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RESUMO

O conceito de metapopulacdo é definido como uma rede formada por popula¢des espacial-
mente estruturadas em agrupamentos, cujos individuos se reproduzem localmente e onde a
migracdo entre as populacdes pode influenciar a dinamica local. Sdo apresentados o modelo
classico de Levins (1969), seguido pelo modelo de metapopulacdo espacialmente implicito de
Roughgarden (1997) e pelo modelo de metapopulacdo espacialmente estruturado de Ovaskainen
& Hanski (2001).

ABSTRACT

Metapopulation is defined as a network of spatially structured local populations that reproduce
locally and where migration of individuals influence population dynamics. Three different models
are presented: the classic Levins model (1969), the spatially implicit metapopulation model proposed
by Roughgarden (1997), and the spatially structured metapopulation model proposed by Ovaskainen

& Hanski (2001).

INTRODUCAO

O conceito de metapopulacdo tem feito parte de
publica¢des especializadas desde o final da década de
80, muito embora as idéias centrais ao conceito ja fos-
sem apresentadas na forma de biogeografia de ilhas.
Uma metapopulacdo pode ser grosseiramente definida
como uma rede formada por populacoes espacialmen-
te estruturadas em agrupamentos, cujos individuos se
reproduzem localmente e onde a migracdo entre as
populacoes pode influenciar a dindmica local, incluin-
do a possibilidade de uma populacao se restabelecer
apos uma exting¢ao (Hanski & Simberloff, 1997).

No centro do conceito de metapopulacao esta a idéia
de que o espaco é discreto e composto por manchas
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de habitat apropriadas ao desenvolvimento de uma es-
pécie alvo. O espaco restante é geralmente chamado
de matriz. As manchas de habitat devem ser grandes o
suficiente para acomodar populagées locais vivendo em
pan-mixia, porém, ndo muito grandes. Estas premissas
estdo de acordo com o conceito original desenvolvido
por Levins (1969), sendo que para uma metapopulacao
ideal devemos acrescentar mais trés caracteristicas:
1) as manchas devem ter dreas e isolamento iguais;
2) as populagoes locais devem ter dindmica totalmente
independente, ou ndo-correlacionadas; e 3) a taxa de
troca de individuos entre as populacoes locais deve ser
tdo baixa a ponto de nao influir na dinamica local, isto
é, a dinamica local ocorre em uma escala de tempo mais
rapida do que a dindmica da metapopulacdo.



A pratica tem demonstrado que ndo é possivel en-
contrar metapopulac¢des ideais na vida real, mas os con-
ceitos apresentados acima podem ser aplicados com
sucesso, afrouxando-se um pouco aquelas premissas.
O que de fato importa para que o conceito possa ser
aplicado de modo a gerar resultados cientificamente
interpretaveis, é a nocao de populacoes discretas que
se reproduzem e sao conectadas por migracao. De qual-
quer forma, alguns cuidados devem ser tomados antes
que se decida empregar essa teoria, caso contrario al-
guma outra abordagem deve ser utilizada que nao a de
metapopulacdo.

Condigoes para a aplicacao dos conceitos de
metapopulacao

Mais importante do que tentar classificar as populacoes
vivendo em ambientes fragmentados, é encontrar ma-
neiras de compreender e prever suas dinamicas. Isto
porque as populacoes exibem variacoes em suas estru-
turas espaciais de uma maneira continua. Por isso, suge-
re-se que o sistema seja avaliado de forma a satisfazer
quatro condicoes indicativas de uma aplicacdo informa-
tiva dos conceitos de metapopulacdo (Hanski, 1997):
(1) o habitat considerado adequado deve ocorrer em man-
chas discretas e ser ocupado por populagdes locais que
se reproduzam; (2) mesmo a maior populacdo deve ter
um risco de extinc¢ao significativo, caso contrario a me-
tapopulacdo persistiria unicamente por causa desta po-
pulacdo, se transformando em uma metapopulacdo do
tipo continente-ilha; (3) as manchas de habitat nao
devem estar muito isoladas, de forma a impedir a reco-
lonizacgao. Isto levaria uma metapopulacdo fora do equi-
librio, se encaminhando para uma extin¢ao global; e
(4) as populacdes locais ndo podem ter dindmicas com-
pletamente sincronizadas. Isto levaria a metapopulacdo
a extin¢do no espaco de tempo daquela populagio local
com a menor probabilidade de extingao.

