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 INTRODUÇÃO
Todas as populações de organismos apresentam

flutuações em quantitativas, e em função disso, o seu tamanho
não se mantém constante com o tempo. A investigação do cres-
cimento e declínio de populações é, historicamente, o tópico
mais antigo em ecologia matemática (PIELOU, 1977), e todos
os processos envolvidos na variação populacional no tempo,
como nascimento, morte, migração e processos dependentes
e independentes da densidade, devem ser considerados em
estudos de dinâmica de populações (SOUTHWOOD, 1978;
KREBS, 1989; BEGON et al., 1990).

A distribuição de populações em seus ambientes natu-
rais apresenta padrões e intercorrelações espaciais, cujo estu-
do tem uma história bem diferente daquela da dinâmica de
populações, isto porque os métodos empregados são essenci-
almente estatísticos. Neste caso, o objetivo é analisar os dados
coletados em determinado espaço físico (PIELOU, 1977), in-
cluindo então conotações espaciais implícitas (DIGGLE, 1979,
1983). Daí segue-se que as ciências ambientais, e em particu-
lar a ecologia, constituem-se em uma área natural de aplica-
ção para a metodologia estatística associada com processos
espaciais estocásticos (DIGGLE, 1979; STEELE, 1989; TILMAN,
1989).

É interessante notar que por muito tempo a dinâmica
de populações considerou apenas padrões temporais de varia-
ção no tamanho populacional, ao passo que a ecologia estatís-
tica considerou padrões espaciais de variação populacional
(PIELOU, 1977). No entanto, o padrão de distribuição espacial
de indivíduos de uma população é de considerável importân-
cia para o estudo da dinâmica de populações. Isto porque a
dispersão de uma população, ou seja, a descrição do padrão
de distribuição ou disposição dos indivíduos no espaço é de
considerável significância ecológica, podendo ser utilizada
para estimar o tamanho populacional e, conseqüentemente,
descrever a condição geral da população no espaço
(SOUTHWOOD, 1978). As alterações no padrão de distribui-
ção dos indivíduos e no tamanho populacional devem então
ser consideradas conjuntamente na interpretação dos resulta-
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dos da dinâmica de populações, sendo de fundamental impor-
tância que se considere onde e em que condições estariam
ocorrendo processos dependentes e independentes da densi-
dade populacional (TAYLOR & TAYLOR, 1977; SOUTHWOOD,
1978; BEGON et al., 1990).

 A disposição espacial pode ser considerada como um
resultado do equilíbrio entre dois grupos de comportamento
antitéticos sempre presentes entre indivíduos de uma ou mais
espécies relacionadas. Um destes comportamentos é o de
repulsão, que resulta da pressão seletiva para a maximização
dos recursos pelos indivíduos, causando a sua separação no
espaço (TAYLOR & TAYLOR, 1977). Já o outro comportamento
é o de atração, que resulta da pressão seletiva para os indiví-
duos se agruparem para fazer uso dos recursos disponíveis,
onde quer que estes recursos sejam mais abundantes (TAYLOR
& TAYLOR, 1977). O equilíbrio entre estas duas tendências
conflitantes de comportamento operando em cada indivíduo
determina seus movimentos e o conseqüente padrão espacial
da população em cada instante de tempo. A resposta desse
equilíbrio às condições ambientais constitui o elemento dinâ-
mico das populações, e representa o mecanismo funcional para
os processos de distribuição da população que conduzem às
taxas de difusão e disposições espaciais observadas na natu-
reza (TAYLOR & TAYLOR, 1977; LEVIN, 1978, 1981; OKUBO,
1980).

A análise estatística da disposição espacial dos indiví-
duos constitui-se em evidência espacial sólida que aplica-se
igualmente a populações de todos os tipos de organismos. Os
três tipos gerais de distribuição que podem ocorrer em popula-
ções de ambientes naturais são: distribuição uniforme, aleató-
ria ou agregada (SOUTHWOOD, 1978; KREBS, 1989). No en-
tanto, em contraste com a dispersão no contexto das ciências
físicas, o processo de dispersão de organismos vivos envolve
respostas comportamentais intrínsecas que tornam a aleatorie-
dade espacial pouco provável (CLARK et al., 1978; TAYLOR et
al., 1978). Dessa forma, o padrão de distribuição agregada é
considerado predominante em muitos grupos de animais
(TAYLOR, 1961; HAMILTON, 1971; TAYLOR et al., 1978;
ROSEWELL et al., 1990), em função de uma série de compor-
tamentos, instintos sociais, modos de postura, competição por
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nutrientes, fuga de predadores e estresse físico (CLARK et al.,
1978; LEVIN, 1978; DOUGLAS, 1980).

