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Resumo 
 

 

Nas últimas duas décadas tem sido feito um grande esforço para lidar 

com as questões da complexidade dos ecossistemas, tendo-se adoptado uma 

nova abordagem, holística, baseada na Teoria dos Sistemas Complexos (Patten 

& Jørgensen, 1995). Neste contexto insere-se a teoria da ascendência de 

Robert Ulanowicz, que pretende ser uma tentativa de descrever as propriedades 

que emergem de um ecossistema como um todo, medindo, simultaneamente, o 

seu crescimento e o estado organizacional. 

Passado o processo laborioso e demorado de reunião de todos os dados 

necessários ao seu cálculo, a ascendência e seus índices complementares têm 

dado um contributo importante e inovador na caracterização e quantificação do 

estado de desenvolvimento de vários sistemas e na identificação e quantificação 

dos efeitos de perturbações nos ecossistemas. Paralelamente, tem fornecido 

algumas pistas na identificação dos elementos limitantes e suas fontes no 

ecossistema, assim como tem fornecido indicações sobre o modo de aferir o 

“estado de saúde” e integridade de um ecossistema. 

 Analisando globalmente todo o trabalho desenvolvido em torno da teoria 

da ascendência, ressaltou a necessidade de testar alguns dos seus princípios e 

corolários em ecossistemas reais.  

Foi com este intuito que se aplicou a teoria da ascendência e a análise 

de rede a um gradiente de eutrofização ao longo do braço sul do estuário do 

Mondego. Em função do manancial de informação sobre este estuário, reunido 

nos últimos 17 anos, procedeu-se à integração deste saber através da 

construção de um modelo balanceado da cadeia trófica para três áreas ao longo 

do gradiente de eutrofização, utilizando o programa “Ecopath with Ecosim 

(versão Beta)”. As três áreas de amostragem seleccionadas ao longo do 

gradiente de eutrofização no braço Sul do estuário do Mondego foram as 

seguintes: 1) área não eutrofizada (coberto de Zostera noltii ainda presente),  

2) área intermédia (Zostera noltii ausente apesar de ainda ser possível encontrar 

raízes no sedimento e macroalgas abundantes) e 3) área eutrofizada (onde a 

comunidade macrófita e os “blooms” de Enteromorpha spp. têm sido observados 

regularmente).  Em seguida, procedeu-se à análise das propriedades da 

ascendência ao longo do gradiente de eutrofização estudado. O resultado obtido 

contribuiu para uma compreensão mais detalhada do processo de eutrofização, 

tendo motivado uma revisão da formulação de eutrofização proposta por 
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Ulanowicz (1986). Ao comparar as propriedades das três áreas, tornou-se 

evidente um interessante padrão: as medidas associadas à área intermédia não 

se encontram a meio caminho entre os valores estimados nos extremos do 

gradiente de eutrofização. A área intermédia exibiu os valores mais baixos de 

ascendência, AMI, T  e capacidade de desenvolvimento e apresentou os valores 

mais elevados de redundância, T/Φ  e FCI., prendendo-se a explicação deste 

fenómeno com a natureza instável desta área. Realizou-se ainda a comparação 

da ascendência com outros indicadores ecológicos, sendo de realçar o 

comportamento paralelo entre a ascendência e a exergia, exibindo ambas o 

valor mais elevado na área não eutrofizada e o mais reduzido na área 

intermédia. Para ecossistemas aquáticos, este foi um dos poucos estudos 

empíricos que demonstrou nitidamente a correspondência entre dois índices 

com origens tão distintas: no caso da ascendência, a análise de redes e teoria 

da informação, e no caso da exergia, a termodinâmica. 
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Abstract 
 
 

In the last two decades, a great effort has been done to deal with the 

questions related to ecosystems complexity and a new holistic approach based 

on Complex Systems Theory has been adopted (Patten & Jørgensen, 1995). 

Robert Ulanowicz’s ascendancy theory appears in this context and it attempts to 

describe the properties that emerge from the ecosystem as a whole, measuring, 

at the same time, its growth and organizational status.    

Going through the time consuming and laborious process of collecting all 

the necessary data for its calculation, ascendancy and its complementary indices 

have given an innovating and important contribution: firstly, in the 

characterization and quantification of the development state of several 

ecosystems and, secondly, in the identification and quantification of the 

disturbance effect in the ecosystems. Simultaneously, it has given some clues 

about limiting elements identification and their sources in the ecosystem, as well 

as supplied information about the system’s health state and integrity. 

Analysing the whole work developed around the ascendancy theory, it 

stood out the necessity of testing some of its principles and corollaries in real 

ecosystems. 

It was with this purpose that the ascendancy theory and network analysis 

were applied to an eutrophication gradient along the south arm of the Mondego 

river estuary. Thanks to a vast quantity of information about the estuary collected 

in the last 17 years, all the knowledge was integrated in a steady state trophic 

model for each area along the eutrophication gradient, using “Ecopath with 

Ecosim (Beta version)” as software. Afterwards, the ascendancy properties were 

analysed across the studied eutrophication gradient. Three areas were selected: 

1) a non eutrophied area (Zostera noltii meadows still present), 2) an 

intermediate eutrophied area (Zostera noltii already absent and macroalgae 

somehow abundant) and 3) a strongly eutrophied area (where the macrophytes 

community have totally disappeared and Enteromorpha spp. blooms have been 

observed regularly).The result helped to have a more detailed comprehension of 

the eutrophication process, having induced the revision of Ulanowicz 

eutrophication formulation (1986). When the properties of the three areas were 

compared, an interesting pattern arose: the measures associated with the area 

considered intermediate eutrophied were not intermediate to their counterparts at 

the gradient extremes. The intermediate area exhibited the lowest ascendancy, 
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AMI, T and development capacity values and the highest figures for redundancy, 

T/Φ and FCI. The most likely explanation for these phenomena is the highly 

labile nature of the intermediate area. It was also carried out the comparison 

between ascendancy and other ecological indicators, being worth to notice the 

parallel behaviour between ascendancy and exergy, exhibiting both the highest 

value in the non eutrophied area and the lowest in the intermediate area. For 

aquatic ecosystems, this was one of the few empiric studies that clearly showed 

the correspondence between these two indices coming from so different 

directions: network theory and information theory for ascendancy and 

thermodynamics for exergy. 
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1. Introdução 
 
 

1.1. Ecossistemas: perspectiva holística 
 

Se, há 30 anos atrás, tivesse perguntado a alguém na rua “O que é a 

ecologia?” essa pessoa teria encolhido os ombros e, embaraçada, teria 

respondido que não fazia ideia. Hoje, qualquer menino de escola sabe o 

significado desta palavra. Recuando apenas três décadas a ecologia era uma 

disciplina científica sem raízes na sociedade civil. 

Contudo, ironicamente, a crise ambiental não só tornou esta disciplina 

útil para a sociedade como alterou o conteúdo e o propósito da ecologia 

(Jørgensen, 1997). Os ecólogos tiveram que sair dos seus gabinetes e 

laboratórios e confrontar-se com os problemas ambientais. A ciência confrontou-

se com o novo desafio de ter que lidar com sistemas complexos e questões 

associadas. Que propriedades possuem os ecossistemas? Como podem ser 

descritas quantitativamente? Existem indicadores ecológicos capazes de avaliar 

o estado de “saúde” dos ecossistemas? Poderão utilizar-se abordagens do tipo 

das ciências mais exactas como a física nuclear ou a química, ou são 

necessárias novas formas de pensar, dado o carácter particular do objecto de 

estudo da ecologia? 

Durante os últimos 40-50 anos a ecologia recolheu uma enorme 

quantidade de informação sobre os ecossistemas e seus componentes, 

processos e reacções. No entanto, a abordagem mais utilizada tem sido a 

divisão do todo em processos unitários, mais simples, com o intuito de explicar a 

complexidade dos sistemas através da soma dos atributos e comportamentos 

exibidos por estes elementos unitários. No entanto, o sistema como um todo, 

exibe propriedades que estão ausentes das partes isoladas (Allen, 1988; 

Jørgensen, 1997; Likens, 1983; Ulanowicz, 1980). Allen (1988) afirma que tal 

acontece mercê do potencial evolutivo encerrado nos sistemas vivos. Os 

ecossistemas contêm em si a possibilidade de se transformarem em algo 

diferente (isto é, adaptar-se e evoluir) e este potencial está ligado à existência 

de liberdade microscópica, resultante da diversidade, complexidade e 

variabilidade dos seus elementos (Jørgensen, 1997). 
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Nas últimas duas décadas tem sido feito um grande esforço para lidar 

com as questões da complexidade dos ecossistemas, tendo-se adoptado uma 

nova abordagem, holística, baseada na Teoria dos Sistemas Complexos (Patten 

& Jørgensen, 1995), profundamente enraizada na Teoria Geral dos Sistemas 

(von Bertalanyffy, 1952), pressupondo o estudo destes sistemas num contexto 

de espaço, tempo, energia e informação (Kay & Schneider, 1992). Todavia, não 

está ainda disponível uma teoria ecológica completa mas, sim, vários 

fragmentos consistentes desta teoria. À primeira vista, conceitos com origens 

tão diversificadas como emergia (Odum, 1988), razão efeitos indirectos/ efeitos 

directos (Patten, 1982, 1991), ascendência (Ulanowicz, 1980, 1986) e exergia 

(Jørgensen, 1982, 1988, 1990, 1997) parecem impossíveis de unificar. Contudo, 

vários estudos demonstraram que estão altamente correlacionados e são 

essencialmente outro lado da mesma moeda (Jørgensen, 1996, 1997). Assim, 

só uma visão pluralista pode ser a base de uma verdadeira teoria de 

ecossistemas onde, simultaneamente, diversos pontos de vista são necessários 

para dar cobertura a todos os aspectos e propriedades destes sistemas vivos, 

que continuam a ser um puzzle para a humanidade. 

Neste contexto insere-se a teoria da ascendência de Robert Ulanowicz, 

que pretende ser uma tentativa de descrever as propriedades que emergem do 

ecossistema como um todo. De seguida, descrever-se-á esta abordagem 

holística com maior profundidade. 

 

 

1.2. Breves considerações sobre a evolução da teoria da 
Ascendência 

  

Antes de mais, trata-se de contextualizar, de uma forma breve e concisa, 

as origens e evolução da teoria de Ulanowicz. 

A formulação teórica de Ulanowicz pode ser interpretada como sendo, 

desde início, uma alternativa à teoria de Prigogine para a descrição de 

estruturas dissipativas (Hoffmann, 2000).  Além das diferenças fundamentais 

das formalizações matemáticas, há uma nítida distinção no que tange aos níveis 

hierárquicos abordados. Enquanto que Prigogine (1945) iniciou o seu trabalho 

com o estudo de processos termodinâmicos simples in vitro, Ulanowicz 

enfatizou a abordagem de ecossistemas complexos, inspirado pelos irmãos 

Odum. 
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O primeiro trabalho apresentado por Ulanowicz sobre a teoria da 

ascendência, apareceu, em 1980, no Journal of Theoretical Biology, intitulado 

“An hypothesis on the development of natural communities”. Neste trabalho 

Ulanowicz sugere que a ascendência do sistema sintetiza num único índice a 

maioria dos 24 atributos dos ecossistemas em desenvolvimento  (Tabela I), 

sumariados por E. P. Odum (1969). 

Desde o início, Ulanowicz rejeitou as descrições que incluíam 

explicitamente “forças” físicas e este facto levou-o a tentar focar e defender uma  

 

abordagem fenomenológica, puramente descritiva, derivada da teoria da 

informação. Neste contexto, surgiu a formulação original do princípio da 

ascendência (Ulanowicz, 1980). Contudo, o investigador nunca abandonou por 

completo o intuito de enquadrar, adequadamente, na sua formulação teórica, 

alguma forma de representação de “forças”. Analisando-se, cronologicamente, o 

desenvolvimento da teoria de Ulanowicz, verifica-se que, em determinado 

momento, houve forte influência da “doutrina das quatro causas” de Aristóteles 

(causa material, causa eficiente ou mecânica, causa formal e causa final). Na 

realidade, o trabalho do biomatemático Rosen (1985) motivou uma 

reestruturação da teoria para incluir “forças” e levou Ulanowicz a enfatizar, ainda 

mais, o papel da auto-organização nos sistemas dissipativos, através da 

“autocatálise”1, ou “mutualismo indirecto dos componentes”2. Com a publicação 

do seu primeiro livro, “Growth and Development:: Ecosystems Phenomenology” 

(Ulanowicz, 1986), passa a enfatizar, abertamente, a questão da causalidade 

em ecologia e, somente no seu artigo “Aristotelean causalities in ecossystem 

development” (Ulanowicz, 1990) formula explicitamente “causas formais e finais” 

dependentes de uma concepção hierárquica. A inclusão das ideias aristotélicas 

constitui a segunda fase do seu trabalho. 

 
1 Autocatálise: Deve ser entendida como “auto melhoramento”, isto é, num sistema autocatalítico, um aumento 

da actividade de qualquer participante tende a aumentar igualmente a actividade dos outros participantes 
2 Mutualismo indirecto dos componentes: Considera-se “mutualismo” como sendo um feedback positivo, 

abrangendo apenas interacções positivas entre os componentes de um sistema. Quando estão envolvidos 

mais do que dois elementos passa a designar-se por “mutualismo indirecto”. 



 

 

 Estádios em 
Desenvolvimento 

Estádios  
Maduros 

Atributos do ecossistema 
 

  

1. Produção total/respiração da comunidade                      
    (razão P/R) 

Maior ou menor que 1 Aproxima-se de 1 

2. Produção total/ Biomassa  (razão P/B) Alta Baixa 

3. Biomassa suportada/ unidade de fluxo energético 
(razão B/E) 

Baixa Alta 

4. Produção líquida Alta Baixa 

5. Cadeias alimentares Linear, herbivoria 

predominante 

Tipo rede, detritivoria 

predominante 

Estrutura da comunidade 
 

  

6. Matéria orgânica total Pequena Elevada 

7. Nutrientes inorgânicos Extrabióticos Intrabióticos 

8. Diversidade específica - componente diversidade 
específica 

Baixa Alta 

9. Diversidade específica - componente equitabilidade Baixa Alta 

10. Diversidade bioquímica Baixa Alta 

11. Estratificação e heterogeneidade espacial Pobremente organizada Bem organizada 

História natural 
  

12. Especialização em nichos Ampla Estreita 

13. Tamanho dos organismos Pequeno  Elevado 

14. Ciclos de vida Curto, simples Longo, complexo 

Ciclicidade de nutrientes 
  

15. Ciclos minerais Abertos Fechados 

16. Taxa de troca de nutrientes, entre organismos e 
ambiente 

Rápida Lenta 

17. Papel dos detritos na regeneração de nutrientes Sem importância Importante 

Pressão de selecção 
  

18. Forma de crescimento Selecção “r” Selecção “K” 

19. Produção Quantidade Qualidade 

Homeostasia global 
  

20. Simbiose interna Subdesenvolvida Desenvolvida 

21. Conservação de nutrientes Pobre Boa 

22. Estabilidade (resistência a perturbações externas) Pobre Boa 

23. Entropia Alta Baixa 

24. Informação Baixa Alta 

TABELA I: Sucessão ecológica: tendências esperadas no desenvolvimento dos ecossistemas 

(adaptado de Odum, 1969). 
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Com a leitura de “A World of Propensities” de Karl Popper (1990), 

Ulanowicz sentiu-se motivado para abordar os problemas conceptuais com os 

quais se vinha a debater há anos (Ulanowicz, 1997) e concebeu uma forma 

natural de enquadrar a sua teoria num esquema de forças, não tão limitado 

quanto inicialmente proposto pela escola de Prigogine. É precisamente nesse 

ponto que a teoria da ascendência pode ser vista como adoptando uma posição 

inovadora. Esta teoria vincula, de forma directa, o cálculo das propensões no 

contexto ecossistémico. 

Resumindo, no desenvolvimento da teoria de Ulanowicz podem ser 

distinguidos, para fins de análise, três momentos importantes: (1) a formulação 

original (Ulanowicz, 1980), (2) a representação à luz da causalidade aristotélica 

e (3) uma nova reformulação (Ulanowicz, 1996, 1997, 1998, 1999), bem mais 

aprofundada, sob a influência de Karl Popper, mais particularmente da sua 

“teoria da propensões”. É interessante notar que esta evolução na teoria 

implicou, apenas, uma mudança metafísica, sem no entanto induzir uma 

modificação profunda dos formalismos matemáticos da teoria. Contudo, a última 

reformulação produziu, como consequência fundamental, uma defesa mais forte 

dos formalismos originais. 
 
 

1.3. Definição do conceito de Ascendência 
 
Como já foi referido, em 1980, Robert Ulanowicz, apresentou a primeira 

versão da sua teoria da ascendência e respectivo suporte matemático. Contudo, 

ao longo de vários anos e com o auxílio de outros investigadores, foi 

aperfeiçoando e expandindo a formulação matemática da sua teoria (ver Hirata 

& Ulanowicz, 1984; Szyrmer & Ulanowicz, 1987; Ulanowicz & Norden, 1990; 

Ulanowicz, 1996; Ulanowicz & Abarca, 1997; Ulanowicz, 1999). Tendo como 

base a literatura citada, faz-se um pequeno apanhado da representação 

matemática actual dos conceitos de ascendência e seus índices 

complementares. 

 

 

1.3.1. Quantificação do crescimento e desenvolvimento 
 
Ulanowicz (1986, 1997) defende que a “autocatálise” é o fenómeno 

responsável por muita da ordem e estrutura dos sistemas vivos. Assim sendo, 
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antes de mais, convém atribuir expressões matemáticas concretas aos efeitos 

deste feedback positivo. O “crescimento” e “desenvolvimento” dos sistemas 

encontram-se entre as consequências da autocatálise. 