MODELOS DE METAPOPULAGCAO

A modelagem de populacoes, que assume o espaco
como entidade discreta, pode ser dividida em duas clas-
ses, desde que o modelo trate de duas populacées da
mesma espécie conectadas por migracao, ou da intera-
¢ao de varias populacdes locais (Hanski & Simberloff,
1997). A primeira classe se aplica a estudos cujo inte-
resse se concentra no efeito da migracao sobre a dina-
mica local, com auséncia de exting¢do local. A segunda
classe, mais indicada para o estudo de metapopulagoes,
se aplica ao estudo de varias manchas de habitat e po-
pulagdes locais, podendo ocorrer uma renovacao das
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populacoes. Dentro desta segunda classe, pode-se dis-
tinguir as abordagens espacialmente implicitas, as
espacialmente explicitas e as espacialmente realistas.
A seguir serao delineadas estas abordagens de maneira
resumida para que, em seguida, se apresente algumas
formulagoes especificas.

Abordagens espacialmente implicitas

Encarar a modelagem de populagoes, a partir de uma
simplificacdo critica de um problema naturalmente com-
plexo, pode permitir que se intuam aspectos importan-
tes do problema atacado. Assim, em vez de se tentar
modelar a dindmica de vdarias populacoes conectadas
por migracdo, pode-se modelar a mudan¢a no nimero
de manchas ocupadas, sem se preocupar com o que
acontece em cada mancha, ou com a sua localizacao.
Esta é a esséncia do modelo proposto por Levins (1969),
que nao considera a posicao de cada mancha e assume
o espaco de maneira implicita. Sera visto mais adiante
que esse tipo de abordagem pode revelar aspectos
esclarecedores sobre a ecologia de populacées. A van-
tagem desses modelos é que facilitam a anélise concei-
tual e matematica, e a desvantagem é que s6 podem
investigar uma parcela reduzida de aspectos relevantes
a dindmica de metapopulacoes.

As restricoes impostas por modelos espacialmente
implicitos levaram pesquisadores a levantar questoes
importantes. Em particular, sobre quais seriam as con-
seqiiéncias do posicionamento realista das populacoes
locais. Poderia uma taxa de migracdo ser alta o sufi-
ciente para resgatar populacoes locais da extin¢ao? Se
os tamanhos das manchas apresentarem diferencas mui-
to grandes, isto poderia influenciar nas probabilidades
de extingdo local? De que maneira? Estas questdes, que
demandam a incorporacdo de informagdes sobre tama-
nho e posicao relativa das manchas, tém sido investi-
gadas com o uso de modelos espacialmente explicitos.

Abordagens espacialmente explicitas
A incorporacao explicita do espaco aos modelos pro-
duziu algumas estruturas distintas de modelagem, como
o automato celular (Caswell & Etter, 1993) e os mode-
los baseados em mapas de grades acopladas (Hassel et
al., 1991). Nestes casos, assume-se que as populacoes
locais (ou individuos) estdao organizados em células dis-
postas em uma grade regular e seus tamanhos sao
modelados como varidveis discretas ou continuas.
Esta categoria de modelos permite que se defina um
tamanho e espacamentos regulares das células, faci-
litando a construcdo de regras matemadticas mais sim-
ples que governam o comportamento local. E este
comportamento local que separa as abordagens implici-
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tas e explicitas, uma vez que aqui as populacoes intera-
gem apenas com aquelas de células vizinhas. Esta
condicdo gera conseqiiéncias dinamicas interessantes,
como a necessidade de um intervalo de tempo longo
para que uma metapopulac¢do alcance um estado esta-
cionario, e a ocorréncia de dinamica espacial cadtica.

A principal desvantagem é computacional, uma vez
que se torna necessario o emprego de todo o vetor de
presencas e auséncias, ao invés da simples propor¢ao
de células ocupadas. Entretanto, os modelos baseados
em grades e aqueles baseados em descricoes do am-
biente em formato raster dentro de um sistema de in-
formacoes geograficas (cf. Akcakaya, 1994), como os
utilizados em ecologia de paisagem, guardam muitas
semelhancas entre si. Hd um vasto campo de investiga-
¢do a se explorar, buscando acoplar as caracteristicas
da paisagem as regras dinamicas que regem popula-
¢coes vivendo em agrupamentos de “células” localiza-
das em um ambiente matricial (raster).