O objetivo do presente trabalho foi iniciar uma revisão
sobre alguns aspectos importantes relativos ao fenômeno de
agregação espacial de organismos, que constam na literatura
biológica, e suas implicações para a dinâmica de populações.
Foram aqui discutidos aspectos da agregação espacial relaci-
onados à competição intra e interespecífica em animais, prin-
cipalmente insetos, e suas implicações para a coexistência de
organismos competidores.

Quanto aos desdobramentos em relação à esta revisão
inicial, podem ser consideradas discussões sobre as diferentes
medidas de agregação que podem ser utilizadas, noções so-
bre conceitos de hierarquia, escala e entidade em sistemas
biológicos, agregação relacionada a interações locais e glo-
bais em substratos discretos (modelos micro e macroscópicos),
além de tópicos em dinâmica da agregação.

2. Aspectos importantes de agregação no contexto de dinâ-
mica de populações

São analisados a seguir alguns aspectos importantes
envolvendo o fenômeno de agregação espacial de indivíduos,
e suas diversas implicações para o estudo de dinâmica de po-
pulações em animais, principalmente insetos.

2.1. Efeitos da agregação intra e interespecífica sobre o re-
sultado de competição por recursos alimentares e espaço

A agregação de indivíduos competindo por recursos
alimentares e espaço pode ser tanto intra como interespecífica
(ATKINSON & SHORROCKS, 1981, 1984; DE JONG, 1979;
IVES, 1991). A agregação refere-se ao nível em que indivíduos
estão agrupados (aglomerados) em determinada área geográ-
fica. Assim, se muitos indivíduos de uma mesma espécie ocor-
rem agrupados em uma determinada área, em outras áreas o
seu número pode ser baixo ou insignificante. Isto causa uma
variância alta no número de indivíduos por área e sua distri-
buição pode ser considerada como intraespecificamente agre-
gada (IVES, 1991). A agregação intraespecífica constitui-se em
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um fenômeno bem documentado em animais em geral (IVES,
1988 a,b) e, em particular, para animais que vivem em
substratos discretos e efêmeros (HANSKI, 1981, 1987;
ROSEWELL et al., 1990; HEARD, 1998; HIRSCHBERGER,
1998). Estes substratos são considerados discretos por constitu-
írem unidades separadas no espaço, e efêmeros por persisti-
rem por apenas uma geração antes da completa exaustão de
seus recursos pelos indivíduos competidores (BEAVER, 1977;
ATKINSON & SHORROCKS, 1981; MAY & SOUTHWOOD,
1990; SHORROCKS, 1991; REMER & HEARD, 1998). Os prin-
cipais exemplos destes substratos são frutos, carcaças, madei-
ras e vegetais em decomposição (MYERS, 1976; WIENS, 1976;
KNEIDEL, 1985).

Já a agregação interespecífica refere-se ao grau em que
duas espécies ocorrem nos mesmos substratos, produzindo uma
correlação positiva entre as distribuições das duas espécies
(IVES, 1991). O padrão de distribuição dos organismos em
substratos discretos e efêmeros implica em uma certa associa-
ção entre estes organismos, a qual tem sido estudada relacio-
nando-se a agregação das espécies competidoras e sua possi-
bilidade de coexistência (SHORROCKS et al., 1979; HANSKI,
1981; ATKINSON, 1985; IVES, 1988 b; ROSEWELL et al., 1990;
SHORROCKS, 1990, 1991). A variação da agregação de uma
espécie ocorrendo independentemente da agregação de outra
espécie constitui-se em um dos aspectos mais importantes neste
contexto, isto porque a agregação independente pode amplifi-
car a competição intra ou a interespecífica, com conseqüênci-
as diretas no resultado final de competição por recursos ali-
mentares limitados e espaço (SHORROCKS et al., 1979; IVES,
1988b; ROSEWELL et al., 1990; SHORROCKS, 1990; REIS et
al., 1999).

