8.1

Introducéaoc

A esséncia da competicdo interespecifica é que os individuos
de uma espécie sofrem redugio em fecundidade, crescimento
ou sobrevivéncia como resultado da exploragio de recursos ou
interferéncia de individuos de uma outra espécie. Essa com-
petigdo provavelmente afeta a dinfimica de populagdes das es-
pécies competidoras, e a dinimica, por sua vez, pode influen-
ciar as distribuiges das espécies e sua evolugio. Naturalmen-
te, a evolugdo, por sua vez, pode influenciar as distribui¢oes e
dinimicas das espécies. Neste capftulo, enfocamos os efeitos
da competigio sobre as populagdes de espécies, enquanto o
Capfrulo 19 examina o papel da competicio interespecifica (jun-
tamente com a predagdo e o parasitismo) na estruturagio de co-
munidades ecolégicas. Existem diversos temas introduzidos nes-
te capitulo que sdo abordados e discutidos de modo mais profun-
do no Capitulo 20. Os dois capitulos devem ser lidos juntos para
uma cobertura completa da competicio interespecifica.

8.2 Alguns exemplos de competicao
interespecifica

uma diversidade
_de exemplos de
competigdo...

Existem muitos estudos sobre compe-
tigdo interespecifica entre espécies de
todos os tipos. Inicialmente, escolhe-
mos seis, para ilustrar muitas idéias importantes.

8.2.1 Competicdao entre peixes salmonideos

Salvelinus matma (Dolly Varden) e S. leu-
comaenis (white-spotted) sio peixes da
familia Salmonidae morfologicamente
simjlares e intimamente relacionados. As duas espécies s3o en-
contradas juntas em muitos riachos em Hokkaido Island, no Ja-
pdo, mas S. malma é distribuida em altitudes mais elevadas (mais
distante, a montante) do que S. leucomaenis, com uma zona de

... entre peixes
salmonideos,...

sobreposi¢do em alticudes intermedidrias. Em riachos onde uma
espécie ndo estd presente, a outra expande seus limites, indicando
que a distribuicio pode ser mantida por competicio (isto ¢, cada
espécie sofre e, portanto, ¢ excluida de certos locais, na presenca
de outras espécies). A temperatura da dgua, um fator abidtico
com conseqiiéncias profundas na ecologia de peixes (j4 discutida
na Se¢io 2.4.4), aumenta a jusante. 7

Por meio de experimentos em riachos artificiais, Taniguchi
e Nakano (2000) demonstraram que, quando cada espécie foi
testada isoladamente, as temperaturas mais elevadas causaram um
aumento nos encontros agressivos. Porém, este efeito foi inverti-
do para S. malma quando na presenca de S. lencomaenis (Figura
8.1a). Como reflexo disso, individuos de S. malma foram impe-
didos de ocupar posigdes favordveis no forrageio quando indivi-
duos de S. lencomaenis estavam presentes e tiveram taxas mais
baixas de crescimento ¢ menor probabilidade de sobrevivéncia.

Assim, os experimentos apdiam 4 idéia de que S. malma
e S. leucomaenis competem: uma espécie, ao menos, sofre di-
retamente pela presenga da outra. Elas coexistem no mesmo
rio, mas em uma escala mais detalhada suas distribuicoes se
sobrepdem muito pouco. Especificamente, S. lencomaenis pa-
rece eliminar e excluir S. malma dos locais a jusante. A razdo
desse limite superior de S. leucomaenis permanece desconheci-
da, 3 medida que ela nfo sofre pela presenga de S. malma em
temperaturas mais baixas.

