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MODELAMENTO DE ROTAS DE VISITACAO

CLAUDIA MARJA JACOBI

Resumo

A crescente preocupagio com a fragmentacio ¢ a redugdo de habitats tem evidenciado
a necessidade de realizar estudos integrados da estrutura espacial e os mecanismos de dispersdo de
populacdes. Uma série de modelos vém sendo desenvolvidos para analisar ¢ descrever o movimen-
to de animais ¢ suas conseqiiéncias ecoldgicas. Este trabalho focaliza o estudo do movimento de in-
setos através de modelos individuais representados pela andlise de rotas, ¢ faz uma revisdo das
aplicagBes da técnica de modelamento de rotas em diversas linhas de pesquisa. A utilidade e as li-
mitages de dois modelos muito usados sfio comentados em detalhe e comparados com modelos al-
ternativos.

Abstract

The increasing concern with habitat fragmentation and reduction has shown the need
to integrate studies of spatial structure with mechanisms of population dispersal. A series of models
are currently being developed to analise and describe animal movement and its ecological conse-
quences. This paper focuses on the study of insect dispersal by means of individual models repre-
sented by the analysis of movement tracks, and reviews the applications of this technique in several
research lines. The usefulness and limitations of two well-known models are explained in detail,
and compared with alternative models.
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Introducio

O conhecimento dos padrfes de dispersdo de organismos é fundamental
para desvendar aspectos evolutivos e ecologicos relacionados com a dindmica
de uma populacgo, ou as interagSes entre populacdes. Devido 2 alteragdo drasti-
ca da paisagem terrestre pela mdo do homem, representada principalmente pelo
processo acelerado de fragmentagao e redugfio de habitats (Wilcove ef al., 1986;
Kareiva, 1989; Noss, 1991), o estudo integrado da dispersio de organismos e da
estrutura espacial do ambiente tem se tornado indispensavel para resolver aspec-
tos praticos, como a dindmica de espécies invasoras (Lewis & Kareiva, 1991;
Hengeveld, 1994; Shigesada ef al, 1995), a recuperagio de areas devastadas
(Gross, 1990; MacMahon, 1990) e de espécies em extingdo (Opdam, 1990;
Schumaker, 1996), e o gerenciamento de paisagens agricolas e reservas (Quinn
& Harrison, 1988; Kareiva, 1989; Kareiva ef al., 1992).

Os exemplos acima referem-se a problemas cuja solu¢do define-se so-
mente em grandes escalas, onde a geometria do habitat recebe grande atengio,
principalmente na drea da ecologia da conservacdo (Schumaker, 1996). Em con-
trapartida, a dispersdo e a migracio de organismos como resposta a estrutura es-
pacial t&ém sido processos pouco investigados em ecologia (mas vide revisio de
Ims, 1995), se comparados com areas tais como genética de populagdes, biogeo-
grafia, e epidemiologia (Hengeveld, 1989). Estas disciplinas costumam enfatizar
o efeito da difuséo de organismos na dindmica de populagdes em grandes esca-
las, sem tratar do deslocamento de individuos e seu efeito nas interagdes ecolo-
gicas em pequena escala. No entanto, € consenso que a mecanica do
deslocamento de individuos € uma ferramenta de destaque no estudo de diversas
areas da ecologia.

Abordagens populacional e individual no estudo do movimento

Uma série de modelos vém sendo utilizados para analisar e descrever o
movimento de animais, e deduzir suas conseqiiéncias bioldgicas. Estes estudos
tém se desenvolvido particularmente com insetos, devido a relativa facilidade de
observacdo do deslocamento de individuos. Existem duas formas basicas de
abordar a andlise do movimento. O enfoque individual, conhecido como La-
grangiano, baseia-se na perspectiva do animal em movimento e sua percepcio
do ambiente. O enfoque populacional, ou Euleriano, fixa um ponto no espago
através do qual passam fluxos de densidades populacionais dos organismos &m
questdo. Cada uma destas perspectivas vale-se de modelos préprios para reprz-
sentar o movimento: a individual utiliza simula¢Bes ou descrigdes estatisiicas
baseadas em passeios aleatérios, enquanto que a populacional analisa os mow -
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mentos através de equacdes de difusdo. Estas perspectivas estdo relacionadas, e
o estudo conjunto de ambas € o ideal, mas raramente aplicidvel na pratica.

