Revista da Biologia (2014) 12(1): 1-5
DOI: 10.7594/revbio.12.01.01

Abordagem tedrica na ecologia: uma

visao do mundo através de modelos

Theoretical approach in ecology: a worldview through models

Camila Yumi Mandai
Departamento de Ecologia, Instituto de Biociéncias, Universidade de Sdo Paulo, Brasil

Contato do autor: cayumandai@gmail.com

Resumo. A aplicacdo de abordagens tedricas se da por meio da proposta de modelos. Os modelos sao,
na maior parte, quantitativos, e podem ser vistos como descricdes simplificadas do mecanismo de atu-
acao dos processos estudados. Por explicitarem e isolarem o processo de interesse, um dos objetivos
de se trabalhar com modelos é a producao de cendrios tedricos que podem ser contrapostos aos dados
observados. As discrepancias entre esperado e observado sao utilizadas, entéo, para rejeitar a teoria
subjacente ou refinar premissas. Nesta revisao, eu apresento um exemplo de aplicacdo da abordagem
tedrica em uma area da biologia - no caso a ecologia - e discuto de que forma a abordagem influenciou
o entendimento dos padrdes observados em diversas escalas dentro da disciplina em questao.
Palavras-chave. Teoria; Biologia; Padrées; Processos.

Abstract. The application of the theoretical approach is driven by the proposition of different math-
ematical models. Currently, such models are mostly quantitative, and can be viewed as a simplified
description of the mechanisms underlying the processes in focus. One goal of working with models
is to produce expected theoretical scenarios that can be contrasted with empirical data. The discrep-
ancies between the pattern generated by these models and the empirical data can be used to reject
the underlying theory or refine the assumptions. In this article, | present an example of application of
a theoretical approach in an area of biology, in this case ecology, and | discuss how it influenced the
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understanding of the empirical patterns in many scales within the area.

Keywords. Theory; Biology; Patterns; Processes.

Introducao

Enquanto cientistas empiricistas estudam sistemas reais
em laboratdrio ou em campo, cientistas tedricos estudam
sistemas idealizados (Wilson, 2000), em uma imita¢do
simplificada dos sistemas reais (Vincenot et al., 2011).
Essa simplificacdo se da ao considerar apenas os processos
que se acredita serem os determinantes para a construgio
do cendrio observado, assumindo que outros fatores inde-
sejados e/ou ndo-controlados ndo o influenciam. Tal re-
presentacdo tedrica do mundo real é denominada modelo
e é por meio da construgdo desses modelos que a aborda-
gem tedrica na biologia ¢ aplicada. No caso da biologia,
os principais modelos propostos, além de conceituais, sio
também quantitativos (May, 2004), que é uma forma de
tradugdo ou transformagdo das abstracdes de uma teoria
para uma linguagem que permita a aplicagdo e o teste das
mesmas (Sheiner e Willig, 2011).

Como exemplos de aplicagdo de modelos quantita-
tivos em areas da biologia, podemos citar: a construgéo
dos modelos de dindmica de populagdes (Gotelli, 2007) e
comunidades (May, 1975); modelos em genética de popu-
lagdes com base na teoria qualitativa de Darwin (Fisher,

1958), e modelos epidemioldgicos na previsdo e controle
de epidemias (Nowak e May, 2000). As previsoes desses
modelos podem ser comparadas a dados empiricos, cujas
divergéncias sao utilizadas no aprimoramento dos mode-
los e das teorias de origem (Hardin, 1960). O refinamento
dos modelos se dé a partir da alteragdo das premissas dos
mesmos (Gotelli, 2007).

O objetivo das propostas de modelos, porém, pode
ir além dos testes experimentais de suas previsoes. Eles sdo
importantes também na constru¢ao dos possiveis cendrios
bioldgicos que os processos de interesse podem produzir.
O estudo desses cendrios permite explorar uma variedade
de “mundos possiveis’, provocando insights pouco intui-
tivos que trazem maior organizacdo de pensamento e ra-
ciocinio (May, 2004), e, acelerando, portanto, o progresso
das diferentes dreas do conhecimento em que os modelos
sdo aplicados.

