracdo T. Descreve a idade média das maes na ocasido do nascimento de seus
descendentes. Veja descricdo matematica na p.66.

Teorema da Flutuacdo-Estabilidade. Promulga que a heterogeneidade demogréfica, tal
como medida pela Taxa de Entropia Evolutiva H, é positivamente correlacionada a
Resiliéncia Demogréafica R.

Teoria de Processos de Difusdo. Estuda, em termos probabilisticos, a solugdo de equacdes
diferenciais estocasticas definidas pelo processo de Markov, através do qual pode-se

prever o desencadeamento de um processo baseado somente no estado atual do sistema.
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A teoria de processos mimetiza a trajetoria de uma molécula imersa em um fluido e, ao
mesmo tempo, sujeita a deslocamentos randémicos resultantes das colisdes com outras
moléculas (movimento Browniano) e prevé probabilisticamente sua posicao.

Teoria Ergodiga para Sistemas Dinamicos. Estuda, em termos probabilisticos, o
comportamento médio de sistemas (tais como a entropia, uma medida do estado
energético medio) que evoluem no tempo e estdo em equilibrio. Ela sugere que sistemas
dindmicos tém médias amostrais convergentes, e isso caracteriza o limite.

Variancia Demogréafica ¢>. Uma medida estatistica da variancia associada & curva que

descreve a funcao reprodutiva liquida. Veja descricdo matematica na p.68.
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