Qual ¢ a importancia de estudar detalhadamente o movimento de indivi-
duos para a ecologia de populagdes? O enfoque individual tem a vantagem de
que permite deduzir padrdes populacionais a partir de comportamentos indivi-
duais, mas o contrario nfio é verdadeiro, pelo menos de forma simples e biologi-
camente direta. A observagio de individuos no espaco e no tempo fornece uma
informagdo detalhada sobre o seu movimento, e deveria ser feita sempre que
possivel. No entanto, exige mais esforco amostral, e em muitos estudos néo €
necessario se obter dados sobre os individuos, bastando uma anélise no nivel da
populacgio.

Rotas de visitacido

Os insetos percorrem um habitat obedecendo certos critérios biologicos
de deslocamento, como por exemplo efetuar pousos para se alimentar, ou per-
manecer mais tempo em locais adequados para oviposi¢io. As trajetorias que
resultam desta movimentagio s&o conhecidas como ‘rotas de visitacdo’, e a sua
modelagem encaixa-se dentro da perspectiva Lagrangiana, ou individual. De
modo geral todos os modelos deste grupo incorporam propriedades significati-
vas do deslocamento do inseto, como a distancia percorrida, a direcionalidade, a
sinuosidade, e variacdes no deslocamento associadas ao encontro de inimigos
ou de um recurso de interesse, como alimento e locais de oviposi¢do (Marsh &
Jones, 1988). Para poder quantificar rotas individuais, a trajetéria do organismo
tem que ser descrita de forma simplificada, o que tem sido feito fazendo uso do
conceito de passeios aleatérios (random walks). 1sto ndo significa que o deslo-
camento dos insetos seja ao acaso, mas que pode ser descrito por modelos que
incorporam diversos graus de aleatoriedade, como a independéncia entre distan-
cia de voo e desvios na rota, e as distribuicdes de probabilidades de disténcias e
angulos de desvio. Alguns trabalhos pioneiros utilizaram estes pardmetros para
descrever ou simular movimento, sem no entanto inseri-los em equagles
(Scotter, 1971; Jones, 1977, Kitching & Zalucki, 1982; Zalucki & Kitching,
1982). De extrema importdncia ¢ a extrapolagdo de resultados de rotas nos estu-
dos de difusfio de populagdes (Skellam, 1951; Scotter er al., 1971).

Aplicagdes

O conhecimento dos padres de dispersdo € particularmente atil em
algumas 4reas como modelagem de forrageio 6timo, determinac@io do fluxo
génico de plantas polinizadas por insetos, controle de pragas através da dindmi-
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ca predador-presa, conservagdo e manipulagio de paisagens, e respostas gerais
de herbivoros a geometria da paisagem. O modelamento de rotas ja foi aplicado
em varios dos problemas mencionados acima, e tem potencial para contribuir ao
estudo de todos eles.

Heterogeneidade espacial e herbivoria

Intimeros trabalhos ecolégicos, tanto empiricos quanto teéricos, tém
mostrado a influéncia do arranjo espacial da vegetagio nos danos causados por
herbivoros. A textura das plantas (Kareiva & Perry, 1989), a diversidade de es-
pécies junto com a escala de fragmentagiio (Bergelson & Kareiva, 1987; Garcia
& Altieri, 1992; Turchin & Thoeny, 1993; Grez & Gonzalez, 1995) afetam os
movimentos de herbivoros na sua procura por alimento. Nesta categoria podem
ser incluidos os deslocamentos de folivoros, florivoros, e até fémeas a procura
de locais para oviposicio, para garantir o alimento das larvas (Jones, 1977; Root
& Kareiva, 1984). A maioria destes trabalhos foram realizados em paisagens
agricolas em pequena escala para verificar os efeitos da herbivoria. Outros,
como Cain (1985), e Gross er al(1995) aplicaram estas idéias em simulacdes,
manipulando regras de deslocamento de herbivoros em paisagens heterogéneas.