Esses modelos quantitativos podem ser grosseira-
mente separados em duas grandes categorias: (1) analiti-
cos e (2) estocasticos. Os modelos analiticos sdo os mais
tradicionais e sdo frequentemente baseados na formulagdo
dos sistemas em termos de equagdes diferenciais, que per-
mitem a realizagdo de analises de estabilidade e busca de
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pontos de equilibrio, resultando em representa¢des grafi-
cas, dos possiveis cenarios do sistema. Por esse motivo, os
modelos analiticos sio comumente chamados de modelos
deterministicos, porque o intuito é poder prever a traje-
toria do sistema em questdo, independente das condi¢des
iniciais. Entretanto, os modelos analiticos representam
uma visao muitas vezes simplificada demais da realidade,
em que apenas poucos processos podem ser considerados.
Isto porque, ao se considerar simultaneamente um nume-
ro grande de processos, os modelos se tornam matemati-
camente intrataveis, tornando a construgao das previsoes
impossivel ou muito dependentes das condi¢des iniciais.

Muitos dos sistemas bioldgicos, entretanto, nao sdo
tdo previsiveis e apresentam um componente estocas-
tico importante. Os eventos estocasticos, por defini¢éo,
sao aqueles que estdo associados a uma probabilidade
de ocorréncia. Neste sentido, eles podem ou nédo ocorrer
dependendo desta probabilidade, o que é o oposto a um
evento em um modelo deterministico, em que o acaso
nunca exerce qualquer papel. Processos bioldgicos ineren-
temente estocasticos sdo, por exemplo, as taxas de nasci-
mentos: o fato de os individuos de uma populagio terem,
em média, 3 filhos por ano néo significa que cada um dos
individuos gerardo exatamente 3 filhos em um ano.

Em vista do papel fundamental que os modelos
quantitativos tém no avango conceitual em muitas areas
da biologia, alguns autores tém destacado a necessidade
de um incremento de disciplinas quantitativas nos cur-
riculos de graduagdo em biologia (Nowak e Sigmund,
2004). Gotelli (2007) reforga a ideia para os ecélogos em
seu livro A primer to ecology e diz que, apesar da reconhe-
cida repugnancia dos bidlogos em relagdo aos métodos
quantitativos, para atuar na area de ecologia é necessario
encarar um pouco de matematica, uma vez que esta ¢ uma
aliada essencial para entender os processos ecoldgicos.
Neste artigo, pretendo mostrar de que maneira modelos
quantitativos podem ser aplicados a biologia, utilizando
como exemplo modelos tradicionais estudados na ecolo-
gia, cujas concepg¢des modificaram e criaram a ecologia
como a conhecemos atualmente.

Exemplo de abordagem tedrica na biologia

Um dos principais objetivos da ecologia de popula-
¢Oes é identificar: (1) o que determina a abundancia média
das espécies; (2) o que gera as flutuagdes ao redor deste
nimero e (3) qual o papel das interagdes entre as espé-
cies na regulacido das populagdes (May e McLean, 2007).
A abundiancia de uma espécie em um estudo de popula-
¢Oes é, portanto, a variavel-chave a ser modelada (Gotelli,
2007), ou seja, aquela sobre a qual as leis serdo aplicadas
para prever sua dinamica (i.e. variagdo no tempo).

Entre os modelos matematicos mais simples e tradi-
cionais na biologia estdo os modelos de dindmica popula-
cional, em que o intuito é descrever a variagao do numero
de individuos nas populagdes bioldgicas com a inclusdo
de alguns processos, como por exemplo, competi¢do e
predagdo (Renshaw, 1991). Tais dindmicas sdo, em geral,
descritas por equagdes diferenciais que retornam valores
previstos para a variagdo nas abundédncias em um curto

intervalo de tempo. A solugdo das equagdes diferenciais
descrevem, portanto, a variagdo da abundancia da popu-
lagdo de interesse no tempo continuo.