Em estudos de competição por recursos limitados, uma
variável normalmente utilizada é a proporção de indivíduos
competindo por um determinado recurso disponível. Esta pro-
porção representa então a divisão do número de indivíduos
competidores pela quantidade de recursos. Assim sendo, o re-
sultado de competição por recursos alimentares é influencia-
do ao mesmo tempo pela densidade dos indivíduos competi-
dores e pela quantidade e qualidade de recursos disponíveis.
No entanto, o resultado de competição pode não ser o mesmo
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em duas situações em que a proporção de indivíduos competi-
dores por um determinado recurso seja igual, mas com densi-
dades de competidores e quantidades do recurso proporcio-
nalmente diferentes, uma vez que estas duas variáveis podem
ao mesmo tempo influenciar a variação de parâmetros indivi-
duais e populacionais, como sobrevivência e fecundidade (DE
JONG, 1979; IVES, 1991; KOUKI & HANSKI, 1995; VON
ZUBEN et al., 2000).

Além disso, o resultado de competição por alimento
pode não ser o mesmo ao se considerar vários substratos com
a mesma densidade média de competidores, e comparar-se
com o mesmo número de substratos com densidades variadas,
obedecendo-se em ambos os casos o mesmo nível médio de
agregação (DE JONG, 1979; VON ZUBEN et al., 2000). Dessa
forma, em determinadas situações é possível detectar-se pro-
cessos dependentes da densidade dos competidores dentro de
um mesmo nível de agregação, enquanto que em outras situa-
ções similares isto pode não ser possível (IVES, 1992).

Os aspectos espaciais de competição por recursos en-
tre indivíduos também devem considerar a dimensão do espa-
ço onde ocorre esta competição, ou seja, se os recursos são bi
ou tridimensionais (CORMACK, 1979). Por exemplo, em situa-
ções de competição por recursos alimentares ou espaço, os
indivíduos podem estar competindo por uma área onde se en-
contra o recurso ou por um determinado volume deste. Neste
caso, o enfoque do problema deve mudar de duas para três
dimensões.

Se, por um lado, a agregação pode aumentar a compe-
tição por alimento e espaço, por outro lado isto pode ser con-
trabalançado pela maior sobrevivência do grupo, através de
sua maior capacidade de defesa, de encontrar recursos ou
modificar o microclima ou micro-habitat (ODUM, 1983;
DENNO & BENREY, 1997; STORER et al., 1997; FAETH, 1998;
FENTON et al., 1999). Há ainda em alguns casos o fator
complicador do tamanho populacional mínimo viável, onde
densidades populacionais inferiores a este valor em determi-
nadas condições de competição por recursos alimentares, não
produzem nenhum sobrevivente (ALLEE et al., 1949; SOULÉ,
1986).

O nível de agregação dos competidores aliado ao tipo
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de competição por recursos alimentares limitados, se por ex-
ploração ou por interferência, pode determinar quantos indiví-
duos competidores obterão sucesso na incorporção de nutri-
entes, antes da completa exaustão dos recursos ou da necessi-
dade de mudança de faixa etária. No tipo de competição por
exploração, cada competidor procura independentemente ad-
quirir o máximo de recursos no menor intervalo de tempo pos-
sível. Assim sendo, os sobreviventes serão aqueles que conse-
guirem adquirir uma quantidade mínima necessária de recur-
sos antes da completa exaustão dos mesmos (DE JONG, 1976;
LEVOT et al., 1979; LOMNICKI, 1988; VON ZUBEN, 1993).
Neste caso, os efeitos adversos da densidade de competidores
sobre o número de sobreviventes tendem a aumentar de forma
não linear com o número de competidores (IVES & MAY, 1985).

Na competição por interferência, os indivíduos agem
diretamente uns sobre os outros, onde a aquisição de recursos
por um indivíduo impede que ocorra o mesmo com outro com-
petidor (DE JONG, 1976; LOMNICKI, 1988). Neste caso, o
aumento de competidores por uma quantidade limitada de re-
cursos conduz a um valor máximo de número de sobreviven-
tes, valor este que se mantém até um determinado incremento
de competidores, havendo em seguida uma queda drástica do
número de sobreviventes.