Relagdes predador-presa

Assim como a movimentacdo de herbivoros depende da distribuicéo
dos recursos alimentares, o deslocamento de insetos entomofagos € funco da
distribuicdo da presa, e também pode ser modificado pela geometria da paisa-
gem ou topografia das plantas (Kareiva & Perry, 1989). Entender como estes
pardmetros afetam o comportamento ¢ fundamental para efetivar o controle bio-
l6gico de pragas (Kareiva et al., 1992). Estudos sobre o movimento individual
de herbivoros e seus predadores fornecem subsidios sobre o melhor modo de es-
pagar e isolar cultivos, incluindo técnicas de manejo como a de culturas mistas.

Um caso importante de controle biolégico que tem sido estudado me-
diante a andlise do deslocamento de predadores é o das joaninhas (Coleopte-
ra:Coccinellidae) (Kareiva, 1984). Os predadores naturais mais comuns dos
pulgdes ou afideos (Homoptera:Aphididae) sdo as joaninhas, conhecidas pela
sua voracidade tanto no estagio larval quanto adulto. Kareiva & Odell (1987)
utilizaram equagdes diferenciais associadas a dados experimentais de desloca-
mento para elucidar como joaninhas do género Coccinella conseguem controlar
populagdes de afideos. Observaram que joaninhas restringem sua area de preda-
¢80 ao encontrar grandes coldnias de pulgdes (“area-restricted search”), dilatan-
do o tempo de permanéncia na regifio. Chegam inclusive a desprezar individuos
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isolados ou colonias pequenas, se houver maiores a disposigio, o que evita o
completo desaparecimento dos pulgdes (Turchin & Kareiva, 1989).

Papel dos insetos no fluxo génico de espécies vegerais

Aspectos negativos da dispersdo do polen incluem o risco de contami-
nago de cultivos, a invasdo de plantas exdticas, e outros problemas do escape
génico, como o aumento da agressividade de ervas daninhas pela hibridizacio
com variedades comerciais melhoradas geneticamente. Assim, é de extremo in-
teresse na atualidade, em particular devido aos avangos da engenharia genética,
aprofundar os conhecimentos sobre regulagio de fluxo génico em paisagens
com diversos graus de isolamento.

Com exceglo de alguns registros curiosos como a dispersio de semen-
tes por abelhas (melitocoria) em Eucalyptus (Wallace & Trueman, 1995), o pa-
pel principal dos insetos no fluxo génico de plantas € o de polinizador (dispersor
de pélen). O fluxo génico em plantas ¢ geralmente restrito, devido a que a maio-
ria dos elementos de dispersdo dos genes (pélen e sementes) s3o transportados a
distancias curtas, e isto provoca o isolamento das populagdes (Levin & Kerster,
1974; Crawford, 1984; Jackson & Clarke, 1991). No caso do pélen, grande parte
¢ contido nas primeiras dezenas de metros (Levin & Kerster, 1974; mas vide
Klinger er al., 1991), especialmente se o vetor for um inseto.

A escala em que operam os polinizadores habituais de cada planta pode
variar muito, fruto do ajuste entre a capacidade de véo do polinizador e a estru-
tura da paisagem (Levin & Kerster, 1974, Manasse, 1992; Morris, 1993; Morris
el al., 1994; Bronstein, 1995). Insetos sobrevoam facilmente areas sem vegeta-
¢80 de varios metros de largura (Morris, 1993; Morris er al., 1994), de maneira
que isto ndo s6 ndo representa um obstaculo mas, pelo contrario, incrementa a
dispersdo do polen, o que deve ser levado em conta ao planejar o isolamento de
cultivos. Apesar destes conhecimentos, até o presente nfio tem sido facil conci-
liar os resultados de padrdes genéticos no espaco com as estimativas de fluxo
génico baseadas no comportamento dos polinizadores. Isto, segundo Waser ez
al. (1996) deve-se em parte & falta de conhecimento das caracteristicas de dis-
persdo e de forrageamento dos vetores de polinizagdo. A analise de rotas de vi-
sitagdio de insetos polinizadores apresenta-se como uma ferramenta util para
solucionar algumas destas incognitas.