A proposta de um desses modelos foi crucial para
formalizar uma das constatagdes observacionais/expe-
rimentais mais fundamentais da ecologia: o principio da
exclusdo competitiva , também conhecida como Lei de
Gause, em referéncia ao primeiro autor a obter uma cor-
roboragdo experimental do principio (Gause, 1934). O
principio diz que uma popula¢do de uma espécie tende
a crescer rapidamente quando sua abundéncia é peque-
na, e conforme ela aumenta, por competicdo de indivi-
duos da prépria espécie (i.e.competi¢do intraespecifica),
seu crescimento ¢ freado até que sua abundancia atinja
um valor maximo (Figura 1), limitada pelo suprimento
alimentar. Esse tipo de crescimento ¢ previsto pelo mo-
delo de crescimento logistico. Além disso, se individuos
de duas espécies consumirem o mesmo recurso limitante
e ocuparem o mesmo local, e por isso competirem entre
elas (i.e.competicdo interespecifica), aqueles que perten-
cerem a espécie que for uma competidora superior sempre
prevalecerdo e suprimirdo a outra espécie até a extingdo
(Grinnell, 1904). O modelo matemético que previu tal ob-
servagao entre seus cendrios foi o0 denominado modelo de
competi¢do de Lotka-Volterra, cujo processo subjacente é
a competigao.

Tamanho da Populagcéo

Tempo

Figura 1. Crescimento populacional segundo o previsto pelo
modelo de crescimento logistico com apenas uma espécie. No
periodo inicial em que a abundéncia € baixa, o crescimento é ra-
pido (i.e inclinagdo da curva ¢ maior). A medida que o tamanho
da populagao aumenta, a taxa de crescimento reduz até chegar a
zero, quando a populagdo atinge o tamanho maximo que o am-
biente suporta (- - -). A esse tamanho maximo dessa populagio,
suportado pelo ambiente, é dado o nome de capacidade de su-
porte do ambiente, conhecido na literatura pela letra K.

O modelo de competicido de Lotka-Volterra é o que
ha de mais simples para descrever interagbes competiti-
vas em forma de equacgdes (Gotelli, 2007). Este prevé a
varia¢do nas abundancias de duas espécies competidoras,
em que cada espécie ¢ limitada pela abundancia da outra
espécie, que é sua Gnica competidora, e também pela sua
propria abundéncia. Logo, tanto a competi¢do interespe-
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cifica quanto a intraespecifica sdo consideradas, respecti-
vamente. O modelo é composto por um sistema de duas
equagdes, uma para cada espécie, em que, na auséncia
da espécie competidora, a outra cresce até atingir um li-
mite (capacidade de suporte do ambiente), e vice-versa.
Na presenca da competidora, entretanto, o crescimento
da espécie diminui com o aumento da outra espécie sob
uma certa taxa. Essa taxa pode ser compreendida como
uma medida do efeito competitivo de uma espécie sobre
a outra. Assim, se uma espécie A suprime o crescimento
de uma espécie B com uma taxa maior do que a espécie B
suprime A, entdo a primeira espécie pode ser considerada
uma competidora superior.

Na maior parte dos cenarios previstos pelo modelo,
uma espécie exclui a outra, sobretudo quando as duas es-
pécies sdo muito parecidas, ou entdo, muito assimétricas
competitivamente. Neste ultimo caso, a espécie que apre-
senta a maior medida de efeito competitivo (i.e a espécie
melhor competidora) prevalece enquanto a espécie pior
competidora é extinta (Figura 2). Neste modelo, a coexis-
téncia s é possivel quando a razdo entre a capacidade de
suporte de uma espécie e o efeito competitivo da outra es-
pécie sobre ela for maior que a capacidade de suporte da
espécie competidora. Essa relagdo deve valer para ambas
as espécies para que haja coexisténcia.

