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A sobrevivéncia e habilidade competitiva dos organismos em um dado habitat depende de
estratégias adaptativas desenvolvidas na sua evolugdo. Essas estratégias moldam a complexa
varia¢do morfo-fisioldgica associada a variacdao ambiental. Este texto aborda algumas teorias
que buscam extrair da aparente complexidade da natureza os mecanismos que tém
determinado o desenvolvimento das diferentes estratégias.

1. Introducdo

Padroes espaco-temporais de variacdo da vegetacdo sdo evidentes e podem ser
revelados em diferentes escalas através de simples observac@o ou usando técnicas analiticas.
Os padrdes podem ser definidos de varias formas dependendo da taxonomia de organismos
que se usa para descrever comunidades, e.g., padroes de espécies, de formas-vitais, de CSTs
(veja Pillar 1993a). Os padroes sao expressao de diferencas ou similaridades entre
comunidades relacionadas a variacdo do héabitat, sugerindo a existéncia de mecanismos
comuns moldando a estrutura de plantas e de comunidades no processo evolutivo em
diferentes habitats (Tilman 1988). O objetivo Gltimo da ecologia é entender os mecanismos
determinantes desses padroes, de modo a permitir predicoes.

A vegetacdo varia porque organismos de uma mesma espécie nao sdao capazes de
sobreviver e competir com sucesso numa faixa muito ampla de condi¢des de ambiente. A
sobrevivéncia e capacidade competitiva depende de estruturas morfo-fisiologicas
determinadas pela ontogenia do organismo. Essas caracteristicas, resultado do processo
evolutivo, constituem estratégias ou adaptacoes (Harper & Ogden 1970, Harper 1982). Nao
ha como saber quais caracteres foram criticos no processo de selecao natural, mas & possivel
observar através de estudos de vegetagcdo se uma estrutura morfo-fisiologica, ou fendtipo em
um sentido amplo, € indicativa de condi¢bes extrinsecas particulares. Tais estudos tém
mostrado tendéncias ambientais na variacdo de varios caracteres de plantas (veja Pillar
1993b). Essas tendéncias indicam que provavelmente os caracteres em foco sao adaptativos,
funcionais no sentido ecolodgico. Constituem estratégias adaptativas, por exemplo, a selecdo r
e K (Pianka 1970), as estratégias C, S e R (Grime 1977), as formas-vitais (Raunkiaer 1907,
estratégias de perenizacdo segundo Harper & Ogden 1970), a alocacdo a raizes, caules e
folhas (Tilman 1988), outros caracteres ou combinacdes de caracteres (CSTs, Orloci et
al.1986, Pillar & Orloci 1993a, b) com significado adaptativo.

Quais seriam os mecanismos explicativos para determinadas estratégias resultarem
mais eficientes do que outras em dadas circunstancias? Este texto aborda algumas teorias que
buscam extrair da aparente complexidade da natureza os mecanismos que tém determinado o

desenvolvimento das diferentes estratégias.
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2. Estratégias de alocacdo de recursos

Organismos t€m um certa quantidade limitada de tempo e energia disponiveis, de
modo que cada resposta ontogénica, cada estratégia, representa uma alocacdo ou parti¢do
desse tempo e energia (Cody 1966 apud Harper & Ogden 1970). O programa de alocagdo de
energia de um dado organismo em dada comunidade é uma caracteristica essencial da sua
estratégia.

Diferentes estruturas usam energia e nutrientes que sdo limitados e poderiam ser
alternativamente alocados pela planta a outras estruturas. Padroes sdo portanto causados pelas
limitacdes do meio fisico e bidtico e pelo balanco entre diferentes objetivos que nao
poderiam ser atingidos ao mesmo tempo. Por exemplo, ramos lenhosos permitem o
desenvolvimento em altura e a obtencdo de mais luz; raizes mais profundas podem obter mais
agua se a disponibilidade desta for limitante; mas essas estratégias imobilizam recursos que
poderiam alternativamente serem usados para crescimento de folhas. Outro exemplo, plantas
anuais ao final do ciclo alocam todos os recursos para a produ¢do de sementes; morrem ao
final mas garantem o aparecimento de nova sementeira no inicio do proximo ciclo. Portanto,
o balanco entre objetivos contraditorios possivelmente tenha determinado que as espécies
tenham evoluido de modo a sobreviverem e competirem com sucesso numa faixa restrita de
condi¢des ambientais; a demanda de recursos para desenvolver na mesma planta estratégias
para atender as diferentes situacdoes ambientais tornaria essa planta ineficiente.