2.2. Efeitos da agregação no contexto de coexistência de duas
ou mais espécies

A teoria de competição tem atentado para as condi-
ções gerais que permitem coexistência de duas ou mais espé-
cies competidoras (KEDDY, 1989; SHORROCKS, 1990). Para
esta coexistência, algum tipo de refúgio é exigido, sendo que
o mesmo tem sido tradicionalmente considerado como uma
diferença em necessidades ecológicas, principalmente utili-
zação de recursos, entre duas espécies (SHORROCKS, 1990).
Esta diferença na utilização de recursos pode ser tanto via es-
pecialização em tipos ou frações diferentes destes recursos
(DENNO & COTHRAN, 1975, 1976; IVES, 1991) ou partição
temporal dos mesmos (BRAACK, 1987; IVES, 1991).

Já em situações onde o recurso está presente na forma
de substratos discretos (dispostos separadamente em uma área
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geográfica) e efêmeros (geralmente permitem o desenvolvi-
mento de somente uma geração das espécies colonizadoras,
em virtude da rápida exaustão de seus recursos), outros tipos
de refúgio são possíveis para os indivíduos competidores, prin-
cipalmente em função do fenômeno de agregação dos mes-
mos (SHORROCKS, 1990, 1991; REMER & HEARD, 1998).

A agregação de indivíduos é um mecanismo geral que
pode explicar a coexistência em qualquer comunidade cujas
espécies competem por recursos discretos e efêmeros
(ATKINSON & SHORROCKS, 1981; IVES, 1991; SHORROCKS
& BINGLEY, 1994; SEVENSTER, 1996; SEVENSTER & VAN
ALPHEN, 1996). Para se entender como a agregação facilita
coexistência, é preciso primeiramente considerar um ambi-
ente com substratos distribuídos de maneira discreta no espa-
ço, onde agregação refere-se ao nível em que os competido-
res encontram-se agrupados entre estes substratos. Como já
explicado anteriormente, a agregação pode ser tanto intra
como interespecífica, e age como um mecanismo promoven-
do coexistência através de mudanças na relação entre com-
petição intra e interespecífica (IVES, 1991).

Quando a agregação intra é maior que a agregação
interespecífica, os indivíduos competem mais freqüentemente
pelo recurso com coespecíficos que com heteroespecíficos.
Dessa maneira, a competição interespecífica decresce em re-
lação à competição intraespecífica, o que facilita a persistên-
cia e coexistência das espécies (ATKINSON & SHORROCKS,
1981; IVES, 1988 a, b, 1991; ROSEWELL et al., 1990). É impor-
tante citar que a agregação não depende de um processo par-
ticular que conduz à distribuição de competidores entre os
substratos, e sim pode emergir por exemplo a partir de diferen-
ças qualitativas entre estes substratos, tornando-os diferentes
em termos de atratividade (IVES, 1991). Assim sendo, quando
indivíduos de uma ou mais espécies competem pelo mesmo
recurso alimentar, a relação entre a agregação das diferentes
espécies é um fator fundamental para a coexistência de com-
petidores de duas ou mais espécies diferentes, mesmo em situ-
ações onde a habilidade competitiva de uma espécie é superi-
or à das demais.

Este efeito da agregação na facilitação da coexistên-
cia foi modelado independentemente por HANSKI (1981) e
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ATKINSON & SHORROCKS (1981). HANSKI (1981) demons-
trou de uma maneira geral como a agregação intraespecífica
facilita coexistência, ao passo que ATKINSON & SHORROCKS
(1981) consideraram com maior detalhamento o ciclo de vida
dos competidores, como por exemplo competição por interfe-
rência em insetos. A relação entre o nível de agregação e o
número de gerações de coexistência de duas espécies de in-
setos foi demonstrada por ATKINSON & SHORROCKS (1981),
em que níveis altos de agregação (k  2) teoricamente permi-
tem a coexistência permanente. Posteriormente, as conseqü-
ências da agregação intraespecífica sobre a coexistência de
insetos foram exploradas matematicamente em maiores deta-
lhes por IVES & MAY (1985) e IVES (1988a) considerando dis-
tribuições independentes dos indivíduos de cada espécie e
competição por exploração e por interferência, e por
ROSEWELL et al. (1990) que levaram em consideração a pos-
sibilidade de variação na agregação em função da densidade
de competidores.