Embora o principio da exclusdo competitiva tenha
surgido de padrdes observados na natureza, o seu estabe-
lecimento se deu apenas apos a proposta do modelo mate-
matico, uma vez que ele incorporou o processo atuante e
gerou previsdes condizentes com as observa¢des. Em vista
dessa concordancia do previsto com o observado, Gau-
se (1934) reconheceu seu experimento como uma mera
constatagdo empirica da teoria dos dois autores indepen-
dentes: Vito Volterra (1926) e Alfred Lotka (1932).
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Figura 2. Uma das previsdes do modelo de competigdo de Lo-
tka-Volterra entre duas espécies (A e B), que prevé o Principio
da exclusdo competitiva. Neste cendrio, a principio, quando as
abundéncias sdo baixas, ambas as espécies aumentam. Depois,
a espécie competitivamente inferior vai decaindo até ser extinta.

Consequéncias dos modelos populacionais na es-
cala da comunidade

O principio de exclusio competitiva entre popula-
¢des leva ao raciocinio de que as comunidades deveriam
ser formadas por uma tnica espécie superdominante,
uma vez que esta excluiria as demais (Dybzinski e Tilman,
2009). Entretanto, nas comunidades, em geral, hd muitas
espécies coexistindo no mesmo ambiente, embora utili-
zem um mesmo recurso limitado. Tal contradicido entre
as previsdes do modelo e o observado levou os bidlogos a
se fazerem a seguinte pergunta: Assumindo que em quase
todos os ambientes os recursos sdo limitados, de que modo,
entdo, poderia haver coexisténcia entre espécies competi-
doras? A teoria predominante seguiu a escola classica de
Hutchinson (1959), utilizando como ponto de partida o
conceito de nicho ecoldgico (MacArthur e Levins, 1967),
o qual estabeleceria os limites de condi¢des ambientais ne-
cessarias para a persisténcia de uma espécie em um deter-
minado local. A partir dessa propriedade especifica, Hu-
tchinson (1959) e MacArthur e Levins (1972) atribuiram
a possibilidade de coexisténcia a diferencia¢ao de nicho.
Isso ocorreria quando duas espécies utilizam o mesmo
recurso, porém de formas distintas, de modo que a com-
peticdo ¢ reduzida. Assim, a coexisténcia de espécies pela
diferencia¢io de nichos se daria da mesma maneira que
as pecas de um quebra-cabega se encaixam em um enqua-
dramento limitado, em que para formar o desenho, cada
peca tem seu proprio e unico espago (Gotelli, 2007).

Nesta légica, as comunidades seriam capazes de
comportar muitas espécies que utilizam os mesmos recur-
sos limitantes porque cada uma tem seu nicho, o que di-
minuiria a pressiao competitiva entre elas, evitando, conse-
quentemente, a exclusao competitiva. Dado que a partilha
de nichos é resultado da competi¢ao, as espécies melhores
competidoras seriam mais abundantes, enquanto as com-
petitivamente inferiores seriam raras (May, 1975). Assim,
no quebra cabe¢a imaginario, as pecas teriam diferentes
tamanhos, cujas medidas sdo proporcionais as suas ha-
bilidades competitivas. No contexto de que abundéncias
maiores seriam definidas pelo potencial competitivo da
espécie, um padrio bastante curioso foi observado nas co-
munidades: a maior parte das espécies sdo raras e poucas
sao abundantes (i.e. um padrio de alta dominancia, Figu-
ra 3), independente do ambiente, seja terrestre ou aquati-
co, temperado ou tropical (Magurran, 2004).