Embora os significados dos termos “crescimento” e “desenvolvimento” se 

sobreponham consideravelmente, não deixam de enfatizar diferentes aspectos 

de um mesmo processo. “Crescimento “ destaca o aumento do tamanho ou da 

actividade do sistema, enquanto que “desenvolvimento” coloca em evidencia o 

aumento da organização do sistema. 

A natureza extensiva do crescimento é relativamente fácil de quantificar. 

Para o fazer, designa-se a magnitude de qualquer transferência de material, ou 

energia, de um dador (presa) i para o seu receptor (predador) j por Tij. De 

seguida, a medida da actividade total, T, do sistema é dada pela soma de todas 

estas trocas. Vem que, 

∑∑=
i j

ijTT  

 

À semelhança do “produto interno bruto”, que mede a dimensão da 

actividade económica de um país, o crescimento de um sistema é dado pelo seu 

nível de actividade. 

Por seu turno, quantificar o processo intensivo de desenvolvimento 

revela-se mais complexo. O objectivo consiste em quantificar a transição de um 

conjunto de trocas altamente indeterminadas e fracamente unidas para uma 

situação em que as trocas estão limitadas (“constrained”) às vias mais 

eficientes. Para começar, Ulanowicz, à semelhança de Boltzmann (1872), que 

antecipou a teoria da informação quantificando a indeterminação, hj, da 

categoria j, define, 

)(log jj Bpkh −= , 

 

em que )( jBp é a probabilidade marginal (“marginal probability”) que o 

acontecimento jB ocorra, e k  é a constante escalar. Falando de uma maneira 

geral, jh está correlacionado com o grau de surpresa do observador quando 

jB ocorre. Se jB  é praticamente certo de acontecer, )( jBp  será uma fracção 

próxima de 1, e jh será muito pequena. Ao contrário, se jB  apenas acontece 

raramente, )( jBp será uma fracção muito próxima de zero e jh será um número 
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positivo elevado. Em última instância, significa que o observador ficará muito 

surpreendido por encontrar jB . 

É sabido que o constrangimento (“constraint”) remove indeterminação. 

Desta forma, a indeterminação de um sistema com constrangimentos deverá ser 

menor do que num cenário em que não existem limitações. Supondo, por 

exemplo, que um evento a priori iA  exerce algum constrangimento sobre a 

ocorrência subsequente ou não de jB . A probabilidade de jB ocorrer seguindo-

se a iA  é por definição, a probabilidade condicional )( ij ABp , de tal forma que 

(a presumivelmente inferior) indeterminação de jB  sob a influência de iA  

(designada por ∗
jh ) será medida pela fórmula de Boltzmann como sendo, 

 

)(log ijj ABpkh −=∗  

 

De seguida, pode utilizar-se a diminuição da indeterminação, ∗− jj hh , 

como medida da intensidade do constrangimento que iA  exerce sobre jB . 

Chama-se a este constrangimento ijh , onde 

 

( )[ ] ( )[ ] ( ) ( )[ ]jijijjjjij BpABpkABpkBpkhhh /logloglog =−−−=−= ∗  

 

De notar, para futuras referências, que o constrangimento que iA  exerce 

sobre jB  é formalmente igual ao constrangimento que jB exerce sobre iA . 

Recorrendo ao Teorema de Bayes3, verifica-se que, 

 

( ) ( )[ ]
( ) ( ) ( )[ ]
( ) ( )[ ] ijiji

jiij

jijij

hApBApk

BpApABpk
BpABpkh

     /log     

/,log     
/log

==

=

=

 

 

 
3 Teorema de Bayes: A probabilidade conjunta, como o nome indica, é a probabilidade de dois eventos 

distintos ocorrerem juntos ou numa dada sequência. Se a probabilidade conjunta for normalizada pela 

probabilidade total de ja ocorrer, obtém-se a probabilidade condicional, )(/),()|( jijji apbapabp = , isto 

é, a probabilidade de ocorrência de ib  dada a ocorrência de ja . 
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A partir desta altura, pode-se falar do constrangimento mútuo que iA  e 

jB exercem entre si. 

Pode-se usar esta medida de constrangimento entre qualquer par 

arbitrário dos eventos iA  e jB para calcular a quantidade de constrangimento 

inerente no sistema como um todo: tem apenas que se pesar (“weight”) o 

constrangimento mútuo de cada par de eventos pela probabilidade conjunta 

(“joint probability”), ( )ji BAp ,  de que os dois irão co-ocorrer e, depois, somar 

todos os pares possíveis. Daqui resulta a expressão para o constrangimento 

mútuo médio (“average mutual constraint”), A , 

( ) ( )
( ) ( )∑∑












=

i j
ji

ji
ji BpAp

BAp
BApkA

,
log,  

 

Para se poder aplicar A de forma a avaliar o constrangimento nos 

ecossistemas, resta estimar ( )ji BAp ,  em termos de medidas quantificáveis. Se 

se colocar o foco nas trocas tróficas, uma interpretação conveniente de iA  é 

“um quantum de meio que deixa o compartimento i ” e a interpretação de jB é 

“um quantum que entra no compartimento j ”. O ijT pode ser visto como 

entradas numa matriz quadrada de eventos (“square events matrix”). As 

probabilidades conjuntas podem ser estimadas pelos quocientes TTij , e as 

probabilidades absolutas (“marginal probabilities”) tornam-se nas somas 

normalizadas das linhas e colunas 

 

( )iAp ~ ( ) TT
j ij /∑  

e 

( )jBp ~ ( ) TT
i ij /∑  

 

Em termos de trocas mensuráveis, o constrangimento mútuo médio 

anteriormente estimado assume a forma 

 

( ) ( )( )∑∑ ∑∑ 










=

i j
l ljk ik

ij
ij TT

TT
TTkA log/  
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Desta forma A , captura a extensão da organização criada pela 

autocatálise. 

  

 

1.3.2. Ascendência do sistema 
 

Tendo, até ao momento, estimados os efeitos extensivos (crescimento) e 

intensivos (desenvolvimento) da autocatálise, falta combiná-los num único 

índice. Esta junção revela-se natural, porque Ulanowicz optou por reter a 

constante escalar k , em todas as medidas de informação até agora citadas. No 

entanto, a prática convencional na teoria da informação é atribuir o valor 1=k . 

O problema com esta convenção é que o valor calculado não confere nenhuma 

indicação sobre a grandeza física do sistema. Ao reter k na fórmula, encontra-se 

a forma conveniente de conceder dimensões físicas à medida de organização 

(Tribus & McIrvine, 1971). Isto é, atribuindo Tk = , os valores de A  contêm as 

unidades usadas na medição das trocas. Donde, a expressão alterada vem, 

∑ ∑ ∑ 














=

ij
k l

ljik

ij
ij TT

TT
TA log  

 

De forma a realçar a mudança qualitativa da medida, Ulanowicz (1980) 

escolheu dar-lhe novo nome: ascendência. Este índice mede, 

simultaneamente, o crescimento e o estado organizacional da rede de trocas 

que ocorre num ecossistema.  

Ao analisar a origem do conceito de ascendência ressalta o facto de este 

índice ter surgido de uma abordagem puramente fenomenológica, isto é, 

pretendia apenas descrever os padrões observados em sistemas na sua fase 

final de desenvolvimento. Ulanowicz (1980) verificou que cada uma das 

características expostas por Odum (1969) (que de alguma forma se relacionam 

com redes de fluxo) parecia contribuir para um aumento da ascendência (Tabela 

I). Daqui surgiu o princípio central da sua teoria: “na ausência de perturbações 
externas esmagadoras, os sistemas vivos exibem uma propensão natural 
para aumentar em ascendência” (Ulanowicz, 1980; 1986; 1996). 
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1.3.3. Limites ao crescimento e desenvolvimento 
 

Contudo, Ulanowicz (1986) reconhece que o processo de maturação de 

um ecossistema não é descrito na sua totalidade pela ascendência e faz apelo 

para que se resista à tentação de imputar significado normativo à ascendência. 

Isto porque, uma ascendência superior não é necessariamente melhor, quer 

para o ecossistema propriamente dito, quer para aqueles que exploram os seus 

recursos. Se fosse permitido um crescimento ilimitado da ascendência, a 

configuração daí resultante seria demasiado rígida e mecânica. No entanto, nos 

ecossistemas, tal nunca acontece, graças à natureza contingente do mundo. 

Isto é, o acréscimo na ascendência tende a ser desfeito por perturbações 

aleatórias que ocorrem,  mais ou menos, constantemente. 

Torna-se, portanto, essencial quantificar a liberdade residual existente 

num sistema. Segundo Ulanowicz, esta tarefa realiza-se recorrendo ao mesmo 

tipo de cálculo anteriormente utilizado para desenvolver a ascendência do 

sistema. Começa, partindo do resultado teórico oriundo da teoria da informação, 

que indica que a informação mútua é sempre limitada pela indeterminação 

funcional (“functional indeterminacy”). Esta indeterminação funcional não é mais 

do que a diversidade de fluxos que ocorre no sistema. Isto é, se TTij / é a 

probabilidade conjunta de que a matéria deixe i  e entre em j , então a fórmula  

















−= ∑ T

T
T
T

H ij

ji

ij

,
log  

 

quantifica a diversidade funcional do sistema. Depois desta medida ser 

escalonada (“scaled by T”) por T , procede-se exactamente do mesmo modo 

como com A  e o resultado obtido é designado por capacidade do sistema 

(“system capacity”), 









−= ∑ T

T
TC ij

ji
ij

,
log  

 e pode ser provado que 

0≥≥ AC  
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A quantidade pela qual a capacidade do sistema, C , excede a medida 

de constrangimento, A, é chamada “overhead” do sistema, 

∑
∑ ∑ 















−=Φ

ji
k l

ilkj

ij
ij TT

T
T

,

2

log  

 

e esta quantidade representa o potencial de recuperação do sistema face a 

novas perturbações. De forma a explicitar mais profundamente a natureza desta 

medida, o “overhead” pode ser decomposto em quatro componentes 

representando as indeterminações nas entradas (“inputs”), exportações, 

dissipações e conexões internas, respectivamente (Ulanowicz & Norden, 1990). 

A indeterminação nas conexões internas, ou redundância, representa qualquer 

dificuldade do sistema para manter seguras as linhas internas de transferência. 

A indeterminação nas exportações quantifica a taxa com que o sistema tem que 

contribuir para o nível superior seguinte, de forma a manter, aí, a integridade do 

sistema. Reciprocamente, a indeterminação nas dissipações representa o custo 

de manter a ordem cinética nas estruturas dos níveis inferiores. Finalmente, a 

indeterminação nas entradas no sistema representa o custo associado à 

distribuição e magnitude das importações de recursos do exterior.  

 
 

1.4. Exemplos de aplicação da ascendência como indicador 
ecológico 

 

Até agora discutiu-se, essencialmente, a evolução e formulação do 

conceito de ascendência e de alguns outros índices a ela associados. Mas a 

ascendência pretende ser mais do que um conceito vago. Deriva de uma 

fórmula matemática concreta, que pode ser aplicada a qualquer ecossistema 

cujas conexões possam ser identificadas e quantificadas. Uma vez sabidos que 

componentes do sistema se afectam entre si, e “por quanto”, pode medir-se a 

ascendência (Ulanowicz, 1986). A resposta quantitativa à pergunta “por 

quanto?”, não tem que ser expressa numa escala absoluta- é apenas 

necessário que todas as medidas tenham a mesma dimensão (ver Hannon et 

al., 1991).  

Reunidos os dados necessários, é uma questão de rotina estimar a 

ascendência e capacidade do sistema, assim como os componentes do 
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“overhead”, que, em conjunto, indicam um perfil instantâneo do estado de 

desenvolvimento do sistema. É claro, que estes índices variam à medida que o 

sistema se altera. Notando como se alteram e em que grau, podem-se retirar 

algumas conclusões explicitas relativas às alterações do estado do sistema 

(Ulanowicz, 1997). 

 

 
1.4.1. Quantificação do estado do ecossistema 

 
A ascendência e índices complementares têm sido utilizados para 

caracterizar e quantificar o estado de desenvolvimento “momentâneo” de vários 

sistemas, espalhados um pouco por todo o planeta. São exemplo disso os 

estudos realizados por Baird & Ulanowicz (1989) caracterizando a dinâmica 

sazonal de nutrientes na baía de Chesapeake (EUA); a contribuição de Wolff et 

al. (1996) para o conhecimento mais detalhado do ecossistema do Golfo Dulce 

(Costa Rica); a tentativa de Halfon et al. (1996) em balancear a rede trófica do 

lago Ontario (um dos 5 grandes lagos da América do norte, situado entre o 

Canada e os EUA); o trabalho levado a cabo por Wolff et al. (2000), integrando 

toda a informação disponível sobre o ecossistema de mangal no estuário de 

Caeté (norte do Brasil), com o intuito de uma utilização sustentada dos recursos; 

a análise trófica de uma zona lodosa no mangal da ilha Sagar, na Índia, levada a 

cabo por Ray & Ulanowicz (2000) e, finalmente, a descrição holística do sistema 

de upwelling situado na região norte de Benguela (Namíbia), dada por Heymans 

& Baird (2000). 

 

 

1.4.2. Quantificação de perturbações no ecossistema 

 
Provavelmente, o uso mais pertinente da ascendência e índices afins é 

quantificar os efeitos das perturbações nos ecossistemas. Um índice global 

(holístico) de sistema capaz de capturar a mudança no sistema como resposta a 

uma perturbação particular, deveria ser um instrumento valioso em vários 

projectos de gestão ambiental. Infelizmente, ainda é raro obter os dados 

suficientes para descrever todas as interacções tróficas que ocorrem no 

ecossistema antes e depois da perturbação. 
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Em função do exposto, Ulanowicz (1984, 1986) analisou o fluxo de 

carbono em dois locais nas margens do rio Crystal, na Flórida. Entre os dois 

locais, situados a curta distância um do outro, a grande diferença consistia no 

facto de as águas do segundo local serem continuamente aquecidas pelos 

efluentes de uma estação nuclear próxima. A diferença média anual de 

temperatura entre as duas áreas situava-se nos 6ºC. Segundo o autor, este 

estudo permitiria testar a capacidade de predição da ascendência e medidas 

afins.  

Como foi visto anteriormente, no “princípio da ascendência”, reformulado 

em Ulanowicz (1997), o cientista propõe que “na ausência de perturbações 

externas esmagadoras, os sistemas vivos exibem uma propensão natural para 

aumentar em ascendência”. À luz desta hipótese, antecipava-se que o valor da 

actividade total (“total system throughput”) e a capacidade de desenvolvimento 

do sistema sob pressão seriam afectados negativamente. Por este motivo, o 

valor da ascendência, estimado no local termicamente perturbado, deveria 

resultar inferior. Uma vez efectuados os cálculos, verificou-se, de facto, uma 

diminuição em 20% na actividade total do sistema aquecido, assim como nos 

restantes índices de informação (“information índices”). Estes valores 

evidenciaram uma situação de revés, ou de ruptura com o normal 

funcionamento do sistema (Ulanowicz, 1984, 1986, 1997). 

Baird & Heymans (1996) apresentam os resultados das alterações, 

ocorridas ao longo de 10 anos, no estuário do rio Kromme, na baía de St. 

Francis, na África do Sul. Os dados do primeiro modelo de fluxo de carbono 

foram recolhidos durante um período regular, caracterizado por uma elevada 

descarga de água doce. Os dados do segundo modelo foram compilados depois 

da construção da barragem de Impofu (16 km a montante da embocadura) e da 

consequente redução da descarga de água doce no estuário. Segundo os 

autores, e regime de salinidade alterou-se de uma situação com gradiente (35 

‰ a 15 ‰) para outra onde a salinidade se mantinha constante (35 ‰). Em 

seguida, para verificar se o sistema sofreu modificações, calcularam as 

propriedades globais do sistema (ascendência, actividade total, magnitude e 

estrutura dos ciclos, capacidade de desenvolvimento). Baseados nos valores 

dos indicadores e por observação directa no sistema, concluíram que o estuário 

passou de um sistema predominantemente planctónico para um dominado por 

vegetação submersa e macroinvertebrados bentónicos, como resposta ao 

reduzido influxo de água doce no estuário (Baird & Heymans, 1996). 
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Finalmente, um outro exemplo, que ilustra a aplicação da ascendência 

na quantificação dos efeitos das perturbações nos ecossistemas, foi levado a 

cabo por Almunia et al. (1999). Estes investigadores estudaram a estrutura dos 

fluxos na lagoa costeira de Maspalomas (Ilhas Canárias). Mais concretamente, 

quantificaram e analisaram a estrutura trófica desta lagoa, seleccionando três 

fases caracterizadoras da transição de um sistema predominantemente 

bentónico para uma configuração dominantemente pelágica (transição esta, 

resultante das alterações no sistema induzidas pela senescência anual da 

fanerogâmica Rupia maritima). Analisando os resultados dos índices totais do 

sistema, concluíram que as drásticas alterações entre o 1º e o 3º estágio não 

foram consequência de um processo de eutrofização, como inicialmente 

esperado. Resultaram sim, da simples transferência de recursos de um 

subsistema (bentónico) para outro (pelágico). 