E importante notar que estratégias diferentes podem ter tendéncias ecologicas
paralelas. Como apontado por Warming (1909:3), a planta carrega limitacoes hereditarias
("limitacoes filogenéticas" de acordo com Givnish 1987) que canalizam as alternativas
viaveis no processo evolutivo. Assim, sob a influéncia de fatores idénticos e dependendo das
limitactes filogenéticas, podem evoluir espécies com diferentes solu¢des para o mesmo
problema de adaptacdo. Por exemplo, uma espécie pode estar adaptada a um ambiente seco
por apresentar uma cobertura densa de pelos, outra pode nas mesmas circunstancias
apresentar uma cobertura de cera, ou ter folhas reduzidas e um caule suculento, ou pode ser
efémera no seu ciclo de vida. Esse fato explica a alta diversidade de formas encontradas em

condicOes de ambiente similares.

3. Estratégiasr e K

Refere-se a alocacao de recursos para a reproducdo de organismos em geral (Pianka
1970); organismos com estratégia r alocam mais, com estratégia K alocam menos. Sdo
estratégias reprodutivas na acep¢do de Harper & Ogden (1970), e no caso de vegetais,
caracterizam claramente as estratégias de plantas anuais e perenes. Para Pianka (1970) ha um
continuo entre r ¢ K. O extremo r representa um "vacuo-ecoldgico", com auséncia de
competicdo; a estratégia 6tima € colocar o0 maximo de energia e matéria na reproducao, com
um minimo em cada descendente e maxima quantidade de descendentes. O extremo K

representa 0 maximo de saturacdo do meio com organismos, com maxima competi¢ido; a



estratégia Otima € canalizar o maximo de energia e matéria na manuten¢do e na producdo de
poucos e bem capacitados descendentes (veja Tabela 1).

Pianka (1970) aponta a importancia do tempo de geracdo (curto em r, longo em K) no
processo evolutivo. O tempo de geragdao maior do que 1 ano (perene) € o limiar na historia
evolutiva de uma populac@o, pois 0os organismos tém assim menos "surpresas" ambientais e

tendem a selecdo K.

4. O principio do projeto otimo

Modelos de otimizagdo tém sido propostos para explicar os mecanismos
determinantes das diferentes estratégias adaptativas (Parkhurst & Loucks 1972, Givnish &
Vermeij 1976, Orians & Solbrig 1977, Givnish 1979, 1986, 1987, Ehleringer & Werk 1986,
Tilman 1988). O principio de "projeto 6timo" aplica-se a definicado dos modelos (Mooney
1974, Cody 1974, Givnish 1986:3), isto €, a "selecdo natural gera organismos tendo uma
combinacado de forma e funcdo que € Otima para o crescimento e reproducdo nos ambientes
nas quais eles vivem" (Parkhurst & Loucks 1972).