Tal padrao estimulou a proposi¢ao de varios mode-
los tedricos que descrevem processos que estruturariam as
comunidades com poucas espécies dominantes (e.g. mo-
delos de particdo de nicho de Motomura, 1932, e da vara
quebrada de MacArthur, 1957). E foi utilizando-se dos
conceitos de nicho e da competigdo como processo subja-
cente que foram propostos os modelos tedricos na escala
da comunidade. A ideia bésica por tras desses modelos é
a de que nas comunidades ha um tnico recurso limitante
que deve ser partilhado entre as espécies, e a fragdo que
cada espécie utiliza esse recurso determina sua abundan-
cia (May, 1975). A fragdo de recurso destinada a cada es-
pécie é determinada pela ordem de chegada das espécies,
sendo que a variagao entre os modelos propostos refere-se
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basicamente a diferencas entre o tipo de relagdo estabele-
cida entre a ordem de chegada e a fragdo destinada do re-
curso (para mais detalhes, ver May, 1975). Esses modelos
simples, com apenas a competi¢gio como processo estru-
turador das comunidades, resultaram em previsdes de co-
munidades com alta dominancia e, por isso, se mostraram
satisfatorios para descrever o padrao observado. Assim, a
competi¢do, mais uma vez, foi colocada como o principal
processo que estruturava as comunidades (Tilman, 2004).
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Figura 3. Distribui¢des de frequéncia de niimero de espécie por
classe de abundancia em amostras de (A) Aves capturadas por
redes de neblina em um fragmento de 92 hectares da Mata Al-
tantica - SP (Banks 2010); (B) Besouros Scarabaeinae capturados
em armadilhas de queda na Serra do Japi/ SP (Hernandez e cols.
2009); (C) Arvores com DAP > 10 cm em 50 parcelas permanen-
tes de um hectare na Ilha de Barro Colorado, Panama (Condit e
cols. 2002); (D) Larvas de Chironomidae (Diptera) coletadas em
substrato artificial, em um gradiente de complexidade estrutural,
em sistema l6tico em Mimoso de Goids, GO (Gustavo Rincdn
Mazao, com. pes.).

Apesar da competicdo ser capaz de gerar o padrdo
de alta dominéncia, ainda estava incerto se, de fato, as
espécies na comunidade estavam competindo. A com-
peticdo pode ser bastante dificil de ser detectada, porém
uma vez que ela teoricamente forga a diferenciacdo entre
nichos, a medigdo das diferengas entre nichos seria uma
evidéncia essencial, e de mais facil acesso, de que haveria
ou ja houve competi¢do (Begon et al., 2007). Assim, era
esperado que, nas comunidades, as espécies apresentas-
sem nichos diferenciados. Porém, em medi¢oes de nicho
em comunidades megadiversas, como florestas tropicais
(Wills et al., 2006) e ambientes aquaticos (Hutchinson,
1961), foram encontrados nichos muito similares (Hub-
bel, 2001). Tal contradi¢do ficou conhecida como o “pa-
radoxo do plancton”, termo cunhado por Hutchinson em
seu trabalho cldssico de 1961, no qual ele observou uma
diversidade muito grande de espécies em comunidades de
plancton ocupando aparentemente o mesmo nicho (mais
detalhes em Hutchinson, 1961).

Na época, Hutchinson assumiu que a coexisténcia
era permitida principalmente por perturbagoes ambien-

tais periddicas e estocasticas que impediriam as comuni-
dades de atingirem o equilibrio previsto pelo modelo. Se-
ria como se as tais varia¢oes estocasticas influenciassem o
valor de um ou mais parametros, como, por exemplo,a ca-
pacidade de suporte do ambiente quando hd uma entrada
ou saida subita de nutrientes. Assim, era necessario alterar
algumas premissas do modelo relacionadas a estabilidade
ambiental e temporal. Entretanto, incluir variaveis tempo-
rais e ambientais em modelos ecoldgicos que consideram
a competicdo os tornaram matematicamente intrataveis,
levando alguns autores a procurar solugdes mais simplifi-
cadas, entre elas a exclusdo da competi¢ao interespecifica
e a inclusdo de alguns processos estocasticos.