Abordagens espacialmente realistas

Os modelos realistas estao preocupados em associar a
dinamica de metapopulacdes reais a partir da incor-
poracdo das caracteristicas geométricas das manchas
pertencentes a uma rede. Neste ponto, os modelos bus-
cam em geral fazer previsdes sobre a dinamica das
manchas frente as alteracoes de forma, nimero e loca-
lizagdo, dependendo fortemente de dados coletados in
situ. Talvez o modelo mais simples desta categoria seja
aquele baseado na funcdo de incidéncia (IF model,
Hanski 1994, 1997), que se assemelha a uma cadeia de
Markov simples. Ele é derivado do modelo de Levins,
com a diferenca de ndo ser deterministico, mas esto-
castico. Assim, as manchas de habitat podem variar em
area e possuir posicoes especificas. Isto permite que se
associem diferentes probabilidades de extingdo local a
diferencas de area das manchas, e que diferencas nas
probabilidades de recolonizacdo sejam associadas as
distancias entre as manchas.

Os MODELOS

Serdo apresentadas as linhas gerais de trés modelos de
metapopulacdo, seguindo uma sequéncia cronolégica
e estrutural de desenvolvimento. O primeiro a ser apre-
sentado é o modelo classico de Levins (1969), que ao
longo dos anos foi expandido para investigar impor-
tantes processos ecologicos, como dispersao (Ruxton
et al., 1997; Parvinen, 1999, Silva et al., 2001), competi-
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¢do (Garret & Dixon, 1997; Lehman & Tillman, 1997;
Buttel et al., 2002), estabilidade (Neuhauser, 2002),
conservacao (Man et al., 1995), destruicdao de habitat e
extin¢do (Tilman & Lehman, 1997). Em seguida serd
apresentado o modelo de metapopulacdo espacial-
mente implicito para a funcao de producdo de inverte-
brados sésseis proposto por Roughgarden (1997). Este
modelo sera ilustrado por um experimento numérico
simulando um ecossistema recifal costeiro brasileiro.
Finalmente, sera apresentado o modelo de metapopula-
¢ao espacialmente estruturado proposto por Ovaskainen
& Hanski (2001), que propde algumas medidas da capa-
cidade de uma rede de manchas de habitat suportar
uma metapopulacgio viavel.

Antes, entretanto, cabe uma nota de esclarecimento
quanto ao proposito e validade do modelo ecolégico
simples, em geral mal compreendido (Hanski, 1997).
Seu propo6sito ndao é o de recriar tantos detalhes das
populacoes reais quanto possivel. Seu proposito é o de
isolar algum aspecto de interesse, para um estudo teo-
rico. As diferencas entre a vida real e um modelo sim-
plificado podem ndo ter maiores conseqiiéncias sobre
a sua capacidade de incorporar variaveis criticas e pro-
cessos que afetem o fendmeno em estudo.

O modelo de Levins (1969)

Este modelo assume a existéncia de um grande ntime-
ro de manchas de habitat discretas, preferencialmente
de mesmo tamanho, e todas conectadas umas as outras
via migracdo. O fato de na vida real haverem restri¢des
a migracdo de individuos ndao compromete os resulta-
dos do modelo quando em estado estacionario, a me-
nos que a heterogeneidade seja muito acentuada. As
condicoes ideais de aplicacdo do modelo sdao aquelas
em que a dinamica da populacdo local ocorre em uma
escala de tempo menor do que a da metapopulacio.
Isto pode ocorrer se as manchas de habitat forem me-
nores e as populacdes locais alcancarem a capacidade
de suporte rapidamente, ou se a taxa de colonizacao for
lenta. As popula¢des devem apresentar a mesma pro-
babilidade de extin¢do, a taxa de colonizacido c deve
ser proporcional ao nimero de manchas ocupadas
p (fonte de colonizadores), dada por cp, e a fracao
de manchas nao ocupadas, 1-p (alvo da colonizacao).
A taxa de extinc¢do local deve ser proporcional ao nu-
mero de manchas ocupadas, dada por ep, obtendo-se,
assim, a dinamica de ocupacao no tempo continuo,

d
P cp(l-p) —ep

Equacao 1



onde c é a taxa de colonizacao e e é a taxa de extingao.
Quando c>e, a propor¢ao de manchas ocupadas apro-
xima-se do equilibrio, dp/dt = 0, obtendo-se:
~ e
p=1-— Equacgao 2
c