Conservagdo e manejo

Se bem que os insetos se adaptam a heterogeneidade da paisagem em
pequena escala, existe um limite além do qual as distdncias séo grandes demais
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para garantir o sucesso da dispersfio. Esta distancia varia de espécie para espé-
cie. A capacidade de dispersfo também varia de acordo com o estdgio do orga-
nismo. Fémeas gravidas ou juvenis, por exemplo, podem voar menos (Tammaru
et al., 1995), ou usar os recursos de formas diferentes. O conhecimento destas
caracteristicas auxilia nos projetos de recolonizago de habitats por espécies
ameacadas de extingfo, pois fornecem informagdes essenciais para alternativas
de manejo e recuperacio de populagdes. Por exemplo, a implantacdo de corre-
dores de habitats depende da estimativa de pardmetros de dispersdo da popula-
¢do ameacada. O intercdmbio génico entre populagdes da borboleta azul de
Fender (Jcaricia icarioides fenderi) em pradarias nativas do Oregon (EUA) esta
sendo avaliado através de estudos de rotas (Schultz, com. pess.), e verificou-se
que a capacidade de dispersdo ¢ maior do que originalmente imaginado. Ja outra
borboleta, Euphydrias editha, ndo consegue superar escalas maiores de isola-
mento (Britten er al., 1995). A capacidade de dispersdo também interfere em fe-
némenos ecoldgicos como a coexisténcia de herbivoros (Harrison er al., 1995) e
a eficiéncia de polinizadores (Aizen & Feisinger, 1994).

Aspectos metodol6gicos da modelagem de rotas
Coleta de dados no campo

As rotas de visitagdo de insetos seriam extremamente complexas e de
pouca utilidade se fossem descritas tal e qual os insetos voam (Fig. 1A). No en-
tanto, existem vérias formas de simplificar estas trajetdrias de vdo, ¢ a adogio
de uma em particular depende dos objetivos do trabalho.

O inseto pode visitar uma paisagem a procura de uma planta especifica
ou partes desta (flores, frutos, folhas). Nestes casos, as rotas podem ser modela-
das em fungdo das paradas significativas que for efetuando ao longo do cami-
nho, ligando-se os pontos de parada através de segmentos de reta (Fig. 1B).
Exemplos de ‘paradas significativas’ sdo comuns: a procura de alimento por po-
linizadores e fitéfagos segue esta regra. A oviposi¢iio também é marcada por pa-
radas significativas, nas quais a fémea coloca os ovos em plantas adequadas &
alimentacgfo das larvas, desprezando outros recursos vegetais.

Se a trajetdria for continua (i.e., se o inseto néo fizer paradas significati-
vas), 0s passos podem ser -discretizados medindo-se sequencialmente a posicio
do animal apés intervalos de tempo estabelecidos (e.g., Crist ef al., 1992).

Para modelar qualquer uma das rotas de visitagdo mencionadas acima,
deve-se medir duas ou, dependendo do modelo, trés varidveis que compdem as
trajetorias:
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a) o comprimento dos segmentos de vdo, medidos em linha reta entre
dois pontos de referéncia (e.g. paradas significativas) consecutivos, para simpli-
ficar a trajetdria, )

b) o angulo formado pela mudanga de diregfio entre dois segmentos
consecutivos,

¢) 0 tempo empregado em percorrer um segmento.

PV § v

Fig. 1. Rota de visitagdo de um inseto genérico: A) deslocamento real do individuo durante o vdo,
B) discretizagdo da rota decompondo-a em segmentos L, e dngulos 0.

Estas varidveis sdo facilmente medidas no campo, e nfio exigem equipa-
mento sofisticado, se bem que seja quase indispensavel haver dois pesquisado-
res para registrar os dados, particularmente quando & necessdrio medir o tempo
do percurso. A Tab. I mostra um exemplo do registro de uma rota no campo. A
dificuldade maior reside em conseguir acompanhar o vdo de um inseto ao longo
de muitos segmentos, especialmente se o voo for irregular, ou rapido, ou ainda
se 08 recursos estiverem afastados e ¢ terreno oferecer dificuldade para o pes-
quisador caminhar. Turchin ef al. (1991) fornecem mais detalhes sobre a coleta
no campo. E indispensavel observar um niimero razodvel de rotas para poder



38 Jacobi

detectar variacBes individuais, e obter uma média que reflita o padréo de visitas
da espécie.