Modelos tedricos alternativos surgiram, entio, assu-
mindo que a coexisténcia seria mediada nio pela diferen-
ciagdo das espécies, mas pela similaridade entre elas, des-
cartando, assim a competi¢do interespecifica. Esses mo-
delos sao ditos modelos neutros, pois assumem igualdade
competitiva entre as espécies. Desta maneira, a comuni-
dade ¢é estruturada por uma dindmica estocastica de nas-
cimentos e mortes, cuja diversidade seria gerada e man-
tida apenas pelos processos de imigracéo e de especiagdo
(e.g. Caswell, 1976, Hubbel, 2001). Tais modelos neutros
parecem descrever satisfatoriamente as abundancias das
espécies em diversas comunidades e tém sido vastamen-
te testados empiricamente (Condit et al., 2002, McGill et
al., 2006, Ricklefs, 2006). E, embora os modelos neutros e
de nicho tivessem sido colocados como hipéteses mutu-
amente excludentes, atualmente ha um consenso de que
tanto a dindmica neutra quanto a de nicho devem atuar
nas comunidades, seja em estagios distintos ou simultane-
amente (Tilman, 2004, Adler et al., 2007, Cadotte, 2007).

Discussao e Conclusao

O objetivo da abordagem teérica é expor, na forma de leis
basicas, como os fendmenos naturais podem funcionar.
Diferente do que estamos acostumados a lidar na biologia,
que tem um carater fortemente experimental, o produto
da abordagem tedrica ndo sao observagdes de padrdes ou
resultados experimentais, mas sim ideias. A aplica¢do da
abordagem tedrica na biologia é baseada na observagido
inicial de padrdes, que, por fim, induzem a perguntas so-
bre os processos geradores, cujas tentativas de explicagdo
sao o que denomina-se teorias.

Neste contexto, a abordagem tedrica na biologia
é, atualmente, aplicada com o uso de modelos que sdo
frequentemente formalizados quantitativamente (May,
2004) para descreverem os processos estudados. Desta
forma, os resultados esperados provenientes dos modelos
podem entdo ser comparados com o observado ou testa-
dos experimentalmente. No seu artigo “Use and Abuses of
Mathematics in Biology”, May (2004) avalia de que forma
Darwin poderia ter se beneficiado quando propos a teoria
da evolugido, em 1859, caso tivesse desdobrado matemati-
camente os resultados obtidos por Mendel em 1865, cujo
trabalho lhe é contemporineo. Segundo May, se Darwin
tivesse um embasamento tedrico mais sélido, ele teria sido
capaz de rebater as principais criticas ao seu trabalho, re-
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lacionadas a necessidade da variabilidade individual nas
populacgdes para que a selegdo natural pudesse atuar. Isso
porque, na sua época, o consenso geral era de que a he-
reditariedade se dava com a mistura das caracteristicas
maternas e paternas, e que por isso a variabilidade nao
poderia persistir a longo prazo, uma vez que a tendéncia
era a homogeneizacao apds algumas geracdes. A critica a
manuten¢do da variabilidade entre individuos persistiu
por quase meio século e s6 foi rebatida em definitivo ap6s
aretomada dos trabalhos de Mendel, sob uma abordagem
tedrica (Hardy, 1908).

No exemplo de aplicagdo tedrica na ecologia apre-
sentado aqui, destaquei um modelo que deu origem a va-
rias hipdteses que constituem o corpo tedrico da ecologia
moderna. Isso porque o modelo em questdo tornou possi-
vel descrever o mecanismo de um processo biolégico que
produziu cendrios esperados condizentes com as obser-
vagoes. Tais processos estimularam a proposi¢ao de hipd-
teses em outra escala (i.e. comunidade), que, por fim, de-
ram origem a novos modelos tedricos. Nesta abordagem,
entdo, é possivel testar a validade dos supostos processos
atuantes. Porém, para avaliar se o processo estudado ¢ o
que estd criando os cenarios observados sdo necessarios,
sobretudo, os estudos experimentais. Assim, biélogos ex-
perimentais, em geral, sdo - ou deveriam ser- bidlogos ted-
ricos, uma vez que em estudos experimentais ou observa-
cionais, a teoria é fundamental para os delineamentos ex-
perimentais e para escolha das hipéteses a serem testadas
e geradas; em um ciclo teoria-observagdo-teoria.
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