Este equilibrio tem estabilidade global, ou seja, p ird
se aproximar de p para qualquer densidade inicial e qual-
quer perturbacio, desde que p>0. O modelo de ocu-
pacdo apresenta algumas caracteristicas importantes
(Tilman et al., 1997). O crescimento populacional tem o
comportamento de uma curva logistica, sendo que uma
populacao persiste em um habitat se c>e. Um dos as-
pectos mais interessantes deste modelo é que nenhu-
ma espécie é capaz de preencher completamente seu
hébitat em equilibrio. E possivel demonstrar facilmen-
te que, sendo s a propor¢dao de todas as manchas de
habitat vidveis nao ocupadas por uma tinica espécie em
equilibrio, entao,

e

S=1-p=—
c

Equacao 3

O resultado inevitavel de se viver tendo o espaco
como uma varidvel importante é que uma proporc¢ao
das manchas sempre estard vazia, uma vez que, em ter-
mos ecoldgicos, e ndo pode ser zero. Quanto maior a
taxa de mortalidade de uma espécie relativamente a
sua taxa de colonizacdo, maior sera a propor¢ao de
espa¢o nao ocupado.

Para que a metapopulacao persista, é necessario que
a recolonizacdo ocorra a uma taxa suficientemente alta
para compensar as extingées e para permitir que pe-
quenas metapopulacoes se desenvolvam. Em outras
palavras, e/c<1 ou c/e>1, isto é, uma populacido cerca-
da de manchas de habitat nao ocupadas deve ser capaz
de estabelecer pelo menos uma nova populacdo (1/e)
durante sua existéncia.

A simplicidade matemadtica e a facilidade de se ma-
nipular analiticamente este modelo vém do fato da
dispersao ser tratada considerando-se que todos os pro-
pagulos estdo dispersos aleatoriamente ao longo de
todo o habitat. Isto elimina os efeitos da dispersao lo-
cal sobre a dindmica da metapopulacio, causada pela
heterogeneidade espacial (mas veja Doebeli, 1995;
Ruxton et al., 1997).

Modelo de metapopulagao espacialmente implicito
(Roughgarden, 1997)

O modelo de metapopulacao desenvolvido por
Roughgarden (1997) tem sua formula¢do baseada em uma
funcdo de producao biolégica de invertebrados limita-
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dos espacialmente, como é o caso dos invertebrados
bentonicos. Ele é um modelo de metapopulagdo de uma
espécie que apresenta um ciclo de vida consistindo de
ovo, larva pelagica e adulto de vida bentonica. Portanto,
é uma formulacao adequada para a modelagem da pro-
ducdo natural de populacoes de corais e da influéncia de
diferentes parametros na performance da populacao.

A formulagido assume que as larvas estdo contidas
em um reservatoério de larvas nao estruturado e que os
adultos residem em um substrato bentonico. As larvas
deverdo recrutar sobre um substrato nao ocupado.
Assume-se, também, que o reservatério de larvas se
mistura rapidamente no sentido da costa para o mar
aberto (note a semelhanca com o modelo anterior, do
tipo Levins). O espaco livre na formula¢do de metapo-
pulacdo é definido como a drea ndo ocupada por orga-
nismos,
F=A-aB Equacao 4
onde A é a area do habitat bentdnico, a é a area basal
de um individuo e B é o numero de organismos adul-
tos. O assentamento de larvas (recrutamento) sobre o
espaco nao ocupado é dado pelo termo cLF, incluido na
dinamica do ponto de assentamento em questdo. As-
sim, a dinamica no habitat bentonico é:
dB
— =cLF- uB
dt
onde ¢ é o coeficiente de assentamento de larvas, L é o
namero de larvas no reservatério de larvas, e (4 é a taxa
de mortalidade no habitat bent6nico. Assume-se que o
recrutamento seja proporcional a quantidade de espa-
¢o vazio e ao numero de larvas. A dinamica do reserva-
tério de larvas responde a reproducao dos indi-
viduos adultos, a perda por mortalidade larval e ao
recrutamento. Para se obter a func¢do de producado para
os adultos, deve-se assumir que a populacdo de larvas
alcanga equilibrio relativamente ao nimero de indivi-
duos adultos (o estoque). Isto leva a dinamica de indi-
viduos adultos expressa como:

Equacao 5

dB m

—=|———— - u|B Equacdo 6
dt 1+ v/c(A-aB) H Anasao

onde m é a taxa de fecundidade dos adultos e Vv a taxa
de mortalidade do reservatério de larvas.