Tab. 1. Exemplo de anotagdes de campo para uma rota de visitagdo. A rota comega com a hora de
pouso do inseto na Parada 1, o primeiro segmento L é medido ap6s a segunda parada, e o primeiro
angulo 6 ap6s a terceira parada.

Local: plantagfio Starr (Texas, EUA) Dia: 12/4/94
Polinizador: Apis mellifera

Rota n®: 5
Parada I {cm) 0 Hora Comentarios

1 10:21:24  pouco vento, inseto coletado
2 50 21:32 apés parada 11
3 14 240 21:35

4 89 130 21:46

5 25 340 21:59

6 58 40 22:09

7 12 90 22:13

8 42 150 22:19

9 113 10 22:30

10 63 20 22:47

11 60 35 23:02

Na préxima segéio sfio detalhados dois modelos relativamente simples
de andlise de rotas de visitag8o.

Modelos

Kareiva e Shigesada

A metodologia proposta por Kareiva & Shigesada (1983) ¢ amplamente
utilizada (e.g., McCullough & Cain, 1989; Turchin et al., 1991), e permite esti-
mar a drea teérica visitada por um organismo apds um certo numero de passos
ligados a atividades especificas como herbivoria ou oviposi¢do. Uma limita¢do
do modelo ¢ que ndo inclui o tempo entre paradas, e portanto os resultados do
deslocamento nfio podem ser aproveitados diretamente em equagdes de difuséo
de populagdes. Uma outra limitagdo é que ndo incorpora nenhum pardmetro as-
sociado a heterogeneidade espacial.

O modelo usa parametros simples do véo para verificar quéo correta-
mente um modelo especial de passeio aleatério, o correlacionado (“correlated
random walk™), poderia descrever ou ainda predizer deslocamentos de insetos



Modelamento de rotas de visitagéo 37

no plano. A Fig. A mostra a trajetéria tipica de um inseto, discretizada na Fig.
1B, de forma a poder ser analisada. Os pardmetros do movimento para a trajeto-
ria s8o0: o segmento L entre duas paradas, e o dngulo 6 entre dois segmentos
consecutivos. A férmula simplificada para avaliar o deslocamento é:

E(R?) = nE(I})+ 2E(L)2(—C~){ - (1“ c”
l-¢ l-¢
onde

R, = deslocamento absoluto a partir do ponto de origem da trajetdria

n = numero de segmentos de voo

L. = comprimento do segmento

¢ = E(cos 6) = esperanga do cosseno de 6

E(L)%, E(LY) e E(cos 8) sfio esperancas das respectivas variaveis aleatorias, e
tanto L quanto 8 sdo independentes. Na pratica, calcula-se a média de §, L, e L,
a partir dos dados de campo.

Usaremos este marco teorico para analisar dois exemplos sobre o deslo-
camento de polinizadores. O primeiro compara o comportamento de duas espé-
cies de polinizadores numa mesma paisagem, semelhante ao esquema da Fig. 2.
O segundo compara a resposta de uma mesma espécie de polinizador a dois ti-
pos de paisagem.

Fig.’2. Rotas de visitagfo de duas espécies, evidenciando uma diferenga no uso de recursos através
da variag8o na direcionalidade e no comprimento dos passos.

Exemplo 1: polinizagdo por Apis sp e Bombus sp em plantacbes de algodéo

O objetivo da pesquisa era avaliar a eficiéncia do tipo de polinizador na
disperséo de pdlen de variedades transgénicas (geneticamente modificadas) de
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algodéio, para elaborar recomendagdes sobre como mitigar a hibridizaciio com
populagdes naturais. Tanto a heterogeneidade espacial dentro de cada paisagem
quanto a diferenga entre os dois locais eram reduzidas, devido & padronizacéo
das plantag8es comerciais de algod3o. Isto facilitou a comparagéio do comporta-
mento de vdo dos polinizadores.

Dois grupos de dados foram analisados: mamangavas (Bombus sp) em
plantagdes nos Estados Unidos, ¢ abelhas (Apis sp) em plantacdes na Africa do
Sul. As varidveis medidas no campo foram somente duas: segmentos e dngulos
entre eles. O numero de rotas medidas no campo foi de 10 no caso de Apis, e 15
no caso de Bombus. O niimero de segmentos por rota variou de 6 a 12, com uma
média de 8.