 

 

1.4.3. Avaliar a eutrofização 
 
Vários lagos (e.g. Grandes Lagos Americanos, lago Mogan (Turquia), 

etc), zonas costeiras (e.g. Baía do Somme, Baía de Chesapeake, Baía de São 

Francisco, Baía de Nova York, parte oriental do Mar do Norte, Báltico, norte do 

Adriático, etc) e grande parte dos estuários Europeus (e.g. Loire, Lagoa de 

Veneza, Palmones, Tyne, Wear, Tees, Ythan, Mondego, Mira, etc), Norte-

Americanos (e.g. Potomac, Patuxent, etc) e Australianos (e.g. Peel- Harvey, 

Vasse, Wilson Inlet, etc) tornaram-se eutrofizados, graças a intensas descargas 

de nutrientes e poluição orgânica (Desprez et al., 1992; Flindt et al., 1997; Hardy 

et al., 1993; Hodgkin & Hamilton, 1993; Lavery et al., 1991; Marques et al., 

1993a, 1997; Martins et al., 2001; Menesguen, 1992; Norkko et al., 2000; Pardal 

et  al., 2000; Raffaelli et al., 1998). 

Apesar da crescente importância deste fenómeno, tem-se revelado 

tarefa árdua quantificar este processo de forma objectiva. De facto, apesar da 

realização de vários workshops internacionais (Christian et al., 1996), frágil tem 

sido o consenso obtido nesta matéria. 

Neste contexto, surge a tentativa de Ulanowicz (1986) de definir 

quantitativamente eutrofização. Segundo o autor, num sistema eutrófico, as 

consequências negativas do sobre enriquecimento em nutrientes manifestam-

se, usualmente, pela perda importante de espécies, assim como das funções 

por elas desempenhadas no ecossistema. Por outras palavras, os nutrientes 
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tendem a estimular o crescimento do sistema, mas, apesar deste aumento de 

actividade, a sua organização degrada-se. Como anteriormente exposto, o 

crescimento e organização podem ser quantificados recorrendo à análise de 

fluxos e à teoria da informação, respectivamente. Por um lado, o crescimento foi 

definido como um aumento na actividade do sistema, ou na energia total que o 

atravessa (“total system throughput”). Por outro, a organização do sistema é 

equacionada pela informação mútua (“mutual information”) inerente à estrutura 

trófica dos fluxos; deste modo, o desenvolvimento é identificado como qualquer 

acréscimo na informação mútua da configuração alterada. Segundo Ulanowicz, 

um aumento na ascendência - produto dos termos crescimento e 

desenvolvimento - quantifica o processo unitário de como um sistema 

naturalmente atinge a maturidade. Todavia, este autor ressalva que é possível 

que ocorra crescimento na ausência de qualquer desenvolvimento, ou mesmo 

face a um declínio da organização. Ulanowicz (1986) indica que esta situação 

descreve, precisamente, o que se passa durante a eutrofização. Em suma, 

define quantitativamente eutrofização, em termos da teoria da ascendência, 

como sendo “qualquer aumento na ascendência do sistema causado por um 

aumento da energia total que o atravessa, compensando o aumento deste termo 

a descida concomitante da informação mútua dessa rede de fluxos”. 

Em Ulanowicz (1997) é apresentado o exemplo teórico da aplicação 

desta definição à rede do ecossistema de Chesapeake Bay, nos EUA, 

simulando-se um aumento da descarga de azoto na baía.  

Dalsgaard (1995, 1996), analisou, nas Filipinas, a sustentabilidade 

ecológica de quatro sistemas agrícolas de produção de arroz. À semelhança do 

proposto por Ulanowicz (1986), verificou que em certos sistemas agro-

ecológicos um comportamento idêntico ocorre, resultante da importação e 

injecção de nutrientes sob a forma de aplicação de fertilizantes. Segundo o 

autor, seria esperado que estas injecções aumentassem quer a actividade total 

do sistema, quer a produtividade primária e, consequentemente, a ascendência. 

Na realidade, este estudo confirmou que as quintas que importaram maiores 

quantidades de azoto sob a forma de fertilizantes inorgânicos apresentaram 

ambas valores mais elevados de ascendência. Finalmente, concluiu que, apesar 

de um aumento do valor da ascendência ser considerado, usualmente, sinal de 

melhoria do “estado de saúde” do sistema, no caso de existir eutrofização essa 

interpretação é questionável. Acrescenta ainda que, não obstante ocorrer o 

esperado aumento da produtividade primária (logo, uma melhor colheita), têm 

que ser considerados os impactos paralelos no sistema, muitas vezes nefastos.  
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1.4.4. Saúde e integridade de um ecossistema 
 

A literatura ambiental e os media estão repletos de exemplos de como o 

Homem está a degradar o mundo natural (a destruição de espécies e 

ecossistemas, o aquecimento global, aumento dos desperdícios tóxicos, chuvas 

ácidas, etc). A rápida aceleração do crescimento tecnológico, através do 

impacto cumulativo de diversas decisões associadas às sociedades industriais e 

pós-industriais, colocou em risco a “saúde” normal dos sistemas ecológicos de 

lenta evolução. Estes impactos negativos resultam da utilização do ambiente 

estritamente para a satisfação das nossas necessidades, sem cuidar da 

sustentabilidade do ecossistema global. A necessidade de definir o conceito de 

“saúde” de um ecossistema em termos práticos, surge mercê do falhanço do 

corrente paradigma económico na protecção dos ambientes naturais. 

Na realidade, revela-se mais fácil definir “saúde” pela negativa, isto é, 

como sendo a ausência de doença. De facto, na gestão de ecossistemas, uma 

das principais prioridades é evitar patologias no sistema, isto é, a manutenção 

do ecossistema num “estado de saúde” elevado. Contudo, quando se fala de 

“saúde” de um sistema, tem que se ter em conta um significado mais alargado. 

Um ecossistema “saudável”, ou que exibe um bom funcionamento, é também 

vigoroso, tem um potencial adequado de crescimento, resiste a perturbações 

(resistente)4, ou, se perturbado, recupera a sua configuração (resiliente)5. Um 

outro atributo de ecossistemas saudáveis é que estes mantêm um certo 

equilíbrio entre os seus componentes e uma complexidade de funções 

suficientes (Ulanowicz, 1997). 

Robert Constanza (1992) sumaria os méritos e problemas associados às 

muitas definições proposta para “saúde” de um sistema e conclui que cada uma 

das definições representa uma peça importante do puzzle, mas que nenhuma 

expressa adequadamente o conceito. Sugere uma definição operacional, 

aplicável a todos os sistemas complexos, que tem em conta o vigor do sistema 

(V), a sua organização (O) e resiliência (R). Para o autor, “um sistema ecológico 

está saudável e livre do “síndroma de perigo” (“distress syndrome”) se está 
 

4 Resistência: Deve ser entendida como a capacidade dum ecossistema não sofrer alterações significativas 

dos pontos de vista estrutural e funcional quando sujeito a “stress” ambiental. 
5 Resiliência: Deve ser entendida como a capacidade de um ecossistema voltar ao estado precedente após 

sofrer uma perturbação. Por outras palavras, é inversamente proporcional ao período de tempo necessário à 

recuperação do sistema. 
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estável e sustentável, isto é, se está activo e mantém a sua organização e 

autonomia através do tempo e é resiliente ao stress. 

Tendo em conta esta definição, torna-se fácil relacionar cada uma das 

três propriedades citadas por Costanza (1992) com as variáveis relacionadas 

com a ascendência. Atendendo ao exposto, Ulanowicz (1997) indicou que o 

vigor, por exemplo, é bem representado pela actividade total do sistema (“total 

system throughput”). A organização do sistema identifica-se com a informação 

mútua (“mutual information”) da rede de fluxos. Finalmente, a indeterminação 

condicional (“conditional indeterminacy”) da rede (indeterminação menos a 

informação mútua) está relacionada com o reservatório de respostas possíveis a 

novas perturbações, isto é, a possibilidade de um sistema persistir e ser 

resiliente num mundo incerto.  

Representando, graficamente, para muitos ecossistemas, os valores 

destas três variáveis, torna-se possível identificar a região espacial que 

caracteriza os ecossistemas “saudáveis”. 

Mageau et al. (1995) sugeriram uma representação bidimensional 

conveniente para o espaço tridimensional definido pelos parâmetros (Figura 1). 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 1: Diagrama conceptual do índice quantitativo do “estado de saúde” de um ecossistema 

baseado na análise de redes. A região “saudável” está indicada pela zona sombreada e 

representa o equilíbrio entre o vigor, a organização e a resiliência do sistema (adaptado de 

Mageau et al., 1995) 

 

Verifica-se que o produto entre o vigor (actividade total do sistema) e a 

organização (informação mútua) é a ascendência. Seguindo o mesmo 

raciocínio, quando a resiliência (indeterminação condicional) é escalonada pelo 

vigor (actividade total do sistema), o produto resultante é o “overhead” do 
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sistema. Assim, num gráfico de ascendência vs. “overhead”, a actividade total 

do sistema aparece como um parâmetro implícito. 

Para testar este instrumento de medida do estado de “saúde” dos 

ecossistemas, Mageau et al. (1995) utilizaram redes tróficas de 6 estuários 

europeus, australianos e norte-americanos (Wulff & Ulanowicz, 1989; Baird & 

Ulanowicz, 1993). Os resultados da aplicação preliminar deste índice 

encontram-se alargadamente descritos em Mageau et al. (1995). 

Para finalizar, importa referir que os conceitos “saúde” e integridade 

(Westra, 1994; Lemons & Westra, 1995), quando aplicados a ecossistemas, não 

são sinónimos. Saúde refere-se, sobretudo, ao estado de funcionamento do 

sistema no presente; integridade aplica-se a um horizonte temporal mais 

alargado e incluiu a capacidade do sistema lidar com circunstâncias futuras 

desconhecidas (Ulanowicz, 1995b). Deste modo, as versões temporais da 

ascendência e capacidade do sistema (Pahl-Wostl, 1992) surgem mais 

apropriadas para lidar com a integridade dos ecossistemas. 

 
 
1.4.5. Comparação entre ecossistemas 

 
O interesse da ecologia na comparação de ecossistemas diferentes e 

seus atributos está em franco crescimento (Baird et al., 1991; Downing, 1991; 

Heal & Grime, 1991; Monaco & Ulanowicz, 1997; Nixon, 1988; Strayer, 1991; 

Ulanowicz & Wulff, 1991). Segundo Gaedke (1995), é urgente uma abordagem 

estratégica que permita ”prever” o desenvolvimento da estrutura das 

comunidades e as respostas funcionais dos ecossistemas a diferentes impactos 

ambientais. 

Neste contexto, a análise de redes (“network analysis”) de fluxos de 

sistemas tróficos complexos surge como um instrumento de trabalho importante 

(Mann et al., 1989). Recentes comparações dos fluxos de material e energia 

entre os diferentes componentes do ecossistema mostraram que a eficiência 

com que esse material é transferido, assimilado e dissipado, transmite 

informação significativa acerca da estrutura e função dos ecossistemas como 

um todo (Baird & Ulanowicz, 1989, 1993; Baird et al., 1991; Ulanowicz & Platt, 

1985; Ulanowicz & Wulff, 1991). A análise de redes utilizada nestas 

comparações consiste na integração de dados obtidos através da análise de 

entradas-saídas (“input-output analysis”), análise trófica e de ciclos e da 
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computação das propriedades totais do sistema como a ascendência, a 

actividade total do sistema (TST) e a sua capacidade de desenvolvimento (Kay 

et al., 1989). 

Contudo, ao edificar comparações entre ecossistemas distintos, coloca-

se a questão do significado da magnitude dos índices de informação obtidos. É 

provável que dois investigadores ao considerarem, independentemente, o 

mesmo ecossistema, o descrevam recorrendo a conjuntos diferentes de taxa e 

trocas entre estes. Neste caso, as magnitudes dos respectivos índices de 

informação não serão as mesmas. É lícita a seguinte interrogação: será que a 

natureza subjectiva destas medidas as torna inúteis para fins de comparação? 

Segundo Ulanowicz (1997), as alterações qualitativas obtidas no cálculo 

dos índices demonstram ser bastante robustas. Por outras palavras, quando um 

investigador nota uma alteração em qualquer um dos índices do ecossistema, o 

outro cientista, que considerara, previamente, outro conjunto de taxa, verifica a 

mesma mudança qualitativa (sobe ou desce), apesar de esta poder assumir 

magnitudes diferentes. No caso de se pretender comparar 2 ecossistemas 

distintos em vez de alterações no mesmo ecossistema, a comparação só é 

válida se as redes tróficas dos ecossistemas em questão forem construídas de 

forma semelhante. Isto não significa que os ecossistemas tenham que ter 

exactamente a mesma lista de espécies ou unidades funcionais, implica sim que 

tenham que ser agregadas num número semelhante de compartimentos com 

justaposição semelhante entre eles e ainda que não tenham ciclicidades com 

períodos de duração (“turnover times”) radicalmente distintos (Ulanowicz, 1997, 

Ulanowicz & Wulff, 1991). 

Esta metodologia foi adoptada em vários sistemas, nomeadamente na 

Baía de Chesapeake (Baird & Ulanowicz, 1989), no estuário do Kromme 

(Heymans & Baird, 1995), nos estuários do Ems e Swartkops, no mar Báltico e 

nos sistemas Peruano e do sul de Benguela (Baird et al., 1991), no estuário do 

Ythan (Baird & Ulanowicz, 1993), nos estuários de Narragansett e Delaware 

(Monaco & Ulanowicz, 1997), entre outros. 
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1.4.6. Predições dedutíveis da Hipótese Ascendência:  

Lei dos limites mínimos de Liebig 

 
Os nutrientes, em termos gerais, são dos principais factores que afectam 

todo o desenvolvimento da fauna e flora de qualquer ecossistema, constituindo 

factores limitantes para produtores, consumidores e decompositores. Contudo, 

não é suficiente falar dos nutrientes em geral, uma vez que, de acordo com a lei 

dos limites mínimos de Liebig (Liebig, 1840), a limitação do crescimento está 

invariavelmente associada a uma baixa concentração de uma qualquer 

substância essencial. Tomemos, por exemplo, a disponibilidade de nitrato e 

fosfato. Estes dois nutrientes têm recebido grande atenção por parte dos 

investigadores por se considerar que o azoto e o fósforo são os factores mais 

importantes que limitam a produção primária. É geralmente aceite que, no meio 

marinho, na maioria das vezes, o azoto é o elemento limitante dos produtores 

(Rhyther & Dunstan, 1971), enquanto no meio dulçaquícola o fosfato é 

geralmente o factor limitante (Edmondson, 1970). A maioria dos ecologistas, 

contudo, está ciente que extrapolar o conceito de elemento limitante ao nível da 

população para o ecossistema como um todo é uma simplificação excessiva. Os 

ecossistemas são demasiado diversos em termos de composição específica e 

heterogéneos temporal e espacialmente para se poderem inserir linearmente 

neste esquema de pensamento. De facto, já em 1988, D’Elia mencionava que 

os ecossistemas aparentavam ser sensíveis, quer ao azoto, quer ao fósforo, 

dependendo da altura do ano e da localização ao longo do gradiente de 

salinidade. 

Neste contexto, Ulanowicz & Abarca-Arenas (1997), após a incorporação 

das biomassas dos compartimentos na expressão da ascendência, 

demonstram, matematicamente, que a lei dos limites mínimos de Liebig pode 

ser deduzida do princípio da ascendência crescente. Baird et al. (1995) 

estimaram os fluxos paralelos de carbono e azoto entre os 36 compartimentos 

da Baía de Chesapeake, EUA. Mais tarde, Ulanowicz & Abarca-Arenas (1997) e 

Ulanowicz & Baird (1999), recorrendo aos dados deste sistema mesohalino, 

testaram as ferramentas lógicas desenvolvidas. Com este exercício 

identificaram qual o nutriente limitante para cada compartimento, bem como 

notaram que o princípio da ascendência crescente parece prever qual dos 

dadores particulares desse elemento se reveste de maior importância, isto é, 
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qual a fonte controladora. Concluíram que o influxo que controla qual o nutriente 

que será limitante é aquele que esgota a sua fonte dadora a uma maior 

velocidade relativa.  

 
 

1.4.7. Valores desconhecidos 
 
Qual o valor intrínseco dos insectos que fazem da copa das árvores da 

Amazónia o seu habitat ou do minúsculo zooplâncton num estuário? 

Normalmente, estas populações não entram nas transacções económicas 

humanas. Segundo alguns autores (Odum, 1988; Ulanowicz, 1991) o valor 

ecológico destes bens deveria ser expresso em termos monetários. 

Com a identificação dos elementos limitantes e suas fontes no 

ecossistema a questão do “valor” dos recursos naturais passa a colocar-se com 

maior pertinência. Por exemplo, à medida que um recurso necessário a uma 

população se torna escasso, os participantes desse sistema aprisionam esse 

elemento durante um período de tempo superior. Partindo desta constatação, 

Ulanowicz (1997) desenvolveu as ferramentas matemáticas utilizadas no cálculo 

de uma “função potencial” em cada nódulo da rede que, segundo o autor, 

corresponde ao “valor” da biomassa aí armazenada. Desta forma, a 

ascendência providencia um caminho para estimar o valor relativo dos stocks 

bióticos de um ecossistema. 

 
 
1.4.8. Aplicando a ascendência a modelos tradicionais 

 
Por vezes, a vertente fenomenológica da análise de fluxos de rede tem 

conferido a esta abordagem o papel de aferidor dos resultados obtidos por 

complexos modelos tradicionais. 

O Serviço Geológico dos EUA (U.S. Geological Service) tem vindo a 

financiar o desenvolvimento de um multi-modelo representativo das várias zonas 

húmidas do Sul da Flórida (Fleming et al., 1995). O projecto “Across-Trophic 

Level System Simulation” (ATLSS) pretende simular as interacções entre os 

vários elementos bióticos e abióticos que constituem as comunidades destas 

zonas húmidas. 
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Este sistema funciona com um conjunto de módulos, cada um dos quais 

representando o comportamento de um componente particular do sistema. Uma 

vez inseridos todos os módulos num mesmo algoritmo, o modelo produz séries 

temporais de redes tróficas. Este modelo é um dos mais complexos e 

sofisticados até agora implementados. Não é portanto de estranhar que, por 

vezes, não seja tarefa fácil elucidar a causa ou origem de determinado 

comportamento pouco realista.  