Os modelos sdo primariamente baseados na economia de trocas gasosas, suporte
mecanico da planta, e interacdes bidticas (Givnish 1986). Nesses modelos os custos e
beneficios de diferentes estratégias sao avaliados sob diferentes limitacdes ambientais, em
particular a disponibilidade de luz e recursos do solo (Orians & Solbrig 1977, Givnish 1979,
Tilman 1988), e a taxa de perda e mortalidade (Tilman 1988). Os modelos levam em conta
fatores como o balanco entre ganho de gas carbOnico e perda de 4gua que usam a mesma
porta, os estomatos, ou entre capacidade fotossintética da folha e os custos energéticos para
obter nutrientes ¢ manter tecidos fotossintéticos de alta eficiéncia fotossintética (Givnish
1986:11). Os modelos sdo validos quando a estratégia Otima ditada pelo modelo
concorda com os padrdes observados na natureza. Por exemplo, Orians & Solbrig (1977),
usando um modelo de custo-beneficio, explicam as estratégias de planta encontradas em um
gradiente de disponibilidade de 4dgua. Eles concluem que "folhas mesofiticas tém custo mais
baixo e maior beneficio potencial do que folhas xerofiticas" e sao amortizadas "em um
periodo de tempo menor desde que haja 4gua", e que existe uma inevitavel associacdo "entre
a habilidade em fotossintetizar rapidamente quando a umidade do solo € facilmente extraivel
e a falta de habilidade em extrair 4gua quando o solo esta seco, e vice-versa". Além disso, a
ocorréncia de plantas com folhas mesofiticas em ambientes bem aridos € explicada pela
maior eficiéncia fotossintética que determina maiores ganhos anuais de biomassa do que
folhas xerofiticas, mesmo quando o periodo de alta disponibilidade de adgua é breve. Essas
plantas ocupam um nicho disponivel por um periodo de tempo bem curto. Givnish (1979)
explica tamanho de folha considerando o seu efeito na temperatura da folha e taxa de

respiracdo (veja Pillar 1993b).

5. O modelo de Tilman



O modelo ALLOCATE de Tilman (1988) se baseia no fato de que hia uma separagdo
fisica entre os recursos essenciais das plantas: as plantas terrestres necessitam luz, que esta
disponivel acima da superficie do solo, e 4gua e minerais, que estdo disponiveis no solo. A
alocacdo de crescimento para aumentar a captura de um desses recursos necessariamente
reduz o crescimento que pode ser alocado para a captura dos outros, e portanto, diferentes
estratégias serdao Otimas dependendo de quais recursos s@o limitados. Por exemplo, se mais
luz € para ser obtida em condi¢des de competicdo por luz, as plantas devem ter sido
selecionadas no processo de evolucao para alocar maior por¢do do seu crescimento a ramos €
folhas ao invés de a raizes; do mesmo modo, se mais agua ou nutrientes do solo sdo para ser
obtidos em condi¢des de solo mais seco ou mais pobre, as plantas devem ter sido
selecionadas para alocar maior por¢do do seu crescimento a raizes do que a ramos e folhas, o
que ¢ acompanhado por uma reducdo na competicao por luz. Qualquer alocac@o para raizes e
caules, considerados como fotossinteticamente inativos, reduz a taxa maxima de fotossintese.
Esse balanc¢o entre objetivos contraditdrios moldou a evolucao dos vegetais: se o crescimento
vegetativo nao compensa danos e mortalidade, a populagdo de plantas ndao sobrevive. O
modelo de Tilman prediz que cada habitat ao longo de um gradiente de condi¢des de solo tera
uma fisionomia particular ditada pela diferente alocacao de crescimento entre caules, folhas e
raizes, o que € validado por padrdes observados na natureza.