A Tabela 2 mostra o valor dos pardmetros calculados com base nos da-
dos de campo. Note-se que o deslocamento (m?), representado pela relagiio entre
(L)* e (L?), foi superior em mamangavas, bem como a média do cosseno do 4n-
gulo (quanto mais préxima de zero, mais sinuosa a trajetéria). Estes valores re-
fletem-se nas curvas esperadas do deslocamento (Fig. 3), sendo a de Bombus sp
mais escarpada do que a de Apis sp, indicando terem rotas mais lineares, ¢ com
voos mais longos. O modelo descreve razoavelmente bem a trajetéria de abe-
thas, cujo deslocamento observado (média das rotas) é um pouco menor que o
esperado. Pelo contrario, existe uma discrepancia grande entre as curvas espera-
da e observada de mamangavas: o deslocamento real superou em muito aquele
previsto pelo modelo. Estes resultados séo similares aos obtidos por Kareiva e
Shigesada (1983) para a borboleta Pieris rapae se alimentando de néctar, e pode
significar que algumas estratégias de forrageamento ndo se ajustam ao modelo
de passeio aleatorio testado. Outros modelos alternativos, discutidos mais adian-
te, poderiam ser mais adequados para descrever estes comportamentos.

160 T

o + Bombus sp. (obs) ..-
& 120 7 ,.".
100 1 .'. Bombus sp. (esp)

8 T *

o T Apis sp. (esp)

deslocamento (m

0 T .

.
wert
AT TR

20 Apis sp. (obs)

0 t + t t t t t t t t 1

segmentos (n)

Fig. 3. Deslocamentos observado e esperado de Apis sp. ¢ Bombus sp. em plantagdes de algodio,
calculados a partir das rotas de visitagdo.
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Tab. 2. Pardmetros das rotas de visitacdo de dois polinizadores, Apis sp. € Bombus sp, em plantios
de algoddo. Os valores foram calculados com base em 10 e 15 trajetérias respectivamente. (L?) =
média dos quadrados dos deslocamentos, (L)* = quadrado da média dos deslocamentos, c(0) = mé-
dia dos cossenos de 6.

Polinizador (LY (LY ¢ (0)
Bombus sp. 4.8726 1.85036 0.4404
Apis sp. 4.2865 2.10626 -0.0187

Exemplo 2: ajuste do véo de Apis mellifera L. a duas paisagens

Este exemplo focaliza a resposta do comportamento de véo de um poli-
nizador, Apis mellifera, a duas paisagens no sul do Texas (EUA): uma natural,
representada por uma pradaria, e uma agricola. Na primeira paisagem os recur-
sos florais de uma espécie herbacea de Compositae estavam distribuidos de for-
ma heterogénea, em agrupamentos densos. Na segunda, uma planta¢io de melio
(Cucumis melo), a paisagem era estruturada em fileiras alternadas de alta e bai-
xa densidade. A densidade de recursos florais durante as observacdes foi de
aproximadamente 52 flores/m” na pradaria, e de 42 flores/m” na plantagéo, com-
putando-se uma média de alta e baixa densidade (Jacobi, Gryj & Banks, ms.). O
namero de rotas observadas foi 14 na pradaria e 50 na plantagdo. O nimero de
segmentos por rota foi de aproximadamente 10 e 8 respectivamente.

A Tabela 3 mostra os valores dos parAmetros de vbo de A. mellifera,
que refletem o ajuste dos insetos & estrutura da paisagem. O espacamento entre
flores e plantas contribuiu na forma das rotas. Na paisagem natural, com maior
densidade de flores, os segmentos de v6o foram menores, ¢ 0 cosseno do dngulo
indica somente uma leve direcionalidade (inércia). Ao contrario, na paisagem
agricola as abelhas responderam a um maior espagamento entre 0s recursos,
dando como resultado segmentos de véo maiores. Houve também uma maior di-
recionalidade nesta paisagem, talvez devido a sua estruturacio em faixas estrei-
tas € longas. Estas diferengas ddo como resultado um deslocamento (m?) bem
maior na plantaco (Fig. 4), tanto no valor esperado de deslocamento quanto no
observado. Em ambos os casos , valores observados de deslocamento superaram
os esperados, particularmente nos ultimos segmentos. Os valores esperados en-
contram-se, no entanto, dentro dos valores de desvio padriio observados (nio
mostrados nos graficos).
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Fig. 4. Deslocamentos observado ¢ esperado de Apis mellifera L. em duas paisagens com densidade
diferente de recursus: natural ¢ agricola.