Dada a inexistência de protocolos para calibrar este tipo de simulações, 

os investigadores envolvidos neste projecto decidiram criar, independentemente, 

um conjunto de redes de fluxo com o fim de estimar as trocas de material nos 

ecossistemas a modelar. Adicionalmente, estas redes foram analisadas por um 

conjunto de métodos quantitativos oriundos da Análise de Redes (“network 

analysis”), onde se inclui a ascendência e índices afins. Por seu turno, estes 

resultados auxiliaram na calibração do modelo e eliminação de erros.  

No Outono de 2000, estes dados passaram a estar disponíveis, após 

finalizadas a construção e análise das redes tróficas de quatro ecossistemas 

tipo (Cypress wetland ecosystem; Florida Bay; Estuarine mangroves e 

Gramminoid wetlands). Para mais informações consultar a página da Internet  

http://www.cbl.umces.edu/~bonda/ATLSS1.html . 

 

 

http://www.cbl.umces.edu/%7Ebonda/ATLSS1.html
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2. Objectivos do trabalho 
 

Desde 1985, o Departamento de Zoologia da Faculdade de Ciências e 

Tecnologia da Universidade de Coimbra e, posteriormente, o Instituto do Mar- 

Centro Interdisciplinar de Coimbra desenvolveram um programa de 

monitorização do estuário do Mondego. Muitos têm sido os estudos visando a 

sua caracterização do ponto de vista hidrodinâmico, sedimentológico e 

biológico. Neste último plano, tem-se levado a cabo a caracterização das 

comunidades bentónicas subtidais (Marques et al., 1993a; Pardal et al., 1993; 

Marques et al., 1994b) e intertidais (Marques, 1989; Marques & Guilhermino, 

1988a, b; Marques et al. 1993b; Pardal, 1998; Pardal, & Marques, 1998), das 

comunidades piscícolas (Jorge, 1991), ictioplanctónicas (Ribeiro, 1991) e 

zooplânctónicas (Gonçalves, 1991; Silveira et al. 1993, Azeiteiro, 1999). 

Especial atenção tem requerido o estudo da dinâmica populacional de espécies 

chave na estrutura do ecossistema, bem como o impacto da eutrofização nas 

comunidades do braço Sul (Azeiteiro, 1999; Cabral, 1995; Cabral et al. 1999; 

Cardoso, 2001, Cardoso et al., 2002; Ferreira, 2001; Lillebø, 1996; Lillebø et al., 

1999; Lopes, 1999; Marques & Nogueira, 1991; Marques et al., 1994a; Martins, 

1995; Martins et al., 1999; Múrias, 1998; Múrias et al., 1996, 1997; Pardal, 1995, 

1998; Pardal et al., 2000) 

Este programa tem conduzido a um conhecimento relativamente mais 

completo sobre este estuário do que o existente relativamente à generalidade 

dos estuários portugueses. Em função deste manancial de informação, reunido 

nos últimos 17 anos, surgiu a ideia de integrar este saber, à luz de uma nova 

classe de índices ecológicos para a avaliação da integridade de ecossistemas 

marinhos. Visa-se, deste modo, possibilitar uma imagem mais completa da 

estrutura e funcionamento deste sistema estuarino como um todo. 

Assim, tendo como suporte a vasta base de dados já existente relativa 

ao estuário do rio Mondego, estabeleceram-se os seguintes objectivos para o 

presente estudo: 

 

• Construção de um modelo balanceado da cadeia trófica para três 

áreas ao longo de um gradiente de eutrofização no braço Sul do 

estuário do Mondego; 
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• Análise das propriedades da Ascendência ao longo desse 

gradiente de eutrofização; 

 

• Testar se a definição de eutrofização apresentada por Ulanowicz 

(1986) se aplica aos estados tróficos das comunidades ao longo do 

gradiente de eutrofização estudado. 

 

• Comparação da Ascendência com outros indicadores ecológicos 

(Diversidade e Exergia) ao longo do gradiente de eutrofização; 

 

• Inferir, a partir da aplicação da Ascendência, as suas 

potencialidades e constrangimentos como indicador ecológico de 

qualidade ambiental. 
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3. Área de estudo 

 

O rio Mondego nasce na Serra da Estrela a 1547 m de altitude e 

desenvolve o seu curso ao longo de 234 Km até chegar ao oceano Atlântico 

(Lima & Lima, 2002). Possui a maior bacia hidrográfica situada inteiramente em 

território português, com uma área estimada de 6670 Km2 (Lourenço, 1986). Os 

seus principais tributários na margem direita são o rio Dão, a ribeira de Ançã e o 

rio Foja e na margem esquerda os rios Alva e Ceira, a ribeira de Cernache e os 

rios Ega, Arunca e Pranto. Este último desemboca no Mondego já em pleno 

estuário. 

 

No que diz respeito ao estuário do Mondego, este constitui um sistema 

costeiro temperado (Marques & Nogueira, 1991), de Invernos frios e chuvosos e 

Verões quentes e secos (Lopes, 1999). Aproximadamente a 7 Km da 

embocadura o estuário divide-se em 2 braços, Norte e Sul, (separados por uma 

ilha de aluvião, a Murraceira) os quais se tornam a unir a cerca de 1 Km da 

Figueira da Foz (Figura 2). 

 

Os 2 braços do estuário são bastante distintos do ponto de vista 

hidrodinâmico, morfológico e sedimentar, constituindo assim 2 sub-sistemas 

(Cunha & Dinis, 2002). O braço Norte é mais profundo (5 a 10 m em maré cheia, 

para uma amplitude de maré variável de 2 a 3 m), enquanto o braço Sul (2 a 4 m 

em maré cheia) se encontra quase totalmente assoreado a montante. Este 

assoreamento determina que a descarga de água doce do rio se efectue 

essencialmente pelo braço Norte. A circulação hidráulica no braço Sul depende, 

sobretudo, das marés e da descarga de água do tributário Pranto, artificialmente 

controlada por uma comporta localizada a 3 km do ponto de confluência deste 

tributário com o próprio braço Sul. A abertura das comportas é controlada em 

função da quantidade de água doce necessária à orizicultura praticada no vale 

do Pranto. 

As características petrológicas dos sedimentos das área mais a montante 

do braço Sul (caracterizado pela presença de sedimentos vasosos) sugerem um 

regime hidrodinâmico calmo e com grande estabilidade anual (Duarte, 1993). 

Assim, apresenta muito maior homogeneidade da coluna de água ao longo do 

ciclo de marés, sendo acentuada a variação diária da temperatura e 
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relativamente reduzida a variação diária da salinidade, uma vez que é 

praticamente nula a influência directa das águas do Mondego (Pardal, 1998; 

Pardal & Marques, 1998). Por este conjunto de factos, este sub-sistema 

apresenta características hidrológicas mais semelhantes às de um sistema 

lagunar costeiro, principalmente durante os meses de menor precipitação, de 

Junho a Setembro (Marques, 1989; Marques et al., 1993a, b; Lima & Lima, 

2002). Em contraste, os sedimentos de granulometria mais grosseira do braço 

Norte e das áreas mais a jusante do braço Sul, evidenciam regimes 

hidrodinâmicos mais elevados, com acentuadas variações sazonais, sendo o 

Outono e o Inverno os períodos de maior dinâmica interna em todo o estuário 

(Duarte & Pena dos Reis, 1991, 1993; Pardal, 1998). 

O normal funcionamento do porto comercial da Figueira da Foz implica a 

realização de dragagens regulares no braço Norte, principal canal de navegação 

pelo qual se tem acesso às instalações portuárias. Este facto tem contribuído 

para uma severa perturbação física dos fundos deste sub-sistema, resultando 

esta num claro empobrecimento da fauna bentónica subtidal em comparação 

Figura 2: Localização geográfica do estuário do Mondego e representação das 3 zonas ao longo 

do gradiente de eutrofização. 
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com o braço Sul (Marques et al. 1993a; Pardal et al. 1993). Por outro lado, as 

obras portuárias e de regularização das margens têm determinado uma 

alteração dos biótopos em presença, com o aumento da extensão de substratos 

rochosos (ocupam 50 a 60% das margens do estuário) e uma correspondente 

diminuição das áreas de sapal (Marques & Nogueira, 1991; Marques et al., 

1993b). Apesar destes impactos, a montante de ambos os braços, uma extensão 

importante da zona intertidal corresponde ainda a substratos móveis onde se 

desenvolvem povoamentos de macrófitas. Spartina maritima ocorre ao nível 

mediolitoral superior, fazendo a transição entre os meios terrestre e aquático e 

ocupando uma área considerável na zona intertidal mais a jusante, enquanto 

Scirpus maritimus se encontra nas áreas mais interiores do estuário (Lillebø, 

2000). Por seu turno, a macrófita Zostera noltii surge na zona mediolitoral inferior 

das áreas mais a jusante do braço Sul (Marques & Guilhermino, 1988a, b; 

Marques et al., 1993a, 1997; Pardal, 1995, 1998; Lillebø et al., 1999.) É destas 

zonas que depende a ainda elevada produtividade natural do estuário do 

Mondego. 

 

Um dos fenómenos cada vez mais comuns nos sistemas costeiros da 

Europa e da América do Norte é o excesso de descargas de nutrientes orgânicos 

que levam à gradual eutrofização dos ecossistemas aquáticos (Dijk et al., 1994; 

Hickel et al., 1993; Flindt et al., 1997; Marques et al., 1997; Rafaelli et al., 1991, 

1998; Yeates, 1993). O estuário do Mondego, infelizmente, não é excepção. À 

semelhança de outros sistemas afins, este estuário encontra-se sob forte 

pressão antropogénica.  

O vale do Mondego é bastante encaixado a montante da cidade de 

Coimbra, alargando-se a jusante desta cidade numa vasta planície aluvial, 

vulgarmente, denominada por Baixo Mondego. A montante do estuário, o vale do 

Mondego é, essencialmente, constituído por terrenos agrícolas destinados 

sobretudo à produção de arroz (60% do vale), milho e feijão (18% da área) 

(Marques et al., 2002). Esta intensa actividade agrícola recorre, regularmente, a 

elevadas quantidades de fertilizantes e pesticidas. A drenagem de toda esta 

área contribui com uma importante descarga de nutrientes (azoto e fósforo) e de 

diversos compostos químicos para o meio estuarino. 

A par de actividades de índole agrícola, o estuário do Mondego constitui, 

também, um local importante de apoio a actividades económicas como a pesca e 

a crescente aquacultura de peixes, assim como a diversas actividades 

industriais, nomeadamente a construção naval e actividades portuárias na 
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Figueira da Foz. Todas estas actividades, produzem perturbações que se 

reflectem na qualidade ambiental deste sistema costeiro (Marques, 1989; 

Marques et al., 1993a, b; Pardal, 1998; Pardal et al., 1993, 2000; Lillebø et al., 

1999; Martins et al., 2001). 

Assim, apesar de, como já foi referido, parte considerável da zona 

intertidal ao longo do braço Sul corresponder, ainda, a substratos móveis, onde 

os cobertos de Spartina maritima e Scirpus maritimus (Lillebø et al., 1999) 

ocupam uma área importante, “blooms” de macroalgas verdes, Enteromorpha 

spp. e Ulva spp., têm vindo a ser observados (Cardoso et al., 2002; Marques et 

al., 1993a, 1997; Pardal, 1998; Pardal et al., 2000; Lillebø et al., 1999; Martins et 

al., 2001). Destas, E. compressa e E. intestinalis foram identificadas como as 

espécies mais abundantes (Martins et al., 1999; Martins, 2000). Regra geral, a 

biomassa das macroalgas aumenta desde o início da Primavera 

(Fevereiro/Março) até Julho, quando ocorre um declínio muito rápido e 

acentuado, designado por “crash algal” (Marques et al., 1997, 1998; Pardal, 

1998). (Figura 3) 
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Figura 3: Variação quinzenal da biomassa de algas verdes nas 3 estações, entre 11 de Janeiro de 

1993 e 12 de Janeiro de 1994. 
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al., 2001; Pardal, 1998). Estes “blooms” têm, no entanto, características 

sazonais, sendo razoável supor que as condições meteorológicas anuais 

constituam, também, um factor condicionante significativo (Pardal, 1998). Martins 

(2000) indica que estes “blooms” podem não ocorrer nos anos mais chuvosos, 

devido à ocorrência de baixos valores de salinidade durante longos períodos de 

tempo, como resultado das descargas do rio Pranto.  

Em função do rápido declínio das populações algais em Julho, 

quantidades significativas de matéria orgânica morta acumulam-se sobre os 

sedimentos determinando condições de anóxia nos estratos subjacentes e a 

consequente criação de um meio redutor. A libertação de maior quantidade de 

H2S para a coluna de água contribui para a morte das macroalgas ainda em 

presença, afectando alguns organismos bentónicos, plâncton e peixes (Everett, 

1994; Lillebø, 1996; Norkko & Bonsdorff, 1996; Pardal, 1998; Pardal et al., 2000). 

Este processo, de forma gradual, tem vindo a determinar a redução dos bancos 

de Zostera noltii, macrófita que absorve grande parte dos nutrientes dos 

sedimentos. 

O processo de eutrofização no braço Sul do estuário do Mondego tem 

vindo a provocar uma progressiva substituição dos produtores primários no 

ecossistemas e, possivelmente a prazo, uma alteração qualitativa e quantitativa 

da estrutura trófica a nível das comunidades bentónicas como, aliás, é sugerido 

pelos resultados de alguns estudos (Marques et al. 1994a; Cabral, 1995; Martins, 

1995; Marques et al., 1997, 1998; Pardal, 1998). 

Para concretizar o propósito deste estudo foram seleccionadas três áreas 

de amostragem representativas do gradiente de eutrofização no braço Sul do 

estuário do Mondego: 1) área não eutrofizada (coberto de Zostera noltii ainda 

presente), 2) área intermédia (Zostera noltii ausente apesar de ainda ser 

possível encontrar raízes no sedimento e macroalgas abundantes) e 3) área 

eutrofizada (onde a comunidade macrófita desapareceu há uma década e os 

“blooms” de Enteromorpha spp. têm sido observados regularmente) (Figura 2). 
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4. Material e Métodos 
 
 

4.1. Recolha de dados: campanhas de amostragem 
  
4.1.1.  Macrofauna e coberto vegetal 
 
A campanha de amostragem foi realizada durante 12 meses, de 11 de 

Janeiro de 1993 a 12 de Janeiro de 1994, durante a baixa-mar de marés vivas. A 

recolha das amostras foi efectuada quinzenalmente (Pardal, 1998). 

Para retirar o sedimento contendo a macrofauna e o coberto vegetal 

usou-se um Tubo de Amostragem de Sedimentos Móveis (TASM). Para mais 

detalhes sobre o método de amostragem utilizado consultar Marques (1989), 

Marques et al. (1993b, 1994a), Martins et al. (1999), Pardal (1995, 1998), Pardal 

et al. (2000) e Lillebø et al. (1999). 

A fixação, separação e conservação do material biológico foi efectuada 

segundo Marques (1989), Marques et al. (1993b, 1994), Pardal (1995, 1998), 

Pardal et al. (2000), Lillebø et al. (1999), Cardoso (2001) e Ferreira (2001). 

No laboratório, os organismos pertencentes à macrofauna foram 

identificados, sempre que possível, até ao nível específico, tendo sido contados 

e pesados (Pardal, 1998) 

O material vegetal foi identificado até ao género, para as macroalgas 

(Enteromorpha, Ulva, Fucus, Gracilaria), e até à espécie, para a macrófita 

(Zostera noltii), sendo, posteriormente, determinadas as suas biomassas. 

 

 

4.1.2. Matéria Orgânica no sedimento e Fitoplâncton 
 
A campanha de amostragem de matéria orgânica e clorofila a coincidiu, 

temporal e espacialmente, com as recolhas de macrofauna e coberto vegetal. 

A matéria orgânica presente no sedimento foi determinada, em 

laboratório, através da combustão da amostra durante oito horas, numa mufla a 

450 ºC. Mais detalhes relativamente ao seu cálculo em Pardal (1998), Ferreira 

(2001), Cardoso (2001).  

Em cada uma das datas foram, igualmente, recolhidas amostras de água 

para estimar a concentração de clorofila a (Pardal, 1998).  
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4.1.3.  Epífitas 
 

Entre Março de 1996 e Janeiro de 1997, mensalmente, procedeu-se à 

recolha, separação e estimativa da biomassa das epífitas presentes em Zostera 

noltii segundo Martins (2000).  

 
 
4.1.4.  Zooplâncton 
 

Os dados relativos ao zooplâncton no estuário do Mondego foram 

recolhidos de Abril de 1995 a Abril de 1996 e de Julho de 1996 a Junho de 1997 

(Azeiteiro, 1999). A primeira campanha diz respeito a organismos colhidos com 

redes de 200 µm e 335 µm e a segunda campanha a fauna suprabêntica e 

macrozooplâncton peracarida crepuscular amostrados com redes de 500 µm. 

Para mais detalhes sobre metodologias adoptadas, processo de fixação, 

separação, conservação e identificação dos organismos consultar Azeiteiro 

(1999).  

 

 

4.1.5.  Peixes 
 

As amostragens foram levadas a cabo, quinzenalmente, de Janeiro de 

1991 a Dezembro de 1992 (Jorge, comunicação pessoal). A captura das 

diferentes espécies foi efectuada recorrendo à arte de pesca designada por 

“chincha”. Os peixes capturados foram conservados, identificados até à espécie 

e pesados. Paralelamente, procedeu-se à análise de alguns conteúdos 

estomacais (Jorge, comunicação pessoal).  