IVES (1988b) apresentou um modelo que estuda os e-
feitos de covariância entre as distribuições de duas espécies
competidoras sobre a sua coexistência, e chegou à conclusão
de que o aumento da covariância torna mais difícil a coexis-
tência, porém em um grau de dificuldade inferior ao de uma
situação onde os indivíduos de ambas as espécies estejam dis-
tribuídos homogeneamente entre os substratos. Além disso,
quando duas espécies coexistem, a covariância irá influenciar
tanto as densidades populacionais em equilíbrio como a dinâ-
mica populacional. Com alta covariância positiva entre as dis-
tribuições de duas espécies, a redução na taxa de crescimento
populacional de uma espécie, quando a mesma sofre pertur-
bações no tamanho populacional para baixas densidades, é
maior que a redução nas densidades populacionais em equilí-
brio (IVES, 1988b). Dessa maneira, a covariância pode causar
uma fragilidade dinâmica, no sentido de que as espécies são
menos aptas para reagir em situações onde a população apro-
xima-se da extinção (IVES, 1988b).

Portanto, em todos os estudos de coexistência citados
acima, a agregação intraespecífica facilita a coexistência de
duas espécies a despeito de forte competição e de possíves
diferenças em habilidade competitiva entre as espécies. A agre-
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gação da espécie superior reduz a sua densidade em alguns
locais permitindo assim que a espécie com habilidade compe-
titiva inferior persista nestes refúgios (ROSEWELL et al., 1990).
Isto porque por um determinado intervalo de tempo, indivíduos
de uma espécie com habilidade competitiva inferior podem
não ter contato direto com indivíduos da espécie com habili-
dade competitiva superior, não havendo assim condições para
a ocorrência de exclusão competitiva. Assim sendo, depen-
dendo da quantidade do recurso disponível e da relação de
agregação intra e interespecífica das espécies competidoras,
existe a possibilidade de coexistência entre estas últimas.

2.3. Efeitos de diferentes padrões de distribuição espacial dos
competidores sobre o resultado de competição: relação de
recursos per capita

Em uma determinada situação de competição por re-
cursos alimentares e/ou espaço, o padrão de distribuição e o
conseqüente nível de agregação dos indivíduos competidores
podem apresentar variações de uma espécie para outra. Esta
variação no padrão espacial dos competidores pode ter impli-
cações diretas no resultado final de competição por alimento
ou espaço, visto que a relação de recursos per capita pode ser
diferente para cada espécie.

Dentro deste enfoque, IVES (1991) considerou uma si-
tuação hipotética de competição por alimento entre duas es-
pécies que exemplifica bem a relação entre diferentes padrões
de distribuição dos indivíduos competidores de duas espécies,
sobre o resultado final de competição. Neste caso, um dos
enfoques principais é a relação entre o padrão de distribuição
dos competidores, as taxas reprodutivas das fêmeas que dis-
persam (o número de imaturos gerados que obterão sucesso na
competição por recursos alimentares, e consequentemente
produzirão adultos viáveis) e as condições que teoricamente
permitem a coexistência das duas espécies competidoras.

IVES (1991) utiliza como exemplo duas espécies de
moscas-varejeiras A e B, cujas fêmeas adultas dispersam-se à
procura de substratos alimentares para a postura de seus ovos,
substratos estes que após a eclosão das larvas a partir dos ovos,
abrigam diferentes densidades larvais competindo por alimen-
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to. Estas duas espécies apresentam necessidades nutricionais
idênticas, e a primeira questão que emerge refere-se às condi-
ções que permitiriam as duas espécies competidoras coexisti-
rem. Levando-se em conta apenas metade desta questão, tem
que se considerar quais condições permitiriam a espécie B (sp
B) coexistir com a espécie A (sp A). Assumindo que exista ape-
nas uma única fêmea da sp B, e que a sp A encontra-se por sua
vez estabelecida no ambiente, a população da sp B irá desen-
volver-se e persistir com a sp A se a única fêmea da espécie
tiver uma taxa reprodutiva maior que a taxa reprodutiva mé-
dia das fêmeas da sp A. No entanto, para se analisar esta ques-
tão é necessário considerar o padrão de distribuição dos ovos,
e para isso IVES (1991) considerou três casos distintos. Nestes
casos, primeiramente são definidas as condições iniciais de
competição, sendo posteriormente discutidos os limites dentro
dos quais as duas espécies podem coexistir, chamados de con-
dições de contorno.