Tab. 3. ParAmetros das rotas de visitagdo de um polinizador, Apis mellifera, em dois tipos de paisa-
gem: natural e agricola. Os valores foram calculados com base em 14 e 50 trajetorias respectiva-
mente. (LY = média dos quadrados dos deslocamentos, (L)* = quadrado da média dos
deslocamentos, ¢ (8) = média dos cossenos de 6.

Paisagem (L% Ly c(0)
Natural 0.1448 0.0798 0.2900
Agricola 0.7363 0.3163 0.4777

Patlak-Turchin

Turchin (1991) prop6s uma variante do modelo anterior, baseado em
equagdes diferenciais (Patlak, 1953a, b). Além das varidveis anteriores (seg-
mentos e angulos), € medido também o tempo de véo, completando assim os re-
quisitos necessarios para seu uso eventual em modelos de difusdo de
populagdes. Recomenda-se ler o trabalho de Turchin, onde as equages origi-
nais de Patlak aparecem devidamente digeridas e sfio explicadas de forma extre-
mamente acessivel ao leigo.

Um aspecto interessante deste modelo € que leva em conta a heteroge-
nidade espacial, 0 que permite estimar o “indice de residéncia” de um organis-
mo num determinado habitat. A seguir detalham-se os estagios para calcular o
indice de residéncia, considerando uma paisagem hipotética com dois habitats
adjacentes relativamente bem delimitados (Fig. 5):
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Fig. 5. Mudangas na rota de visitagdo de um inscto em resposta a variagdes na paisagemn.

1) calcular os parmetros a partir dos dados das rotas: L, ¢, como no exemplo
anterior, e agora também o tempo t (manteve-se a notagfo original):

1, = tempo médio de duracéio dos segmentos no habitat j

¥, = cosseno médio do ngulo de virada (equivalente a ¢) no habitat j

1, = comprimento médio dos segmentos (equwalente a E(L)) no habitat j

M; = média dos quadrados de L (equivalente a E(L%) no habitat j J

2) calcular

y=M/p’ (usar a média de ambos os habitats). Pardmetro vinculado ao compri-
mento do passo.

@; =y *+ (2 - v) y, para cada um dos habitats j =1, 2. Este passo simplifica a for-
mula.

3) calcular o expoente «, relacionado com a sinuosidade da trajetéria

Za-py)
C=7)NOp,—ep)

4) calcular o indice de residéncia p;, para cada um dos habitats j =1, 2

Como vemos, a estimativa do indice de residéncia precisa de uma série
de célculos adicionais, mas todos eles derivam diretamente das mesmas duas va-
riaveis, o segmento L e angulo 0, medidas no campo. O tempo médio para percor-
rer cada segmento € usado somente para calcular o indice de residéncia p;.

A adocdo deste modelo nem sempre € aconselhada: deve ser lembrado
que muitas vezes & irrelevante para o objetivo da pesquisa levantar dados sobre
o tempo do percurso. Outras vezes a paisagem nfio pode ser separada em tipos
diferentes: € o caso de recursos florais efémeros, ou que simplesmente aparecem
espalhados, sem se localizar em fragmentos definidos, dependendo da escala de
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observacio. Outro caso seria o Exemplo 2 detalhado acima, em que a paisagem
esta estruturada em inumeras faixas estreitas alternando dois niveis de concen-
tracio de recursos (no caso, flores), tipicas de cultivos, sendo virtualmente im-
possivel separar a paisagem em dois habitats ao observar rotas de vbo.

Outros modelos

As discrepancias entre o deslocamento observado € aquele estimado pelo
modelo de Kareiva e Shigesada em exemplos como o de Bombus sp. indicam que
um ou mais pressupostos deste modelo nfo refletem a realidade biologica do ani-
mal. Existerm, no entanto, outros modelos menos conhecidos cujos pressupostos
fornecem uma possivel explica¢do para as discrepéncias mencionadas.