 

 

4.1.6.  Aves 
 
A campanha de amostragem de limícolas foi realizada, quinzenalmente, 

de Janeiro de 1996 a Janeiro de 1998. Durante este período de tempo foram 

contabilizados os efectivos de limícolas presentes nas diversas áreas do braço 

Sul do estuário do Mondego (Lopes, 1999).  
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Procedeu-se à recolha e análise dos seus dejectos (Lopes, 1999). Estes 

foram recolhidos das áreas em estudo após confirmação da alimentação das 

aves por mais de 30 minutos. Para mais detalhes sobre o processo consultar 

(Lopes et al., 1998; Lopes, 1999) 

No que diz respeito às gaivotas, as campanhas de censos decorreram de 

Novembro de 1993 a Julho de 1994 (Múrias, comunicação pessoal).  

Para conhecer a dieta deste grupo reportou-se ao estudo levado a cabo 

por Moreira (1995) no estuário do Tejo, no Inverno e Verão de 1992. 

 
 

4.2. Balanceamento da cadeia trófica 
 
4.2.1. Introdução 
 

Para estimar os modelos tróficos de rede é fundamental saber a ordem 

de grandeza da biomassa de cada componente (vivo ou “morto”), informação 

sobre as dietas de todas as espécies, assim como a intensidade de fluxos entre 

compartimentos e as trocas entre o sistema e o ambiente envolvente. 

Os modelos balanceados de biomassa (“mass-balance biomass models”) 

têm vindo a ser globalmente utilizados por se terem revelado instrumentos úteis 

e eficientes na sistematização dos dados existentes sobre os ecossistemas e na 

posterior exploração das suas propriedades (Christensen & Pauly, 1993; 

Christensen, 1995; Pauly & Christensen, 1995). Representam a complexidade do 

ecossistema de uma forma relativamente simples e são uma mais-valia como 

ferramentas de diagnóstico. Christensen & Pauly (1993) descrevem três grandes 

vantagens deste tipo de modelos: (i) exigem aos investigadores uma 

recapitulação e estandardização de todos os dados disponíveis de um dado 

sistema; (ii) permitem a identificação de situações e taxas reciprocamente 

incompatíveis; e (iii) promovem o intercâmbio de saberes de especialistas de 

diversas áreas, centrados na persecução do mesmo objectivo. Pode-se apontar, 

ainda, como quarto benefício, o facto desta abordagem permitir detectar lacunas 

de conhecimento em sistemas considerados bem estudados. 
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4.2.2. Descrição da abordagem utilizada 
 
Para desenvolver os modelos balanceados de biomassa para as três 

áreas ao longo do gradiente de eutrofização, recorreu-se ao programa Ecopath 

with Ecosim (versão 4.0). Neste programa, a condição necessária para se 

verificar o equilíbrio de massa é dada pela equação, 

 

020 =−−− iiii CMMP  (1) 

em que, 

 

iP     −  biomassa anual produzida pela espécie i ; 

iMO − biomassa anual perdida pela espécie i, não considerando a perdida por 

nenhum grupo predador incluído no modelo, nem por captura ou 

exportação, isto é, outras mortalidades; 

iM 2 − biomassa anual da espécie i consumida por todos os grupos predadores 

incluídos no modelo, isto é, mortalidade por predação; 

iC    − captura anual da espécie i . 

 

iM 2  é obtido somando  o consumo anual da espécie i por todos os 

grupos predadores j incluídos no modelo; assim,  

 

∑= jiji QpM 2  (2) 

em que, 

 

ijp   −  proporção da dieta do predador j que inclui a presa i ; 

jQ   −  consumo anual de biomassa pelo predador j. 

 

iM 0 , outra mortalidade, é expressa no Ecopath por iEE−1  onde iEE  é a 

“Eficiência Ecotrófica” 6(“ecotrophic efficiency”). Nestes termos, iEE−1  é a 

 
6 Eficiência ecotrófica: Considerada como a proporção da produção que é utilizada no sistema, isto é, que 

não é consumida nem por predadores nem capturada pela pesca (é dada pela equação 3) 
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proporção de iP  que não é consumida nem por predadores incluídos no modelo, 

nem capturada pela pesca, assim sendo, 

 

( ) iiii PCMEE /2 +=  (3) 

 

O modelo foi construído usando um conjunto de equações lineares 

simultâneas, derivadas das relações acima descritas. A equação (1) é dividida 

pela biomassa, logo a produção e o consumo são expressos como razões da 

biomassa (P/B, Q/B). 0M  e 2M são taxas instantâneas de mortalidade.  

Cada grupo no modelo foi representado por uma equação em equilíbrio e 

requereu 6 parâmetros iniciais. A composição da dieta e as capturas 

(exportações) tiveram que ser introduzidas assim como 3 dos restantes 4 

parâmetros (B, P/B, Q/B e EE). As equações lineares foram resolvidas e os 

parâmetros em falta foram estimados. Seguiu-se Christensen e Pauly (1992) ao 

indicarem que o modelo se torna mais robusto se forem introduzidos sempre que 

possível B, P/B e Q/B, deixando o modelo estimar EE. Este procedimento 

permitiu uma verificação imediata do estado de balanceamento do modelo uma 

vez que, em equilíbrio, EE não pode ser superior a 1. 

Na maioria dos casos, quando se reúne toda a informação necessária 

para pôr a correr o modelo, este não atinge o equilíbrio (Bundy et al., 2000). Os 3 

modelos executados ao longo deste estudo não foram excepção.  

Diversos são os modos de construir um modelo no Ecopath e para 

qualquer modelo existe mais do que uma solução. Contudo, há áreas do modelo 

que são bem conhecidas e nas quais se sedimentam mais certezas, logo, o 

número de soluções plausíveis é reduzido (Christensen & Pauly, 1992). No 

balanceamento dos 3 modelos, os valores de um ou mais termos foram sendo 

alterados iterativamente até se atingir o equilíbrio. O procedimento adoptado 

cingiu-se às recomendações sugeridas no manual de instruções do programa 

utilizado (para mais detalhes consultar, Christensen et al., 2000).  

 
 
4.2.3. Estimativa dos parâmetros 
 
Os dados utilizados em cada um dos três modelos (biomassa, dietas, 

conteúdos estomacais, razões P/B e Q/B, eficiências ecotróficas, taxas de 

mortalidade, etc) provieram de inúmeras fontes, incluindo observações de campo 
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directas (programas de monitorização), teses de mestrado e doutoramento, 

relatórios de projectos, comunicações pessoais e uma vasta quantidade de 

dados, presente na literatura, sobre o estuário do Mondego e/ou outros sistemas 

similares. A Tabela II sintetiza a informação relativa aos compartimentos dos 

modelos, à sua constituição detalhada, aos parâmetros inicialmente inseridos e 

às suas respectivas fontes. 
 
 
4.2.3.1 Definição dos compartimentos 

 

As redes tróficas de cada uma das 3 estações, ao longo do gradiente de 

eutrofização, não apresentam idêntico número de compartimentos e 

associações. Na realidade, optou-se por não integrar em cada uma das redes 

compartimentos que não estivessem naturalmente presentes ou, cujo papel 

desempenhado na rede trófica fosse mínimo e difícil de quantificar.  

Os compartimentos “vivos” são definidos até ao nível específico, sempre 

que a estratégia de amostragem adoptada e a informação disponível o permitir 

(Baird & Ulanowicz, 1989). A maioria dos compartimentos foi constituída por 

espécies que, graças à sua biomassa e/ou abundância, desempenham um papel 

ecológico importante no sistema. Os restantes compartimentos representam 

grupos de espécies com tamanhos e/ou dietas idênticos, ocupando, desta forma, 

nichos ecológicos similares. 

Na área não eutrofizada foram considerados 43 compartimentos, na área 

intermédia 36 e na área eutrofizada 34.  

 

 
4.2.3.2. Biomassa, B 

 

Todos os valores de biomassa média anual foram convertidos em g de 

peso seco livre de cinzas (g PSLC) por m2. 

 

a) Fitoplâncton 

 

Para cada uma das 3 áreas, a concentração de clorofila a foi estimada 

segundo os métodos descritos por Strickland & Parsons (1968). Posteriormente,  

 



 

 

TABELA II. Braço Sul do Estuário do Mondego: compartimentos dos modelos, seus elementos e 

fontes dos parâmetros 

 
Compartimentos e elementos Parâmetros Fontes (ou derivados de) 

Fitoplâncton Biomassa  

Razão C:Chl a  

P/B 

Pardal, 1998 

Anderson & Williams, 1998 

Wolff et al., 2000 

 
Enteromorpha sp. Biomassa  

P/B 

Pardal, 1998 

Anibal, 1998 

 
Ulva lactuca Biomassa  

P/B 

Pardal, 1998 

Anibal, 1998 

 
Gracilaria sp. Biomassa  

P/B 

Pardal, 1998 

Duarte & Ferreira, 1997 

 
Fucus  Biomassa  

P/B 

Pardal, 1998 

Niell et al, 1996 

 
Zostera noltii Biomassa  

P/B 

Pardal, 1998 

Sand-Jensen, 1975 ; Pérez-Lloréns & Niell, 

1993 

 
Epífitas Biomassa  

P/B 

Pardal,  1998; Martins,  2000 

Wolff et al., 2000 

 
Zooplâncton Biomassa, Dieta 

P/B 

Azeiteiro, 1999 

Rosado-Salórzano & Próo, 1998 

 
Hydrobia ulvae Biomassa 

P/B 

 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Cardoso, 2001; Lillebø et al, 1999; Sola, 

1996 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Hootsmans & Vermaat, 1985; Jensen & 

Siegismund, 1980; López-Figuereoa & Niell, 

1987; Morrisey, 1988; Philippart, 1995 

 
Gibulla umbilicalis Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Baird & Milne, 1981 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Parker et al., 1993; Watson, 1985 

 
Littorina sp. 

L. littorea 

L. saxatillis 

 

 

 

Biomassa total 

P/B grupo 

P/Q grupo 

Dieta 

 

 

 

Pardal, 1998 

Baird & Milne, 1981 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Orth & Montfrans, 1984; Konan et al., 1992; 

Parker et al., 1993; Watson, 1985 

Melita palmata Biomassa 

P/B 

Pardal, 1998 

Pardal, 1998 



 

 

P/Q 

Dieta 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Sprung, 1994 

 
Ampithoe valida Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Pardal, 1998 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Alonso et al., 1995 ; Greze, 1968 

 
Echinogammarus marinus Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Marques & Nogueira, 1991 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Agnew & Moore, 1986; Marques & 

Nogueira, 1991; Parker et al., 1993  

 
Corophium multisetosum Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Casabianca, 1975; Cunha et al., 2000 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Cunha et al., 2000; Fenchel et al., 1975; 

Gerdol & Hughes, 1994; Smith et al., 1996 

 
Scrobicularia plana Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung,  1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Hughes, 1969 

 
Cerastoderma edule Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Loo, 1992; Prins & Smaal, 1989 

 
Modiolus barbatus Biomassa 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Loo, 1992; Vahl, 1972 

 
Cyathura carinata  Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Ferreira, 2001; Pardal, 1998 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Ferreira, 2001 

 
Idotea chelipes Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1993 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Nicotri, 1980; Nienhuis, 1980; Nienhuis & 

Groenendijk, 1986; Robertson & Mann, 

1980 ; Salemaa, 1979 ; Schaffelke et al., 

1995 

 
Sphaeroma hookeri Biomassa 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Pardal, 1998 

 
Amage adspersa Biomassa 

P/B 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 



 

 

P/Q 

Dieta 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Pardal, 1998; Sprung, 1994 

 
Capitella capitata Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Tenore, 1983; Tenore & Chesney, 1985; 

Warren, 1977 

 
Heteromastus filiformis Biomassa 

P/B, Dieta 

P/Q 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

 
Hediste diversicolor Biomassa 

P/B 

 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Abrantes et al., 1999; Gonçalves & Ribeiro, 

1987; Sprung, 1993 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Nielsen et al., 1995; Riisgård et al., 1996 

 
Diopatra neapolitana Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Mangum et al., 1968 

 
Nephtys hombergii Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Beukema, 1987; Oyenekan, 1986; Schubert 

& Reise, 1986 ; Price & Warwick, 1980; 

Warwick & Price, 1975 

 
Lumbrineris impatien Biomassa 

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Venier, 1997 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Petch, 1986; Valderhaug, 1985 

 
Outros detritívoros 

Aonides oxycephala 

Chaetozone setosa 

Lagis koreni 

Polydora ligni 

Pygospio elegans 

Streblospio shrubsolii 

Haminea hydatis 

Diptera larvae 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo 

P/Q grupo 

Dieta 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Dauer et al., 1981; Lambeck & Valentijn, 

1987; Light, 1978; Maurer & Leathem, 1981; 

Zajac, 1986 

 



 

 

Outros invertebrados 
predadores 

Nemertini 

Glycera convoluta 

M. picta 

A. mucosa 

P. laminosa 
 

 

 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo 

P/Q grupo 

Dieta 

 

 

 

 

 

 

 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Commito & Ambrose, 1985; McDermott, 

1976; McDermott & Roe, 1985; Ockelmann 

& Vahl, 1970; Roe, 1970; Thiel & Reise, 

1993; Vahl, 1976 

 

Oligochaeta 
Tubificoides benedeni 

Oligocheta sp. 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo 

P/Q grupo 

Dieta 

 

 

 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Giere, 1975 

 
Carcinus maenas Biomassa  

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Sprung, 1994 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Ansell et al., 1999; Lee & Seed, 1992; Pihl, 

1985 

 
Crangon crangon Biomassa  

P/B 

P/Q 

Dieta 

Pardal, 1998 

Möller et al., 1985 

Hostens & Hamerlynck, 1994 

Ansell et al., 1999; Pihl, 1985 

 
Peixes que se alimentam de 
detritos e microalgas 

Mugil cephalus 

Chelon labrosus 

Liza aurata 

Liza ramada 

Alosa fallax 

Alosa alosa 

 

 

 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo, Q/B grupo 

 

Contéudo estomacal 

 

 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 

 

Correia et al., 1997; Jorge (dados não 

publicados); Oliveira & Soares, 1996; 

Gerking, 1994 

Jørgensen et al., 1991 

http://www.fishbase.org/


 

 

Peixes consumidores de 
zooplâncton 

Sardina pilchardus 

Syngnathidae 

Engraulis encrasicolus 
 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo, Q/B grupo 

Contéudo estomacal 

 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

 

 

 

 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 
Convay et al., 1994; Jorge (dados não 

publicados) 

Jørgensen et al., 1991 

Peixes consumidores de 
endofauna 

Solea vulgaris 

Solea senegalensis 

Platichthys flesus 
 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo, Q/B grupo 

Contéudo estomacal 

 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

 

 

 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 

Costa, 1982; Gonçalves, 1990; Summers, 

1980 

Jørgensen et al., 1991 

 

Peixes predadores de 
macrofauna 

Dicentrarchus labrax 

Anguilla anguilla 

Gobius niger 

Ciliata mustela 

Sparus aurata 

Diplodus sargus 

Diplodus vulgaris 

Mullus surmuletus 

Atherina boyeri 

Atherina presbyter 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Biomassa  total 

P/B grupo, Q/B grupo 

Contéudo estomacal 

 

 

 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 

Correia et al., 1997; Costa, 1982; Jorge 

(dados não publicados); Kara & Derbal, 

1986; Kelley, 1987; Rebelo, 1993; Rosecchi, 

1995  

Jørgensen et al., 1991 

 

Trigla lucerna Biomassa 

P/B grupo, Q/B grupo 

Conteúdo estomacal 

 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 

Correia et al., 1997; Costa, 1982; Jorge 

(dados não publicados); Morte et al., 1997 

Jørgensen et al., 1991 

 
 

http://www.fishbase.org/
http://www.fishbase.org/
http://www.fishbase.org/
http://www.fishbase.org/


 

 

Pomatoschistus minutus Biomassa 

P/B grupo, Q/B grupo 

Conteúdo estomacal 

Jorge (dados não publicados) 

http://www.fishbase.org 

Costa, 1982; Jorge (dados não publicados) 

 Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

Jørgensen et al., 1991 

Guincho 
Larus ridibundus 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

Lopes (dados não publicados) 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Moreira, 1995 

Cramp & Simmons, 1983 

Jørgensen et al., 1991 

Gaivota-de-asa-escura 
Larus fuscus 

 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

Lopes (dados não publicados) 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Moreira, 1995 

Cramp & Simmons, 1983 

Jørgensen et al., 1991 

Borrelho-de-coleira-
interrompida 

Charadrius alexandrinus 

 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

 

Lopes (dados não publicados)  

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Lopes, 1999 

Zwarts et al., 1990 

Jørgensen et al., 1991 

Borrelho-grande-de-coleira 
Charadrius hiaticula 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

 

Lopes (dados não publicados) 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Lopes, 1999 

Zwarts et al., 1990 

Jørgensen et al., 1991 

Tarambola-cinzenta 
Pluvialis squatarola 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

Lopes (dados não publicados) 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Lopes, 1999 

Zwarts et al., 1990 

Jørgensen et al., 1991 

 
Pilrito-comum 

Calidris alpina 

 

 

Biomassa 

P/B, Q/B 

Dieta 

Peso médio p/ ind. 

 

 

Lopes (dados não publicados) 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss 

Lopes, 1999 

Zwarts et al., 1990 

http://www.fishbase.org/
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss
http://www.cbl.umces.edu/%C3%A3tlss


 

 

 Peso Seco/Peso Húmido, 

C/Peso Seco 

 

Jørgensen et al., 1991 

Detritos Biomassa 

(M.O no sedimento) 

Pardal, 1998 

 

 

este valor foi convertido em biomassa de fitoplâncton através da razão  

C/Chl a = 50 sugerida por Anderson & Williams (1998) e considerando 0,5 m a 

profundidade média nas áreas de amostragem. Finalmente, estimou-se a 

biomassa média anual para cada uma das áreas. 