As equacodes para r,, taxa intrinseca de crescimento,
e r, o crescimento quando a populagdo alcanca a capa-
cidade de suporte (K) sdo:
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cA(m - u) — v i
ry = Aty Equacao 7
(m - w[cA(m - y) - pv] )
r= Equacao 8
my

EXEMPLO DE APLICACAO

A seguir sdo apresentados alguns resultados de experi-
mentos numéricos, usando como exemplo os recifes
mapeados da area de protecao ambiental (APA) Costa
dos Corais, localizada entre os estados de Alagoas e
Pernambuco. Apenas alguns dos parametros emprega-
dos pelo modelo podem ser encontrados na literatura

que trata dos ambientes recifais brasileiros (calculados
com base em Maida & Ferreira, 1995). Para suprir esta
falta, serao utilizados dados obtidos na literatura in-
ternacional, coletados por pesquisadores trabalhando
em outros recifes. Como exemplos destes parametros
podemos citar a fecundidade dos corais (m) e a taxa de
mortalidade no reservatorio de larvas (V).

Resultados dos experimentos numéricos executa-
dos mostram o comportamento da producdo de in-
dividuos de uma espécie hipotética de coral para recifes
agrupados em dez municipios (Figuras 1, 2 e 3). Um
cenario padrdo é comparado a outro, onde fecundida-
de e recrutamento foram reduzidos em 50%, e a mor-
talidade de adultos e larvas foi aumentado na mesma
proporc¢ao.
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FIGURA 1 - Comportamento da funcdo de producdo comparando os calculos feitos com os dados da literatura contra um
cenario ambiental negativo. Cores quentes correspondem a areas maiores de recife (o significado de cada pardmetro pode ser

encontrado no texto). m=166,7; c=0,094; n=8,3; a=0,03; m=0,1.
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FIGURA 2 - Resultados dos experimentos numéricos usando a taxa intrinseca de crescimento. Note a diferenga nos limites de
estabilizacao para r, quando a fecundidade é reduzida (grafico esquerdo); r, mostra uma tendéncia linear negativa em relagdo

a taxa de mortalidade das larvas (grafico direito).
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FIGURA 3 - Contrastando com os resultados mostrados na Figura 2, r aumenta linearmente com o aumento no recrutamento e
cai exponencialmente com pequenos incrementos na mortalidade larval.

As mudancas mais marcantes na producao biologica
foram observadas quando o recrutamento (Figura 1A)
e a fecundidade (Figura 1B) foram reduzidos e a morta-
lidade de larvas aumentada (Figura 1C). A morte de
adultos parece causar um impacto relativamente me-
nor sobre a producdo de individuos (Figura 1D). De
todos os parametros, o recrutamento parece ser o mais
critico, e quanto maior for a drea de habitat bentonico,
maior serd a perda absoluta da producdo natural. As-
sim, o modelo sugere que, nos esfor¢os de conserva-
¢do, deva ser dada atencdo especial ao assentamento
de larvas, juntamente com aqueles fatores que possam
contribuir para a reducdo da acessibilidade do substra-
to as larvas.

Modelo de metapopulacao espacialmente
estruturado: capacidade de metapopula¢ao
(Ovaskainen & Hanski, 2001)

O modelo espacialmente realista (estruturado) é ca-
paz de incorporar, de maneira explicita, as areas e a
localizacdo das manchas de habitat, sendo isto tdo
mais importante quanto mais fragmentado for o
habitat. Esta secdo se limitard a apresentar a versao
baseada no modelo deterministico de Levins, onde o
tempo é uma variavel continua. Esta escolha foi feita
porque a formulacdo apresentada por Ovaskainen &
Hanski (2001) para o tempo continuo (modelo IF) exi-
ge que as estimativas de parametros relativos a cada
mancha sejam mais arbitrarias.
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A partir da versdo deterministica deste modelo, sao
derivadas medidas locais que dao a importancia das
manchas de habitat, individualmente, para a persistén-
cia da metapopulacdo. Essas medidas podem ser
estendidas para se ponderar a respeito da influéncia
que a adicao de novas manchas, em locais especificos,
pode exercer sobre a persisténcia da metapopulagdo.