Marsh & Jones {1988) estruturam a modelagem de rotas em quatro mode-
los de deslocamento com variagBes importantes nos mecanismos ecologicos que
geram os pressupostos. Os modelos obedecem a combinagao de dois critérios:

Independéncia do Comprimenio

O comprimento do segmento de véo ¢ a direcdo do movimento podem
ser independentes, quando o animal se orienta, passo a passo, em funcéo de in-
dicagdes numa vizinhanga restrita. Por outro lado, o comprimento do segmento
pode depender da dire¢do do movimento relativa a um referencial fixo. Isto
ocorre com insetos se movimentando ao longo de gradientes, como borboletas
seguindo um gradiente de feromdnio: quanto mais forte, mais longo e direciona-
do o voo.

Tipo de Direcionalidade

Existem duas grandes divisdes baseadas no tipo de orientagéo que o in-
seto recebe do ambiente. Os modelos que pressupdem a escolha da dire¢o em
funcdio de um referencial fixo sdo conhecidos como orientados, ¢ um caso bem
conhecido ¢ o de abelhas campeiras se orientando por pontos fixos distantes.
Aqueles que dependem exclusivamente da dire¢éo do passo precedente seriam
nio orientados. A longo prazo, modelos de movimentos orientados resultam em
deslocamentos maiores do que os ndo orientados, mesmo que dados baseados
em rotas curtas nio consigam diferenciar entre ambos.

Dentro desta classificagfio, o modelo de Kareiva & Shigesada pressupde
independéncia do comprimento ¢ auséncia de direcional lidade, além de probabi-
lidades iguais de Angulos a direita e a esquerda. E o mais neutro possivel, e ser-
ve para alertar, quando ocorre discrepancia entre observado ¢ esper ado, sobre
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mecanismos alternativos de orientacdo do inseto. O deslocamento de Bombus
(Fig. 3) poderia ser melhor caracterizado como orientado.

Restricoes e perspectivas

Como qualquer método que envolve modelagem, o uso de rotas de visi-
tagdo exige cautela na extrapolagdo de resultados, especialmente em situagdes
em que, além de descrever o comportamento dos individuos, pretende-se predi-
zer deslocamentos em escala maior do que a medida no campo.

Na fase de coleta de dados, acompanhar poucos insetos por muitos pas-
sos pode provocar diversos tipos de erro. Individuos velozes ou de comporta-
mento imprevisivel seriam perdidos apds poucos passos e portanto estariam
menos representados na amostra. Turchin ez al. (1991) discutem estas desvanta-
gens e sugerem vérias alternativas para amenizar os erros. De forma a ter maior
poder estatistico, além das trajetorias longas (de 10 a 15 segmentos), pode-se se-
guir um nimero grande de insetos por distincias menores. Esta estratégia seria
util especialmente se o objetivo fosse aplicar os dados a equagdes de difuséo.
Apesar destas precaugdes, Cain (1991) alerta para o fato de que nfo necessaria-
mente pardmetros de dados observados por um certo tempo podem predizer des-
locamentos a longo prazo.

A escolha de um modelo adequado € mais problematica. Marsh e Jones
(1988) mostraram através de simula¢des que, mesmo com rotas relativamente
longas (20 segmentos), o desvio padrio de modelos com pressupostos bioldgi-
cos diferentes torna eles indistinguiveis, com o risco de adotar o modelo errado
para predizer deslocamentos em maior escala.

Apesar destas restrigdes, ¢ consenso na atualidade que uma série de
pesquisas ecoldgicas, principalmente aquelas vinculadas aos efeitos da hetero-
geneidade espacial na dindmica de populagdes, devem incluir uma analise deta-
lhada dos diversos niveis de dispersio de organismos. Ainda sfo escassas as
evidéncias empiricas que apoiem muitos dos principios promulgados pelas ana-
lises tedricas, principalmente devido ao desconhecimento das miltiples formas
de deslocamento de individuos e suas populagdes. Uma solugéo ¢ promover
uma integragdo maior de mecanismos ecologicos de dispers&o nos modelos.
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