 

b)  Coberto Vegetal 

 

Uma vez identificado o material vegetal, calculou-se o peso seco por 

género ou espécie e, posteriormente, estimou-se o respectivo peso livre de 

cinzas por m2 (Pardal, 1998). Calculou-se a biomassa média anual para cada 

uma das áreas em estudo. 

 

c)  Epífitas 

 

Para efeitos deste estudo, considerou-se que as epífitas se localizam, 

exclusivamente, nas partes aéreas da macrófita Zostera noltii. Sendo assim, a 

sua biomassa foi estimada em função da biomassa média anual de folhas da 

macrófita. Para indicação mais detalhada do cálculo da biomassa de epífitas 

consultar Martins (2000).  

 

d)  Zooplâncton 

 

Na inserção dos dados iniciais relativos a este grupo, considerou-se a 

biomassa média anual de zooplâncton correspondendo ao somatório das 

biomassas médias anuais dos organismos colhidos com redes de 200 µm, 335 

µm e da fauna suprabentónica e macrozooplâncton peracarida crepuscular. Para 

indicação mais pormenorizada do cálculo da biomassa de zooplâncton consultar 

Azeiteiro (1999). 
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e)  Macrofauna 

 

Após se ter procedido à identificação dos organismos pertencentes à 

macrofauna, calculou-se o seu peso seco e o respectivo peso livre de cinzas por 

m2 (Pardal, 1998). Estimou-se a biomassa média anual por espécie para cada 

uma das 3 áreas em estudo, expressa em peso seco livre de cinzas.  

 

f)  Peixes 

 

Jorge (2002) identificou 62 espécies de peixes distribuídas por 27 

famílias. Estas espécies foram agrupadas consoante as suas características 

ecológicas e tróficas. Atendendo a que os dados de biomassa, processados por 

Jorge (comunicação pessoal), se encontravam em g de peso húmido por m2, 

procedeu-se à conversão destes valores para g de peso seco livre de cinzas por 

m2, recorrendo a factores de conversão de massa retirados de Jørgensen et al. 

(1991) (Tabela II). Estimou-se a biomassa média anual por grupo considerado. 

 

g)  Aves 

 

Foi calculada a densidade das quatro espécies de limícolas mais 

representativas em cada uma das 3 áreas. O mesmo procedimento foi adoptado 

para as 2 espécies de gaivotas. Em seguida, multiplicou-se o valor de 

densidade, encontrado para cada espécie, pelo peso médio de cada indivíduo 

desse taxa (Zwarts et al., 1990; Cramp & Simmons, 1983). Obteve-se, desta 

forma, a biomassa em g de peso húmido por m2. Analogamente ao procedimento 

adoptado para os Peixes, efectuou-se a conversão destes valores para g de 

peso seco livre de cinzas por m2, recorrendo a factores de conversão de massa 

retirados de Jørgensen et al. (1991) (Tabela II). 

 

h)  Detritos 

 

Uma vez que o âmbito deste estudo se desviou um pouco do propósito 

inicial da recolha destes dados, optou-se por considerar a quantidade de matéria 

orgânica presente no sedimento como sendo a biomassa de detritos. Mais 

detalhes sobre o seu cálculo podem ser encontrados em Pardal (1998). Contudo, 

é importante mencionar que o valor estimado se encontra, provavelmente, 
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inflacionado, pois engloba a biomassa de bactérias e outros microorganismos, 

bem como alguma meiofauna bentónica com dimensões inferiores aos crivos 

utilizados.  

 
 
4.2.3.3.  Produção,   P 

 

Diversas são as definições e métodos de calcular a produção. 

Christensen & Pauly (1992) definiram produção como sendo a quantidade total 

de tecido elaborado na população ou comunidade, durante um dado período de 

tempo. A estimativa desta produção requer o conhecimento da biomassa da 

população no início e no final do período de tempo em estudo, assim como a 

massa dos componentes vivos que se perdeu por morte ou emigração durante 

esse intervalo de tempo. Nos 3 modelos elaborados assume-se que a emigração 

é nula. 

Em função dos dados disponíveis, utilizaram-se, sempre que possível, 

razões P/B, previamente calculadas para as populações residentes do braço Sul 

do Mondego. Foi o caso do gastrópode Hydrobia ulvae, dos anfípodes Melita 

palmata, Ampithoe valida e Echinogammarus marinus, do isópode Cyathura 

carinata e do poliqueta Hediste diversicolor. Para estas espécies, a produção foi 

avaliada com base em métodos de separação de coortes, de acordo com o 

método proposto por Allen (1971).  

Face à escassez de dados disponíveis sobre limícolas e gaivotas, optou-

se por introduzir para todas as espécies de aves a mesma razão P/B, retirada de 

um estudo análogo realizado em Florida Bay, nos EUA (consultar, 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss). 

Por sua vez, no que diz respeito aos dados de produção dos Peixes, 

assumiu-se que a razão P/B é igual à mortalidade total, Z, isto é, que P/B= Z 

(Allen, 1971). Os valores de Z, para cada espécie de peixes, foram retirados da 

base de dados on-line, http://www.fishbase.org.  

Para os restantes compartimentos, os dados de produção foram retirados 

da literatura, tendo-se optado, sempre que possível, por valores obtidos noutros 

estuários ou sistemas costeiros portugueses. (Tabela II) 

O valor da razão P/B, de qualquer grupo considerado, estimou-se 

calculando a média ponderada dos valores de P/B de cada espécie pertencente 

ao grupo, tendo em conta a proporção da sua biomassa na biomassa total desse 

grupo. 

http://www.fishbase.org/
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4.2.3.4. Consumo, Q 

 

Apesar dos esforços envidados, a recolha de taxas de consumo e/ou 

razões Q/B presentes na literatura revelou-se difícil e quase infrutífera. Não 

obstante esta situação, os valores de Q/B para cada espécie de peixes foram 

retirados da base de dados on-line, http://www.fishbase.org. Tal como 

anteriormente foi referido, graças à insuficiência de dados sobre aves, optou-se 

por introduzir, para todas as espécies, a mesma razão Q/B, uma vez mais 

retirada do estudo levado a cabo em Florida Bay, nos EUA (consultar, 

http://www.cbl.umces.edu/~atlss). 

À semelhança do sucedido com o cálculo da razão P/B de cada grupo, o 

valor da razão Q/B, de qualquer grupo considerado, estimou-se calculando a 

média ponderada dos valores de Q/B de cada espécie pertencente ao grupo, 

tendo em conta a proporção da sua biomassa na biomassa total desse grupo. 

Para os restantes compartimentos heterotróficos considerou-se a razão 

P/Q sugerida por Hostens & Hamerlynck (1994). No programa, a razão Q/B foi 

estimada, indirectamente, segundo a equação, 

 

Consumo /Biomassa= (Produção/Biomassa) / (Produção/Consumo) 

 
 
4.2.3.5. Dieta 

 

Em modelos tróficos construídos recorrendo à abordagem do programa 

Ecopath, é a predação que liga os diferentes grupos do sistema. O que é 

consumo para um grupo é mortalidade para outro. Em função do exposto, uma 

informação detalhada sobre a predação é importante na compreensão dinâmica 

dos ecossistemas (Christensen & Pauly, 1992).  

É sobejamente conhecido que as dietas de muitas espécies variam 

temporal e espacialmente. Para alguns grupos (ex. peixes), podem também 

surgir variações consideráveis com o tamanho dos indivíduos. Assim, para obter 

uma representação adequada da dieta anual de cada espécie, ter-se-ia que 

obter dados do conteúdo estomacal de todas as classes de comprimento ao 

longo da distribuição pela área de estudo. Para além desta exigência, na recolha 

dos dados ter-se-ia que ter em conta uma frequência temporal suficiente para 

capturar a variabilidade sazonal da dieta (Bundy et al., 2000). 

http://www.fishbase.org/
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Infelizmente, informação quantitativa sobre a composição das dietas é 

escassa e encontra-se dispersa. Na maioria das espécies, ou grupos, a 

informação relativa a itens alimentares, ou composição de dietas, foi retirada de 

literatura de outras zonas (Tabela II). 

Para cada espécie de macrofauna e peixes o procedimento adoptado 

consistiu, inicialmente, em listar os itens alimentares referenciados na literatura, 

juntamente com as percentagens que representavam na dieta. De seguida, fez-

se corresponder a cada presa da lista uma espécie ou grupo de espécies 

existentes nas 3 áreas do braço Sul do estuário. Finalmente, atribui-se a 

percentagem na dieta de acordo com a proporção entre a sua biomassa e a 

biomassa total desse grupo de presas. Repetiu-se a tarefa para todos os grupos 

de presas listados. 

No que diz respeito à dieta do zooplâncton considerou-se a informação 

divulgada por Azeiteiro (1999) para as áreas do estuário em estudo. 

A informação sobre a dieta das limícolas foi directamente retirada da 

análise de dejectos levada a cabo por Lopes (1999), no braço Sul do estuário. 

 Por seu turno, os dados relativos à dieta das gaivotas foram retirados de 

um estudo no estuário do Tejo feito por Moreira (1995). Igualmente neste caso, 

não foram necessárias manipulações matemáticas, uma vez que todas as 

espécies predadas existem no braço Sul do estuário do Mondego. Contudo, em 

concordância com observações pessoais levadas a cabo por Múrias e Lopes no 

estuário do Mondego, considerou-se que as gaivotas utilizam o braço Sul 

essencialmente para descansar. Mais concretamente, dadas as especificidades 

ecológicas de cada uma das espécies, considerou-se que Larus ridibundus 

retira, deste troço do estuário, 40% das presas essenciais para suprir as suas 

necessidades energéticas, enquanto Larus fuscus retira apenas 10%. No 

programa Ecopath with Ecosim foi possível contemplar esta situação, 

considerando importação para um sistema o consumo de presas que não fazem 

parte do sistema que foi definido. 

 
 
4.2.3.6. Capturas 

 

Uma análise de rede completa requer estimativa de taxas de exportação 

do sistema, incluindo a captura e pesca de espécies economicamente 

importantes. No braço Sul do Mondego ocorre a pesca de caranguejos (Carcinus 

maenas), de enguias (Anguilla anguilla) e linguados (Solea vulgaris), assim como 
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a apanha de poliquetas para isco de pesca desportiva (ex. Hediste diversicolor) e 

dos bivalves Cerastoderma edule (berbigão) e Scrobicularia plana (amêijoa) para 

consumo humano (Marques et al., 1984; Pardal, 1998; Pardal & Marques, 1998). 

Contudo, tendo em conta o intervalo de tempo deste estudo, considerou-se 

insignificante a quantidade de biomassa que deixa o sistema por esta via. Por 

conseguinte, não foram levadas em conta, para efeitos de cálculo, as capturas 

efectuadas nas 3 áreas. 

 
 
4.2.4.  Modelos não balanceados: problemas e soluções adoptadas 
 

Para cada um dos 3 modelos, uma vez introduzidos todos os dados 

iniciais, o programa estimou os parâmetros em falta, assim como alguns índices. 

Rapidamente, ao analisar os resultados, se verificou que nenhum dos modelos 

se apresentava balanceado: fluxos negativos para os detritos, algumas 

eficiências ecotróficas (EE) superiores a 1, alguns dos valores da razão P/Q=GE 

fisiologicamente irrealistas e em alguns grupos a razão respiração/assimilação 

excedeu 1. 

Na realidade, face à proveniência díspar dos diferentes dados e 

parâmetros utilizados na construção deste tipo de modelos, a situação de 

desequilíbrio observada era já previsível.  

Normalmente, o balanceamento dos modelos deve ter em conta os 

requerimentos de consumo dos grupos dos quais mais certezas existem sobre 

os parâmetros estimados. Actualmente, isto significa que uma maior confiança é 

depositada nas exigências de consumo dos predadores do que na biomassa de 

presas estimada para dar vazão a esses requerimentos. É considerada robusta a 

descoberta de que muitos modelos de ecossistemas complexos não têm o 

consumo dos predadores de topo balanceado com a produção das presas (ex. 

Mills & Fournier, 1979; Jones, 1984; Welch et al., 1992). Ao contrário, neste 

estudo, os dados mais fiáveis diziam respeito à biomassa das presas e à sua 

produção. 

Assim sendo, conservaram-se os dados provenientes do estuário em 

estudo (biomassa de produtores primários, macrofauna, aves e detritos, assim 

como razões P/B calculadas para espécies no braço Sul) e consideraram-se 

estes valores como fiáveis e de confiança. As excepções a este critério foram as 

biomassas dos decápodes Crangon crangon e Carcinus maenas, que 
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assumimos terem sido subamostradas em função da metodologia de captura 

utilizada.  

Uma outra variável que sofreu alteração foi a biomassa da maioria dos 

grupos de peixes. Considerou-se o valor inicial como sendo indicativo da ordem 

de grandeza da biomassa de cada grupo. No entanto, face ao baixo grau de 

refinamento da técnica adoptada na captura deste grupo, a chincha, os valores 

de biomassa foram alterados, assumindo um valor superior ao inicialmente 

introduzido. 

No que diz respeito ao zooplâncton, graças à sua complexa dinâmica 

mareal e variação sazonal (Azeiteiro, 1999) revelou-se difícil calcular um valor 

realista para a biomassa média anual deste grupo. Sendo assim, optou-se por 

deixar o programa estimar este valor para os 3 modelos. 

As alterações mais significativas reflectiram-se em pequenos ajustes na 

composição da dieta de alguns compartimentos (Carcinus maenas, Crangon 

crangon, Nereis diversicolor, Lumbrineris impatiens, alguns dos grupos de 

peixes). Tal como já havia sido alegado, na maioria dos casos dispunha-se 

apenas de uma lista de itens alimentares. Esta opção foi tomada tendo em conta 

que este era o parâmetro que encerrava maior incerteza.  

Seguindo a metodologia proposta por Christensen & Pauly (2000), no 

manual de utilização do programa Ecopath with Ecosim, gradual e 

paulatinamente foi possível balancear os modelos da área não eutrofizada, da 

área intermédia e da área não eutrofizada. 
 

 

4.3. Cálculo da ascendência como indicador biológico 
 
Uma vez balanceados os modelos, as estimativas de consumo, produção 

e respiração geradas pelo programa Ecopath with Ecosim foram importadas para 

o programa NETWRK 4.2a (Ulanowicz, 1982,1987, 1998, 1999) de modo a 

calcular-se a biomassa anual de cada compartimento heterotrófico e o fluxo de 

energia entre todos os compartimentos do sistema. Para cada rede (network) 

foram analisadas a estrutura trófica e os ciclos. As propriedades emergentes do 

ecossistema foram calculadas recorrendo a um algoritmo descrito por Ulanowicz 

(1983, 1986) e Kay et al. (1989). Particularmente, este estudo comportou 3 tipos 

diferentes de análises: estrutura topológica das 3 redes, quantificada por 
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diversos índices; análise trófica (“trophic analysis”) e análise de ciclos (“cycling 

analysis”). 

 
 
4.3.1. Índices do sistema 
 

O corrente estudo foi desenhado para analisar as propriedades da 

ascendência ao longo de um gradiente de eutrofização no estuário do Mondego. 

Mais ainda, foi testado se a definição de eutrofização apresentada por Ulanowicz 

(1986) se aplica aos estados tróficos, aparentemente distintos, das comunidades 

das 3 áreas situadas no braço Sul. Para aferir estas diferenças recorreu-se à 

utilização dos seguintes índices: 

 

Energia total que atravessa o sistema (“total system throughtput”, T ): 

As diferenças na actividade do sistema são medidas pelos valores relativos do 

T . O T  é simplesmente a soma de todos os processos de transferência que 

ocorrem no sistema. Isto é ∑=
qp

pqTT
,

 para todas as transferências pqT entre os 

componentes do sistema, ou com o ambiente. 

 

Capacidade de desenvolvimento (“development capacity”): Este índice 

é um “substituto” para a complexidade da rede trófica (Monaco & Ulanowicz, 

1997). Por palavras, é a diversidade dos fluxos do sistema dividida pelo T . 

Quantitativamente, expressa em termos de trocas tróficas, ijT , do taxa i para o 

taxa j , adquire a forma 









∑=

..,
log

T
T

TC ij

ji
ij  

 

onde um ponto a subscrito indica a soma em torno desse índice. 

Graças à natureza logarítmica deste índice, pequenas diferenças no seu 

valor podem representar disparidades apreciáveis na estrutura. 

 

Informação Mútua Média (“average mutual information”, AMI): mede o 

nível médio de constrangimentos (“constraints”) exercidos sob uma fracção 

arbitrária de energia (ou matéria) quando esta passa de um qualquer 
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compartimento para o seguinte (Ulanowicz, 1997). É a forma não escalar da 

ascendência e é calculada por 

∑











=

ji ji

ijij

TT
TT

T
T

AMI
, ..

..

..
log  

 

Ascendência: Esta propriedade chave de uma rede de fluxos (“network 

of flows”) foi definida, anteriormente, como sendo um índice que quantifica, 

simultaneamente, o nível de actividade do sistema e o grau de organização 

(constrangimentos) com que a matéria está a ser processada em sistemas 

autocatalíticos, como os ecossistemas. Quantitativamente é traduzida por, 

 

∑ ∑ ∑ 
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Redundância (R): traduz o grau de paralelismo entre vias (“pathways”) 

numa rede. Num sistema isolado pode ser calculada pela diferença (não 

negativa) entre a capacidade do sistema e a ascendência. Em termos de fluxos 

vem, 
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log , 

 

em que n é o número de componentes do sistema. Para mais detalhes consultar 

Ulanowicz & Wulff (1991) e Ulanowicz & Norden, (1991). 