ALLOCATE ¢é um modelo de simulagc@o que inclui varios aspectos da complexidade
morfologica, fisiologica, ontogenética e ambiental. Os elementos incluidos no modelo sao (1)
tamanho de planta, com individuos iniciando como plantas novas a partir de sementes e
crescendo até atingirem sua altura maxima preestabelecida, quando entdo passam produzir
sementes; (2) crescimento vegetativo determinado pela alocacdo da biomassa sintetizada via
fotossintese para raizes, folhas e caules; (3) um gradiente vertical de sombreamento
determinado pelo desenvolvimento em altura do conjunto de plantas; (4) taxa de fotossintese
determinada pelo nivel do nutriente limitante ou pela intensidade de luz, sendo usada a taxa
de fotossintese menor entre as duas; (5) disponibilidade de nutrientes no solo determinado
pela taxa de mineralizacdo e taxas de absorcao pelas plantas; (6) tamanho de semente, que
afeta o nimero de sementes produzidas por uma planta e, ao longo de padrdes de alocagdo, a
altura e a biomassa de raizes, de folhas e de caules de plantas novas logo apds germinacgao;
(7) diferentes taxas potenciais de respiracdo para raizes, folhas e caules, sendo a biomassa
fotossintetizada usada primeiro para cobrir os custos de respiracao, e o resto alocado (se for
positivo) de acordo com os padrdes de alocacdo preestabelecidos; (8) taxa de mortalidade e
taxa de perda (proporcao da biomassa produzida que é perdida por acdo de herbivoros ou
outros danos) independente de densidade; e (9) altura da planta fun¢do da sua biomassa de
caules. O Gnico mecanismo de interacdo entre plantas individuais de mesma espécie ou
espécie diferente considerado pelo modelo ocorre através da competi¢do por recursos. Cada
individuo influi no seu proprio crescimento e no de outros individuos somente através do seu
efeito no perfil vertical de luz e na disponibilidade do recurso limitante do solo. Uma

simplificagdo do modelo € que ndo ha estrutura horizontal no habitat; ha somente estrutura



vertical; num dado ponto no tempo, todas as plantas estao submetidas 2 mesma concentragao
de nutrientes no solo e todas as plantas de mesma altura estio submetidas a mesma
intensidade de luz. Pode ser considerado como um modelo de dinamica vegetal dentro de
uma mancha homogénea de solo sem clareiras e com competi¢ao independente da distancia
entre individuos.

As proporcdes de alocacdo para raizes, caules e folhas somam a unidade. Uma certa
quantidade de sementes ¢ colocada para "colonizar" o modelo. Cada planta inicia como
semente; germina; cresce em competicdo com as outras plantas pelo nutriente do solo e por
luz até sua altura maxima de acordo com padrdes de alocagdo para raizes, caules e folhas;
produz sementes, as quais germinam na proxima iteracio do modelo; e assim sucessiva e
concomitantemente, para todas as plantas (Figura 1). Apds um certo niimero de iteragcdes a
"comunidade" pode atingir uma composicao estavel.

Como define Tilman, seu modelo, "assim como sao todos os modelos, € uma
caricatura da realidade, e tem a verdade e a falsidade de todas as caricaturas." Modelos sao
ferramentas 16gicas que convertem um série de premissas em predi¢des; a matematica &€ uma
mera ferramenta nessa conversdo; o mais importante em um modelo sao as premissas e suas
predicoes. Se as predicoes ndo conferem grosso modo com a realidade, uma ou mais
premissas estdo incorretas. A seguir sao apresentados alguns resultados do uso do modelo de

Tilman:

a. Morfologias viaveis em competicao entre plantas de um Gnico fendtipo

Quando todas as plantas da "comunidade" tém o mesmo padrdo de alocacdo, o
modelo simula a situacdo de competicao intraespecifica. Rodando o modelo para diferentes
padrdes de alocac?o, as alocagbes viaveis sdo aquelas que podem manter biomassa maior do
que zero, em cada uma das disponibilidades totais do nutriente limitante no solo (fertilidade
do solo) usadas nas simulacdes (Figura 2). As alocagdes invidveis nao puderam sobreviver
porque suas perdas por respiracdo e mortalidade foram maiores do que a fotossintese. Nota-se

que em solos mais pobres as alocacbes viaveis sdo mais restritas.

b. Morfologias superiores em competicao de diferentes fenodtipos

O modelo simula a situacao de competi¢do intra e interespecifica quando diferentes
morfologias (padroes de alocacao) sdo colocadas juntas para "colonizar" o modelo. Apds um
certo nimero de iteracdes a estratégia de alocacdo com habilidade competitiva superior sera
aquela que deslocar populacdes com outras morfologias, dominando a "comunidade" (Figura
3). Plantas com menor propor¢do da biomassa alocada a caules e maior propor¢ao alocada a
raizes e folhas sdo superiores em solos pobres. Disponibilidades moderadas do nutriente
limitante determinam a dominancia de plantas com maior propor¢ao de folhas, mas em solos
férteis a limitacdo de luz determina maior habilidade competitiva para plantas com maior

propor¢ao de caules.