(1) Ambas as espécies depositam ovos aleatoriamente
entre os substratos, não havendo neste caso agregação intra
nem interespecífica. Visto que as duas espécies são muito se-
melhantes, a taxa reprodutiva de uma fêmea da espécie B é
igual à taxa reprodutiva das fêmeas da espécie A; isto repre-
senta a condição de contorno para a espécie B persistir com a
espécie A.

(2) As fêmeas de cada espécie depositam ovos em gru-
pos com igual quantidade, mas estes grupos são depositados
aleatoriamente entre os substratos. Nestes grupos de ovos, há
agregação intraespecífica para as duas espécies. Caso os re-
sultados da teoria da agregação sejam aplicados a este caso,
espera-se que a consequente competição larval intraespecífica
seja maximizada em relação à competição interespecífica.
Assim sendo, o efeito deletério da densidade larval sobre o
resultado de competição se fará sentir principalmente nos in-
divíduos coespecíficos, o que induz à conclusão de que a fê-
mea da sp B terá uma taxa reprodutiva maior que a média das
fêmeas da sp A. No entanto, a fêmea da espécie B irá competir
por locais de postura com um número de coespecíficos e
heterospecíficos que será o mesmo experimentado pelas fê-
meas da sp A, porque fêmeas das duas espécies são muito se-
melhantes e depositam seus ovos em grupos distribuídos alea-
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toriamente uns em relação aos outros. Dessa forma, a fêmea
da espécie B terá a mesma taxa reprodutiva que a média das
fêmeas da espécie A, o que representa uma condição de fron-
teira para a persistência da sp B.

(3) As fêmeas depositam ovos isoladamente, mas as da
sp A são agregadas intraespecificamente no momento de pos-
tura, enquanto uma fêmea da sp B deposita aleatoriamente em
relação às fêmeas da sp A, não havendo, neste caso, agrega-
ção interespecífica. As larvas da sp A experimentam em média
mais competidores, uma vez que elas tendem a estar agrega-
das no substrato alimentar. No entanto, as larvas da sp B expe-
rimentam em média o mesmo número de competidores da sp
A, uma vez que as larvas da sp B estão distribuídas aleatoria-
mente em relação às larvas da sp A. Além disso, as larvas da sp
B não têm que competir com coespecíficos, porque as fêmeas
desta espécie depositam ovos isoladamente e distribuem-se
aleatoriamente em relação às fêmeas da sp A durante a postu-
ra. Dessa maneira, as larvas da sp A sempre enfrentarão níveis
de competição mais severos que as larvas da sp B; uma fêmea
da sp B terá conseqüentemente uma taxa reprodutiva maior
que a média das fêmeas da sp A. A agregação intraespecífica
das fêmeas da sp A durante a postura permite a persistência da
sp B, e assim a coexistência das duas espécies. Neste caso,
tem-se então o favorecimento da espécie rara.

3. Perspectivas no estudo de dinâmica populacional conside-
rando o fenômeno de agregação

KAREIVA (1989) atentou para a necessidade da aproxi-
mação entre teoria ecológica e procedimentos experimentais
em estudos de ecologia populacional. Em estudos de competi-
ção por recursos alimentares e /ou espaço onde se considera o
nível de agregação como a proporção de indivíduos por quan-
tidade do recurso, duas variáveis podem influenciar o resulta-
do de competição, a saber, densidade de competidores e quan-
tidade do recurso disponível. Dentro deste enfoque, faz-se en-
tão necessária a manipulação de diferentes níveis de agrega-
ção de competidores, em procedimentos experimentais envol-
vendo competição por recursos em animais.
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A agregação é considerada como um fator estabilizador
em vários modelos propostos de competição (DE JONG, 1979;
IVES & MAY, 1985). A idéia de agregação como um fator pri-
mário permitindo coexistência de espécies tem sido avaliada
demonstrando se sistemas naturais seriam consistentes com
modelos fenomenológicos de agregação e interação. Um tes-
te direto dentro deste enfoque seria a manipulação do nível de
agregação em determinadas espécies, atentando para mudan-
ças preditas no tamanho populacional entre os organismos
envolvidos em competição por recursos alimentares e/ou es-
paço físico (KAREIVA, 1989).
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