 

TΦ é o “Overhead” Específico. Mede a flexibilidade total do sistema 

tendo como base a unidade de fluxo. Trata-se da quantidade pela qual a 

capacidade de um sistema não isolado excede a ascendência. Consiste, 

essencialmente, na redundância mas, em sistemas abertos, o seu valor aumenta 

em consequência de uma multiplicidade de entradas (“inputs”) e saídas 

(“outputs”) externas. Traduzido em termos de fluxos assemelha-se à expressão 

da redundância, a diferença é que inclui as transferências com o mundo exterior, 
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onde ( )1+n representa uma importação e ( )2+n uma exportação ou dissipação. 

 

 

4.3.2. Análise trófica 
 

Redes tróficas quantitativamente muito diferentes podem ser 

representadas por uma topologia de rede padrão, designadamente por uma 

cadeia linear (Ulanowicz, 1995). Esta forma padrão permite comparar, por 

exemplo, eficiências tróficas de sistemas estuarinos díspares (Baird et al., 1991). 

A eficiência trófica entre quaisquer dois níveis é definida pelo quociente entre a 

quantidade de energia ou matéria que um dado nível passa para o seguinte e a 

quantidade de energia ou matéria que esse mesmo nível recebeu do nível 

anterior (Ulanowicz & Wulff, 1991).  

Feitas estas considerações, as redes de fluxos energéticos (“energy flow 

networks”) da área não eutrofizada e da área eutrofizada foram agregadas nas 

suas formas canónicas, designadas por cadeias de Lindeman (“Lindeman 

spines”) (Ulanowicz, 1995). 

Os índices de conectividade (“connectance indices”) são estimativas a 

partir do número efectivo de ligações para dentro e para fora de cada 

compartimento de uma “rede ponderada” (“weighted network”) (Ulanowicz, 

1997). Estimaram-se estes índices para as 3 áreas ao longo do gradiente de 

eutrofização. 

 
 
4.3.3.  Análise de ciclos 
 

O índice de ciclicidade de Finn (“Finn Cycling Index”, FCI) revela a 

proporção do T que é dedicado à reciclagem de carbono (Finn, 1976). Pode ser 

calculado usando métodos matriciais (Finn, 1976), ou por enumeração e 

quantificação directa dos ciclos individuais do sistema (Ulanowicz, 1983, 1986). 

O programa utilizado neste estudo estimou o FCI das três redes tróficas 

consideradas recorrendo à segunda metodologia indicada. 
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5.  Resultados 
 

 

5.1.  Modelos da cadeia trófica 
 

A Figura 4 apresenta as redes de fluxos energéticos de cada uma das 3 

áreas ao longo do gradiente de eutrofização. Por uma questão de simplificação 

gráfica optou-se por não se representar fluxos de magnitude inferior a 0,0001 g 

PSLC m-2 ano-1. Por este motivo, as 6 espécies de aves presentes nos modelos 

(Larus ridibundus, Larus fuscus, Charadrius alexandrinus, Charadrius hiaticula, 

Pluvialis squatorola e Calidris alpina) surgem desligadas dos outros 

componentes das redes tróficas. Para informações mais detalhadas sobre a 

magnitude dos fluxos consultar Anexos. 

 

 

5.2. Variação da Ascendência ao longo de um gradiente de 
eutrofização 

 

De forma a interpretar a informação contida nas redes de fluxos 

energéticos de cada área (Figuras 4A, B, C), são apontados e descritos os 

resultados das diferentes fases da análise de redes. A Tabela III apresenta os 

índices de sistema calculados para as 3 áreas ao longo do gradiente de 

eutrofização. Em conjunto, a Tabela III e as Figuras 5 e 6 providenciam as 

medidas utilizadas para caracterizar as 3 estruturas tróficas estuarinas. As 

Figuras 7 e 8 caracterizam a magnitude e a estrutura da transferência relativas 

aos ciclos do carbono nos dois extremos do gradiente de eutrofização. 

Tal como em Monaco & Ulanowicz (1997), não se aplicaram testes 

estatísticos para avaliar a significância das diferenças obtidas nos valores dos 

índices calculados para as diferentes áreas. Na realidade, em função da 

complexidade dos parâmetros iniciais utilizados na análise de redes, ainda não 

existe um enquadramento matemático suficientemente robusto e, 

simultaneamente, de fácil aplicação para se poder avaliar a significância das 

diferenças obtidas. Todavia, dos resultados da estrutura trófica da rede e das 

propriedades do ecossistema estuarino, quando ordenados e analisados como  

 
Figura 4: Diagrama de fluxo energético. A biomassa é dada em g PSLC m-2 e os fluxos 

energéticos em g PSLC m-2 ano-1. A: Área eutrofizada. B: Área intermédia. C: Área não eutrofizada. 
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um todo, emergem padrões distintivos no que diz respeito às estruturas tróficas, 

complexidades e tensões exibidas por cada ecossistema (Monaco & Ulanowicz, 

1997). 

 
 
5.2.1.  Índices do sistema  
 
O presente estudo foi concebido de forma a testar as propriedades da 

ascendência ao longo do gradiente de eutrofização no braço Sul do estuário do 

Mondego. Como já foi referido, para além deste objectivo principal, pretendeu-

se, igualmente, testar se a definição de eutrofização apresentada por Ulanowicz 

 
TABELA III. Índices do sistema das três áreas ao longo do gradiente de eutrofização, calculados 

através da análise de redes. 

 

Índices do sistema Área não 
eutrofizada 

Área 
intermédia 

Área 
eutrofizada 

Energia total que atravessa o sistema 
(total system throughput; g PSLC m-2a-1) 

  10852  1154.8 2612.5 

Capacidade de desenvolvimento 
(development capacity; g PSLC m-2a-1; bits) 39126 5695.2 10831 

Ascendência(%) 42.3 30.4 36.7 

“Overhead” nas importações (%) 12.3 8.2 6.2 

“Overhead” nas exportações (%) 1.3 1.5 2.5 

“Overhead” nas dissipações (%) 17.7 22.1 19.9 

Redundância (%) 26.4 37.8 34.6 

Informação mútua média 
(average mutual information; bits) 1.525 1.498 1.522 

TΦ  2.080 3.432 2.623 

Índices de conectividade    

Conectividade geral 
(Overall connectance) 1.672 2.431 2.11 

Conectividade intercompartimental 
(Intercompartmental connectance) 2.406 3.573 2.63 

Índice de ciclicidade de Finn 
(Finn Cycling index) 5.75E-02 0.2045 0.1946 

Número total de ciclos 
74517 15009 9164 
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(1986) se aplicava aos estados tróficos das comunidades ao longo do gradiente 

de eutrofização. Apesar das três áreas se apresentarem claramente distintas em 

aparência física, a análise de redes revelou diferenças e semelhanças nas suas 

estruturas tróficas que não eram visíveis à primeira vista. Da análise da Tabela 

III, podemos inferir as diferenças observadas. 
 

A zona não eutrofizada, dominada por povoamentos de Zostera, 

apresentou o valor mais alto de T (actividade total do sistema), seguida 

(inesperadamente) pela zona eutrofizada e finalmente pela zona intermédia.  

No que diz respeito à capacidade de desenvolvimento de cada uma das 

áreas, a complexidade foi superior na comunidade de Zostera e inferior na zona 

intermédia. Este índice variou de forma significativa nas 3 áreas (Tabela III). 

Dada a natureza logarítmica deste índice, pequenas diferenças de valor podem 

representar disparidades apreciáveis na estrutura. 

Quanto à informação mútua média (AMI), esta foi superior na área não 

eutrofizada, seguida, de perto, pelos valores da área eutrofizada e da área 

intermédia (Tabela III). 

Durante o período de tempo considerado, a ascendência foi mais baixa 

na zona intermédia, e assumiu um valor mais alto na zona eutrofizada sendo o 

valor mais elevado encontrado na zona não eutrofizada. Comparativamente, a 

redundância exibiu o padrão inverso. A zona intermédia assumiu o valor mais 

elevado, seguida da zona eutrofizada e, por último, da zona dominada pela 

macrófita (Tabela III). 

Finalmente, como esperado das suas definições, a ordenação dos 

valores de TΦ espelhou a da redundância, uma vez que esta é o maior 

componente do “overhead” específico (Tabela III). 

 

 

5.2.2.  Análise trófica 
 

As redes de fluxos energéticos da área não eutrofizada e da área 

eutrofizada foram agregadas nas suas formas canónicas (Figuras 5 e 6), 

referenciadas como cadeias de Lindeman (“Lindeman spines”). A cadeia de 

Lindeman da área dominada pela Zostera possui um nível trófico a mais do que 

os presentes na área eutrofizada. Apesar de ambos os sistemas exibirem no 

primeiro nível trófico a maior eficiência de transferência (a área não eutrofizada 

com 14, 8% e a área eutrofizada com 47,2%), estes valores são inferiores aos 
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registados para alguns estuários Norte Americanos (Monaco & Ulanowicz, 

1997). A área intermédia foi o sistema mais eficiente a transferir material para o 

segundo nível trófico (8,9%). 
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Figura 5: Cadeia trófica linear da área não eutrofizada. Fluxos para fora das caixas dos 

compartimentos representam exportações (g PSLC m-2ano-1), fluxos a entrar nas caixas dos 

compartimentos representam entradas (“inputs”) do exterior do sistema (g PSLC m-2ano-1) e fluxos 

para fora através da base das caixas dos compartimentos representam respiração (g PSLC m-

2ano-1). O nível I+D corresponde à associação dos organismos autotróficos (nível 1) e Detritos 

(compartimento não vivo). Os compartimentos heterotróficos estão divididos nos níveis II-IX, de 

acordo com as suas dietas. 
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Figura 6: Cadeia trófica linear da área eutrofizada. Fluxos para fora das caixas dos 

compartimentos representam exportações (g PSLC m-2ano-1), fluxos a entrar nas caixas dos 

compartimentos representam entradas (“inputs”) do exterior do sistema (g PSLC m-2ano-1) e fluxos 

para fora através da base das caixas dos compartimentos representam respiração (g PSLC m-

2ano-1). O nível I+D corresponde à associação dos organismos autotróficos (nível 1) e Detritos 

(compartimento não vivo). Os compartimentos heterotróficos estão divididos nos níveis II-VIII, de 

acordo com as suas dietas. 

 

No que diz respeito aos índices de conectividade, no estuário do 

Mondego, os valores registados foram baixos, sendo modestos na zona 

intermédia e decrescendo, ainda mais, na zona eutrofizada e não eutrofizada 

(Tabela III). 
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5.2.3.  Análise de ciclos 

 

A percentagem do índice de ciclicidade de Finn (FCI) foi superior na área 

intermédia (20,45%), baixou na zona eutrofizada (19,46%) e decresceu, 

drasticamente, na área não eutrofizada (5,75%) (Tabela III). Os resultados 

indicam que a percentagem total de matéria “ciclada” aumenta com o grau de 

eutrofização. 

A estrutura de “ciclicidade” alterou-se, dramaticamente, entre a área não 

eutrofizada, dominada pela macrófita Zostera e a área eutrofizada. O número 

total de ciclos (Tabela III) é mais elevado na área não eutrofizada (74517), 

seguido da área intermédia (15009) e da área eutrofizada (9164). Este 

fenómeno verifica-se uma vez que um grande número de ciclos tende a surgir 

em sistemas com mais compartimentos e níveis tróficos mais elevados. Nas 

duas áreas que definem os extremos do gradiente de eutrofização, a maior parte 

da “ciclicidade” do carbono ocorre através de ciclos de comprimento 2 e as vias 

preponderantes na “reciclagem” encontram-se representadas nas Figuras 7 e 8. 
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Figura 7: Diagrama de reciclagem na área não eutrofizada, representando os compartimentos 

envolvidos em 91% do fluxo de reciclagem (g PSLC m-2 ano-1). 
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Figura 8: Diagrama de reciclagem na área eutrofizada, representando os compartimentos 

envolvidos em 92% do fluxo de reciclagem (g PSLC m-2 ano-1). 

 

Estes diagramas mostram que uma menor quantidade de material circula 

por uma rede de ciclos mais complexa na comunidade da área não eutrofizada 

(Figura 7), enquanto que na área eutrofizada uma quantidade maior de material 

circula através de um menor número de vias (Figura 8). Há, ainda, a registar 

uma alteração dos compartimentos envolvidos neste processo. Relativamente, à 

área não eutrofizada os compartimentos chave são os Detritos, Hydrobia ulvae, 

Scrobicularia plana, Cerastoderma edule, Carcinus maenas e Littorina spp. Por 

seu turno, na área eutrofizada os compartimentos chave reduzem-se em 

número e passam a ser Detritos, Hydrobia ulvae, Scrobicularia plana e Cyathura 

carinata. 

 

 

5.3.  Comparação da Ascendência com outros indicadores 
ecológicos ao longo do gradiente de eutrofização: 
Diversidade e Exergia 

 
 Foi analisada a variação espacial da riqueza específica, 

heterogeneidade, exergia, exergia específica e ascendência (Tabela IV). Com 

esta comparação pretendeu-se esclarecer se estes indicadores ecológicos 

capturariam as alterações nas comunidades, ao longo do gradiente de 

eutrofização, fornecendo informação equivalente sobre o ecossistema. Marques 

et al. (1997, 1998) levaram a cabo um estudo detalhado sobre a variação 

espacial e temporal dos primeiros quatro. No presente estudo calculou-se o 
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valor médio anual de cada um dos indicadores para cada uma das áreas. Esta 

opção possibilitou a comparação linear dos resultados.  

 

TABELA IV. Comparação dos valores médios anuais dos indicadores ecológicos: riqueza 

específica, heterogeneidade, exergia específica, exergia e ascendência, ao longo do gradiente de 

eutrofização no braço Sul do estuário do Mondego. 

Indicadores Ecológicos Área não 
eutrofizada 

Área 
intermédia 

Área 
eutrofizada 

Biodiversidade 
Riqueza específica 

1,80 1,51 1,21 

Heterogeneidade 
0,99 1,46 1,52 

Exergia específica (Exergia. unid. de biomassa-1) 
85,70 150,29 165,42 

Exergia específica (só biomassa da macrofauna) 
283,57 278,50 244,34 

Exergia (g. m-2 det. equiv. energia) 
25364,00 4789,00 8547,00 

Ascendência (%) 42,30 30,40 36,70 

 
A riqueza específica apresentou valores anuais mais elevados na área 

não eutrofizada, correspondente à comunidade de Zostera noltii, decrescendo 

ao longo do gradiente de eutrofização. Pelo contrário, a heterogeneidade foi 

sempre mais elevada nas zonas eutrofizadas.  

A exergia registou, na área não eutrofizada, valores anuais superiores 

aos das outras duas áreas. Adicionalmente, estes valores revelaram-se mais 

elevados na zona eutrofizada do que na área intermédia (Marques et al., 1997, 

1998). Este facto está relacionado com a intensidade do “bloom” de macroalgas 

verdes que, por seu turno, determinou valores totais de biomassa muito mais 

elevados na área eutrofizada. Ao analisar inicialmente o valor da exergia 

específica verificou-se que este se apresentou mais elevado na área 

eutrofizada, diminuindo à medida que se progredia para a área não eutrofizada. 
Curiosamente, o cenário inverte-se quando o valor deste índice é calculado 

baseando-se apenas na biomassa da macrofauna. A explicação para estes 

resultados é a seguinte: na zona não eutrofizada a biomassa de Zostera noltii é 

sempre dominante. Nas restantes duas áreas, a biomassa de produtores 

primários (Enteromorpha spp.) só é importante durante a formação do “bloom” 

algal, tornando-se praticamente vestigial durante o resto do ano. Assim sendo, 

após o “crash” das algas, a cominidade fica a ser composta essencialmente por 

consumidores. Tal significa que numa comparação directa entre as três zonas 
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não é correcta visto, em parte do ano, estarmos a comparar uma comunidade 

dominada por Zostera noltii com comunidade dominadas por consumidores e 

com muito pouca biomassa de produtores primários. Na realidade, tendo em 

conta apenas os consumidores, o valor é mais elevado na área dominada pela 

comunidade de Zostera, reflectindo deste modo as diferenças na “qualidade” da 

biomassa envolvida nos cálculos (Marques et al., 1997). 

Tal como anteriormente mencionado, a ascendência foi mais baixa na 

zona intermédia, assumindo um valor superior na zona eutrofizada e 

apresentando o valor mais elevado na zona não eutrofizada. 

Em suma, verificou-se que a heterogeneidade e a exergia específica 

total seguiram o mesmo padrão, tendo aumentado ao longo do gradiente de 

eutrofização, no entanto a exergia específica tendo em conta apenas a 

biomassa animal e a riqueza específica diminuíram ao longo deste gradiente. 