c. Morfologias superiores em gradientes de taxa de perda e de fertilidade do solo



Considerando agora o resultado de simulacdes de competicao intra e interespecifica
com diferentes fertilidades de solo e taxas de perda (Figuras 4 e 5), taxas crescentes de perda
determinam morfologias superiores que tém uma menor propor¢do de caules. O resultado é
obvio e condiz com o que se observa, por exemplo, na vegetacao em algumas regioes do sul
do Brasil. O gradiente de umidade ao longo do relevo determina comunidades campestres no
extremo mais seco a mata de galeria no extremo mais imido. Em solos rasos dominam
espécies de pequeno porte, enquanto em solos mais profundos na auséncia de pastejo
dominam espécies arbustivas. Pastagens em solos férteis e bem pastejadas, dominadas por
Paspalum notatum e Axonopus affinis, quando excluidas de pastejo intenso (reduz-se a taxa
de perda) tendem a ter uma dominancia de gramineas altas (Andropogon lateralis) e arbustos

(Baccharis spp., Vernonia spp.).

d. Dinamica da competi¢ao

A dinamica da competicdo até que a comunidade atinge estabilidade pode ser
observada (Figura 7). As morfologias que chegam ao seu pico mais cedo sao aquelas com
alocacao maior a folhas, ou seja, com altas taxas relativas de crescimento. Essas morfologias
sao subsequentemente substituidas (dominancia transitoria) por morfologias com menor
alocacdo a folhas. Qualquer distirbio que reduza a densidade de plantas ou modifique a
disponibilidade de recursos deve determinar uma seqiiéncia sucessional e portanto um

periodo de dominancias transitorias.

e. Tamanho de sementes

O modelo foi usado por Tilman (1988) para predizer o efeito do tamanho da semente
no resultado de competi¢do interespecifica (Figura 8). Com o aumento da fertilidade do solo,
e consequente reducdo da penetracdo de luz no nivel do solo, morfologias com habilidade
competitiva superior foram as com sementes mais pesadas. Essa predi¢do confirma algumas

observacgdes empiricas (Figura 9).

Tilman (1988) conclui dizendo que "as taxas de suprimento de recursos de solo e
taxas de perda, as quais juntas determinam as disponibilidades de recursos de solo e luz, t¢m
sido os principais eixos ao longo dos quais tem havido especializacdo genotipica dentro de
espécies, especiacdo, e convergeéncia em larga escala de plantas distantes filogeneticamente

vivendo em habitats similares edafica e climaticamente".
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Tabela 1. Caracteristicas de selecao r e K (extraido de Pianka 1970).

Selecao r Selecao K
Clima Variavel, incerto Constante e/ou predizivel
Mortalidade Catastrofica, independente da Dirigida, dependente da
densidade densidade
Tamanho da Variavel no tempo, abaixo da Constante, proximo a
populacao capacidade do ambiente; capacidade do ambiente;

comunidades nao sdo saturadas; comunidades saturadas; ndo é
recolonizag@do a cada ano necessario recolonizagao.



Competicao intra e
interespecifica

Selecdo favorece

Duracao da vida
Direcao da selecdo

Fraca

1. Desenvolvimento rapido
2. 'max alto
3. Reprodugdo cedo

4. Tamanho pequeno
5. Reproduzir-se uma vez

Curta (menos de um ano)
Produtividade

Forte

1. Desenvolvimento lento e
maior habilidade competitiva
2. Adapta-se a limitacdo de
recursos

3. Atrasa reproducao

4. Tamanho maior

5. Reproduzir-se mais de uma
vez

Longa (mais de um ano)
Eficiéncia