O ponto central da analise € p(t), a probabilidade da
mancha i estar ocupada no tempo t. Sendo entdo
p(t) = {xOR"0< x, <1V} o vetor com componentes
p(t), se buscara modelar a mudanca de p(t) no tempo
continuo (ou discreto) como
p(t) = Cp(®) (1-p1) - E(p(t) p,(0) Equagdo 9

Neste caso, C(p(t)) d4 a probabilidade de coloniza-
¢do da mancha i quando ela esta desocupada e E(p(t))
a probabilidade de extingcdo quando a mancha i esta
ocupada. Para incorporar os efeitos da drea da mancha
de habitat sobre a extin¢ao e da conectividade sobre a
colonizagdo, Ovaskainen & Hanski (2001) modificaram
a Equacao 9,

dp, ()
dt

=G (p)2-p (1) - Epi (), Equacao10
onde C(p(t)) da as taxas de colonizacao das manchas
desocupadas e E; as taxas de extingdo das populagoes
restantes, agora independente do vetor p(t). Pode-se,
entdo, assumir que E, = e/A, uma vez que manchas
maiores (A) tendem a possuir populacoes maiores com
menor risco de extincao (e). A contribuicao das popula-
¢Oes restantes para a conectividade da mancha i pode
ser relacionada as dreas das manchas e suas distancias
da mancha i na forma

S(p) = Ae ™ p,(t),

— Equacao 11
j#i

onde 1/a é a distancia média de migracao, d,.j é a dis-
tancia entre as manchas i e j, e pj a probabilidade de j
estar ocupada em t. O raciocinio associado a equa-
¢dol1 é que a taxa de emigracao da mancha j, quando
ocupada, é proporcional a drea da mancha, e a contri-
buicdo da mancha j para a imigracao em direcao a
mancha i decresce exponencialmente com a distan-
cia d;. A taxa de colomzagao é entdo calculada por
C(p(t)) = ¢S(p(t). E importante observar que a nota-
¢ao matricial é g(p)=G((Mp)), onde M é uma matriz
irredutivel e ndo negativa composta dos elementos
mij=AAje'“""f para i# e m_=0. O importante aqui é
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notar que M incorpora a influéncia da extin¢do local
em i, com o termo A, e a influéncia de j na coloniza-
qﬁo, de i, com o termo Aje'a‘“f.

E possivel agora definir a capacidade de persisténcia
(A,) e de invasdo (A) da metapopulagdo. A medida
A, dd a capacidade de suporte, ou o tamanho de uma
populacao quando o sistema esta em equilibrio. Em ou-
tras palavras, é a possibilidade de uma metapopulacao
persistir no longo prazo, dada pela existéncia de um es-
tado de equilibrio estdvel nao-trivial. A medida A, define
a condicao de invasdo de uma rede de manchas de
habitats vazios a partir de uma populacao local peque-
na quando A >e/c. No modelo deterministico, o valor
de A,=A=A(M) onde A(M) é o primeiro autovalor da
matriz M. Ovaskainen & Hanski (2001) também defini-
ram uma medida para estimar a varia¢do na importan-
cia de A, frente a remocgao de uma mancha q, dada por:

v A [Az 0
onde Aq é a area de g, S é a conectividade e x é o
autovetor direito de M.

A formulacao desenvolvida para este modelo espa-
cialmente estruturado mostra que a principal variavel
de controle ambiental ndo é a quantidade de habitats,
mas uma medida que integra os efeitos das dreas das
manchas e suas conectividades na capacidade da rede
de manchas de habitat suportar uma metapopulagio.
Talvez a qualidade mais relevante deste modelo espa-
cialmente estruturado é o seu potencial de aplicacdo na
analise de paisagem para espécies ou grupo de espécies
com disponibilidade de informacao biolégica limitada.

A unificacdo das vertentes de modelagem, quais sejam,
a de ecologia de metapopulacdo (ou de baixa cobertura
espacial) e a de ecologia de paisagem (ou de alta cobertu-
ra espacial) é a fronteira a ser ultrapassada para que se
possa avancar na direcao da efetiva geréncia de mosaicos.

Equacao 12
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