Por sua vez, a exergia e a ascendência registaram um comportamento paralelo, 

evidenciando o valor mais elevado na área não eutrofizada e o mais reduzido na 

área intermédia. 
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6.  Discussão 

 

 

6.1.  Aplicação da Ascendência como indicador ecológico de 
qualidade ambiental ao longo do gradiente de 
eutrofização 

 

Para melhor compreender e quantificar os processos de eutrofização é 

vantajoso, em primeiro lugar, conhecer o contexto físico do sistema a estudar, 

incluindo os seus ciclos anuais de amplitude tidal. O estudo de longo termo que 

tem sido levado a cabo no estuário do Mondego indicou que anos de fraca 

precipitação tendem a estar associados a reduções nas taxas de “turnover” e 

aumentos na estabilidade da coluna de água, temperatura, salinidade e 

penetração luminosa. Estas alterações nas condições do sistema, potenciam, 

em princípio, o surgimento de “blooms” de macroalgas que têm, 

progressivamente, vindo a reduzir a extensão dos bancos de macrófitas ainda 

existentes (Marques et al., 1997; Martins et al., 2001). Como já foi referido, estes 

“blooms” de Enteromorpha spp. e Ulva spp. ocorrem, normalmente, desde o 

início da Primavera (Fevereiro/Março) até Julho, altura em que ocorre um 

declínio muito rápido e acentuado da biomassa algal. Enquanto que na zona 

não eutrofizada a produção primária ocorre ao longo de todo o ano, mesmo com 

as naturais oscilações sazonais da biomassa de Zostera, nas zonas intermédia 

e eutrofizada, o grosso da produção primária resume-se, essencialmente, ao 

período do “bloom macroalgal” (Marques et al.  1997). Nestas duas áreas, a 

produção tem um pico durante esse tempo específico, mas assume valores 

muito baixos durante o resto do ano. Este reduzido intervalo de tempo de 

intensa produção primária redunda, nestas áreas, num baixo valor da actividade 

total do sistema, dada por T , quando comparado com o da área não 

eutrofizada. 

Por outro lado, comparando os valores da informação mútua média das 

três estruturas de fluxos, é possível observar apenas um ligeiro decréscimo do 

valor deste índice, sugerindo este facto, que apesar das diferenças nas suas 

estruturas tróficas, estas áreas não são, deste ponto de vista, tão distintas 

quanto parecem à primeira vista. 

Sabendo que a ascendência quantifica simultaneamente o vigor 

(expresso por T ) e a organização do ecossistema (dada por AMI), não é de 

estranhar que este índice assuma o valor superior na área não eutrofizada e 
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diminua nas áreas intermédia e eutrofizada. Contudo, é interessante verificar 

que esta constatação não está de acordo com a definição de eutrofização 

introduzida por Ulanowicz (1986). Segundo o autor, este fenómeno 

corresponderia a “qualquer aumento na ascendência do sistema causado por 

um aumento da energia total que o atravessa compensando o aumento deste 

termo a descida concomitante da informação mútua dessa rede de fluxos”. 

Curiosamente, o processo que ocorre ao longo do braço Sul do estuário do 

Mondego pode ser caracterizado como sendo uma perturbação da ascendência 

do sistema, sob a forma de uma descarga intermitente de nutrientes (abertura 

da comporta do rio Pranto) que, conjugada com uma combinação propícia de 

factores físicos (ex. salinidade, precipitação, temperatura, etc) origina, 

simultaneamente, uma diminuição da actividade do sistema (diminuição de T ) e 

um declínio da informação mútua da estrutura de fluxos. Embora, durante o 

período do “bloom” algal, ocorra nas áreas afectadas um aumento significativo 

da actividade total do sistema, T  e, consequentemente, um forte acréscimo da 

ascendência, o panorama anual do sistema sugere que as duas áreas 

eutrofizadas revelam ser incapazes de acomodar o pico na produção primária. 

Deste modo, o resultado final foi uma diminuição no valor anual de T  e da 

ascendência, contrariamente aos resultados obtidos por Salomonsen (1992) e 

Ulanowicz (1997) ao simularem o aumento da entrada de nutrientes no sistema 

e, igualmente, em discrepância com Dalsgaard (1995, 1996) ao constatar o 

aumento da ascendência em quintas de arroz que empregam fertilizantes. É, no 

entanto, importante denotar que em nenhum dos estudos apontados foram tidas 

em conta as consequências de uma entrada prolongada de nutrientes para os 

sistemas.  

No tocante aos resultados da análise trófica (Figuras 5 e 6), ressalta que 

a comunidade de Zostera possuiu um nível trófico a mais que a comunidade da 

área eutrofizada, implicando uma rede trófica mais complexa, com 

consumidores de topo adicionais. Paralelamente, a comunidade da zona não 

eutrofizada exibe uma baixa eficiência de transferência no primeiro nível trófico. 

Este acontecimento evidencia o facto da maioria da produção de Zostera noltii, 

não poder ser ingerida directamente, graças ao seu alto teor de linhina e outros 

componentes dificilmente digeridos. Por este motivo, o material vegetal tem que 

sofrer primeiro decomposição e só então está disponível para entrar na rede 

alimentar (Lillebø, 2000). 

Segundo Ulanowicz (1997), os ciclos merecem consideração especial 

como agentes capazes de influenciar fortemente a estrutura geral da rede. De 
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facto, no que diz respeito à análise de ciclos, a percentagem de matéria total 

participante em cada ciclo, indicada pelo índice de ciclicidade de Finn (FCI), 

cresce à medida que o grau de eutrofização aumenta. Face a esta questão, 

Odum (1969) sugeriu que os ecossistemas maduros reciclam uma percentagem 

mais elevada da sua energia e materiais constituintes do que as comunidades 

pioneiras ou perturbadas (Tabela I). Por este motivo, o progressivo aumento do 

índice de ciclicidade de Finn indicaria a maturação do ecossistema. No entanto, 

Ulanowicz (1984), ressalva que sistemas perturbados também exibem 

frequentemente altos níveis de reciclagem. Em 1991, Ulanowicz & Wulff 

admitiram a hipótese de que este aumento de ciclagem em sistemas abalados 

seria uma resposta homeostática que permitiria manter em circulação recursos 

que, antes da perturbação, estavam armazenados como biomassa em 

organismos superiores. Este último cenário é mais consistente com os 

resultados do presente estudo. 

Um outro fenómeno a salientar é o facto de, na área não eutrofizada, o 

material circular numa rede de ciclos mais complexa, onde existem mais 

espécies chave envolvidas (Figura 7). Por seu turno, na área eutrofizada os 

compartimentos chave reduzem-se em número e uma quantidade superior de 

material circula num menor número de vias (Figura 8). Estas diferenças 

sugerem que, aquando de uma perturbação, a comunidade de Zostera está 

mais “apta” a lidar com uma debilidade inesperada numa das suas principais 

vias de ciclagem (Ulanowicz, 1986), podendo descentralizar o trajecto de 

material e energia sem sofrer danos graves. 

Quando se comparam as propriedades das 3 áreas, torna-se evidente 

um interessante padrão: as medidas associadas à área intermédia, na realidade 

não se encontram a meio caminho entre os valores estimados nos extremos do 

gradiente de eutrofização. A área intermédia exibiu os valores mais baixos de 

ascendência, AMI, T e capacidade de desenvolvimento e apresentou os valores 

mais elevados de redundância, TΦ  e FCI. A explicação mais provável para 

este fenómeno prende-se com a natureza instável deste sistema intermédio, já 

discutida por Marques et al. (1997; 1998). 
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6.2. Análise comparativa do comportamento da 
Ascendência e dos outros indicadores experimentados 

 

Com o intuito de esclarecer se diferentes indicadores ecológicos 

capturariam as alterações nas comunidades ao longo do gradiente de 

eutrofização, fornecendo informação equivalente sobre o ecossistema, 

procedeu-se à comparação dos valores anuais de riqueza específica, 

heterogeneidade, exergia, exergia específica e ascendência. 

A comunidade de Zostera, correspondente à área não eutrofizada, 

apresentou o valor anual de riqueza específica mais elevado. É globalmente 

reconhecido que os ecossistemas formados por estas angiospérmicas marinhas 

possuem uma produtividade muito elevada, associada a uma fauna rica, 

apresentando estes bancos densidades de fauna significativamente mais 

elevadas do que zonas adjacentes com areia ou vasa sem vegetação (Marques 

et al., 1997, Pardal, 1998). Constituem mesmo, mundialmente, um dos tipos de 

ecossistemas costeiros mais complexos e conspícuos (Thayer et al., 1984), 

constituindo um habitat de reprodução, protecção e refúgio face aos predadores 

para diversos grupos de organismos (Phillips & Meñez, 1988). 

Enquanto que a riqueza específica apresentou valores anuais mais 

elevados na área não eutrofizada, a heterogeneidade foi sempre mais elevada 

nas zonas eutrofizadas. Este facto torna-se mais evidente ao analisar a natureza 

do índice de Shannon-Wiener, utilizado no cálculo da heterogeneidade. Este 

índice integra duas componentes, o número de espécies e a sua abundância 

relativa. Sabendo que a zona não eutrofizada apresenta abundâncias 

elevadíssimas de Hydrobia ulvae, gastrópode detritívoro e consumidor de 

perifíton presente nas folhas das macrófitas (Morrisey, 1988; Philippart, 1995) e 

do bivalve filtrador (Loo, 1992; Prins & Smaal, 1989) Cerastoderma edule, 

explica-se o decréscimo da equitabilidade e, consequentemente, dos valores de 

heterogeneidade. 
Igualmente, a exergia específica apresentou o seu valor anual mais 

elevado na área eutrofizada, diminuindo à medida que se progredia para a área 

não eutrofizada. Segundo Marques et al. (1997), esta situação esteve 

intimamente ligada com a ocorrência de um “crash” algal nas áreas eutrofizadas, 

que resultou, não só numa drástica redução da biomassa total, como também 

na mudança de um sistema baseado na produção primária para um sistema 

baseado na detritivoria. O resultado é natural, uma vez que a exergia específica 
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é obtida pela razão entre a exergia e a biomassa total (Jørgensen & Nielsen, 

1998; Marques et al., 1997). De facto, quer na área intermédia quer na área 

eutrofizada, depois de Julho (depois do “crash” algal) (Figura 3) a biomassa total 

era, basicamente, constituída por animais, essencialmente filtradores e 

detritívoros (anelídeos e crustáceos), sendo claro que o aumento abrupto da 

exergia específica nestas áreas não reflectiu qualquer acréscimo de 

complexidade estrutural das comunidades mas sim uma diferença na 

“qualidade” da biomassa envolvida nos cálculos. Na realidade, analisando o 

comportamento deste índice tendo apenas em conta a biomassa de 

consumidores nas três áreas, verifica-se que o valor se apresentou mais 

elevado na comunidade de Zostera, diminuindo ao longo do gradiente de 

eutrofização. Este resultado está de acordo com a hipótese levantada por 

Marques et al. (1997), isto é, baseando-se apenas na biomassa de macrofauna, 

antes da ocorrência do crash algal, a exergia específica diminui ao longo do 

gradiente. Deste modo, verifica-se que a exergia específica pode variar muito 

drasticamente em função de dinâmicas anuais (por exemplo em comunidades 

dominadas por espécies com estratégias tipo r), providenciando uma imagem 

temporal e espacial que pode não estar relacionada com a integridade do 

sistema e a sua evolução a longo termo (Marques et al., 1997). 

Por sua vez, a exergia e a ascendência registaram um comportamento 

paralelo, evidenciando o valor mais elevado na área não eutrofizada e o mais 

reduzido na área intermédia. O facto de ambos os índices terem apresentado 

um valor superior na área eutrofizada quando comparada com a área intermédia 

está relacionado com a intensidade do “bloom” de Enteromorpha spp., tendo 

este determinado valores mais elevados de biomassa total nesta área (Marques 

et al. 1997). 

É interessante verificar que, à semelhança do presente estudo, 

Christensen (1994) assinalou uma boa correlação entre a ascendência e a 

exergia em 42 modelos (em equilíbrio) de diferentes tipos de ecossistema. Por 

seu turno, Jørgensen (1994) mostrou que esta correlação era melhorada 

(obteve um coeficiente de correlação de 0,97) se apenas fossem considerados 

ecossistemas do mesmo tipo (15 lagos diferentes). A exergia é calculada tendo 

por base a biomassa e a informação armazenada na biomassa, enquanto que a 

ascendência é determinada recorrendo à actividade total do sistema, T , e à 

estrutura dos fluxos na rede. Segundo Jørgensen (1997), uma maior quantidade 

de biomassa (e informação) gera mais fluxos. Paralelamente, quanto maior a 



 Discussão 
__________________________________________________________________ 

 

68 

quantidade de biomassa que o sistema tem que manter, maior tem que ser a 

sua actividade, T . Desta forma, são explicadas as elevadas correlações 

encontradas entre os dois índices. 

Em função do exposto, importa realçar a natureza inovadora deste 

estudo. Tanto quanto foi possível averiguar, para ecossistemas aquáticos este 

trabalho é um dos poucos que recorrendo a uma vasta série de dados empíricos 

corrobora a alta correlação encontrada entre exergia e ascendência obtida, até à 

data, utilizando unicamente modelos. 

 

 

6.3.  Aplicação da Ascendência: potencialidades e 
constrangimentos 

 
Apesar de todos os esforços desenvolvidos até ao momento, a 

investigação ao nível dos ecossistemas continua a ser uma das disciplinas 

menos desenvolvidas da ciência moderna. A análise destes sistemas tem que 

abarcar, de uma forma coordenada, inúmeras disciplinas, de forma a poder 

responder a questões relativas ao funcionamento de sistemas multidimensionais 

(Livingston et al., 2000). Esta investigação pressupõe a integração de diversos 

estudos levados a cabo numa área representativa e ao longo de um intervalo de 

tempo suficientemente longo para se poder ter em conta a variabilidade sazonal 

e interanual de factores físico-químicos e biológicos básicos. 

Como anteriormente discutido, só uma visão verdadeiramente pluralista 

pode ser a base de uma autêntica teoria de ecossistemas onde, 

simultaneamente, diversos pontos de vista são necessários para dar cobertura a 

todos os aspectos e propriedades destes sistemas vivos que continuam a ser 

um enigma para a humanidade. É neste contexto que se insere a teoria da 

ascendência de Robert Ulanowicz, como tentativa de descrever as propriedades 

que emergem do ecossistema como um todo. Ao derivar de uma fórmula 

matemática concreta, a ascendência clama ser mais do que um conceito vago, 

podendo ser aplicada a qualquer ecossistema cujas conexões possam ser 

identificadas e quantificadas. Uma vez sabidos que componentes do sistema se 

afectam entre si e “por quanto” pode medir-se a ascendência (Ulanowicz, 1986). 

Um índice global de sistema, que captura quando um sistema muda 

como resposta a uma perturbação particular, tem potencialidades para ser um 

instrumento valioso em vários projectos ecológicos. Infelizmente, ainda é raro 
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obter os dados suficientes para descrever todas as interacções tróficas que 

ocorrem nos ecossistemas. É, precisamente, neste ponto que reside a 

fragilidade da aplicação desta abordagem em projectos de gestão ambiental. 

Habitualmente, em estudos de impacto e gestão ambiental, o factor tempo é de 

extrema importância, dada a necessidade de tomar decisões acertadas num 

curto intervalo de tempo, sob pena de estas não serem tidas em conta pelos 

decisores políticos. 

Passado o processo laborioso de reunião de todos os dados 

necessários, é uma questão de rotina estimar a ascendência e capacidade do 

sistema, assim como os componentes do “overhead”, que em conjunto indicam 

um perfil instantâneo do estado de desenvolvimento do sistema. 

Uma vez ultrapassada esta fase, a ascendência e índices 

complementares têm dado um contributo importante e inovador na 

caracterização e quantificação do estado de desenvolvimento “momentâneo” de 

vários sistemas e na identificação e quantificação dos efeitos de perturbações 

nos ecossistemas. Paralelamente, tem fornecido algumas pistas na identificação 

dos elementos limitantes e suas fontes no ecossistema. Por outro lado, tem 

fornecido indicações sobre o modo de aferir o “estado de saúde” e integridade 

de um ecossistema, bem como facilitar sugestões relativas à atribuição de 

“valor” aos recursos naturais.  

Em suma, analisando globalmente todo o trabalho desenvolvido em 

torno da teoria da ascendência, ressalta a necessidade de testar, num número 

cada vez mais alargado de ecossistemas reais, os seus princípios e os 

corolários extraídos a partir dela. Foi com este intuito que se aplicou a teoria da 

ascendência e a análise de rede a um gradiente de eutrofização ao longo do 

braço Sul do estuário do Mondego. O resultado obtido contribuiu para uma 

compreensão mais detalhada do processo de eutrofização, tendo motivado uma 

revisão da formulação de eutrofização dada por Ulanowicz (1986) (Ulanowicz, 

comunicação pessoal; Patrício et al., em prep.) 
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 Anexo I 

 

 
Parâmetros e resultados obtidos para a área não eutrofizada 

utilizando o programa Ecopath with Ecosim (versão Beta). 

 

 

 
TABELA 1.1. Parâmetros básicos inseridos e estimados (assinalados com *) pelo programa Ecopath 

with Ecosim (versão Beta) para a área não eutrofizada do braço Sul do estuário do Mondego.  
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TABELA 1.4. Valores estimados de respiração para as espécies/grupos da área não eutrofizada 

do braço Sul do estuário do Mondego 
 



 

 
Anexo II 
 

 
Parâmetros e resultados obtidos para a área intermédia utilizando o 

programa Ecopath with Ecosim (versão Beta). 
 

 

 
TABELA 2.1. Parâmetros básicos inseridos e estimados (assinalados com *) pelo programa Ecopath 

with Ecosim (versão Beta) para a área intermédia do braço Sul do estuário do Mondego. 
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TABELA 2.4. Valores estimados de respiração para as espécies/grupos da área intermédia do 

braço Sul do estuário do Mondego 

 



 

 
Anexo III 
 

 
Parâmetros e resultados obtidos para a área eutrofizada utilizando o 

programa Ecopath with Ecosim (versão Beta). 
 

 

 
TABELA 3.1. Parâmetros básicos inseridos e estimados (assinalados com *) pelo programa Ecopath 

with Ecosim (versão Beta) para a área eutrofizada do braço Sul do estuário do Mondego. 
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TABELA 3.4. Valores estimados de respiração para as espécies/grupos da área eutrofizada do 

braço Sul do estuário do Mondego. 
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