8.2.2 Competicdo entre cracas

O segundo estudo diz respeito a duas
espécies de cracas na Escécia: Cheha-
malus stellatus e Balanus balanoides (Figura 8.2) (Connell,
1961). Essas espécies freqiientemente sdo encontradas juntas,
nos mesmos costdes rochosos atlinticos do noroeste da Euro-
pa. Contudo, os adultos de C. szellatus em geral ocorrem em
uma zona entre-marés acima da dos adultos de B. balanoides,
embora os jovens de C. stellatus se estabelegam em grande
nimero na zona de B. balanoides. Na tentativa de compreen-

... entre cracas... -
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FIGURA 8.1 (a) Fregliéncia de encontros
agressivos iniciados por individuos de cada
espécie de peixe, durante um experimento
de 72 dias em canais de riachos artificiais,
com duas réplicas de 50 individuos de Sal-
velinus malma) ou 50 individuos de S. feu-
comaenis, sozinhos (alopatria) ou 25 indivi-
duos de cada espécie juntos (simpatria). (b)
Freqiiéncia de forrageio. (c) Taxa de cresci-

der essa zonagio, Connell monitorou a sobrevivéncia de C.
stellatus jovens na zona de B. balanoides. Durante um ano, ele
realizou censos sucessivos de individuos mapeados e, mais
importante, em alguns locais garantiu que jovens de C. stella-
tus estabelecidos na zona de B. balanoides se mantiveram li-
vres de contato com individuos desta espécie. Ao contrério do
padrdo normal, tis individuos sobreviveram bem, indepen-
dentemente do nivel entre-marés. Assim, a causa normal da
mortalidade de jovens de C. stellatus aparentemente nio foi o
aumento dos tempos de submersio das zonas mais baixas, mas
a competi¢io de B. balanoides nesses locais. A observagio di-
reta confirmou que B. balanoides reduziu, suplantou ou sub-
jugou C. stellatus, e a mortalidade mais alta desta ocorreu du-

mento especifico em comprimento. As letras
diferentes indicam que as médias s&o signi-
ficativamente diferentes entre si (de Tanigu-
chi e Nakano, 2000).

rante as estagdes de crescimento mais rdpido de B. balanoides.
Além disso, os poucos individuos de C. stellatus que sobrevive-
ram um ano no adensamento de B. balanoides eram muito me-
nores do que os que ndo se submeteram a essa situagdo. Uma vez
que as cracas produziram menos descendentes, ficou evidente que
a competigio interespecifica também reduziu a fecundidade.

Portanto, B. balanoides ¢ C. stellatus competem. Essas
espécies coexistem no mesmo costio, mas como os peixes da
segdo anterior, em uma escala mais detalhada suas distribuiges
se sobrepbem pouco. B. balanoides reduz e exclui C. stellatus
das zonas inferiores; contudo, C. stellatus pode sobreviver nas
zonas superiores, onde B. balanoides ndo tem essa capacidade,
devido 4 sua comparativa sensibilidade 4 dessecagio.
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FIGURA 8.2 Distribuigdo entre-marés de
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8.2.3 Competicao entre galios (Galium spp.)

A. G. Tansley, um dos mais famosos
“fundadores” da ecologia vegetal, estu-
dou a competi¢do entre duas espécies de gilio (Tansley, 1917).
Galium bercynicum € uma espécie que cresce naturalmente em
solos dcidos da Gra-Bretanha, enquanto G. pumilum é limitada a
solos mais calcdrios. Tansley verificou que quando cultivava as
espécies separadamente, ambas podiam crescer tanto em solo 4ci-
do de um local de G. hercynicum quanto em solo calcdrio de um
local de G. pumilum. Porém, se eram cultivadas juntas, apenas G.
hercynicum crescia satisfatoriamente em solo 4cido e somente G.
pumilum crescia satisfatoriamente em solo calcirio. Portanto,
quando crescem juntas, as duas espécies competem, e uma espé-
cie ganha, enquanto a outra fica tdo desfavorecida que é excluida

“ i entre galios,...”

* competitivamente do local. O resultado depende do hdbitat em

que ocorre a competigio.

8.2.4 Competicdo entre espécies de
Paramecium

O quarto exemplo vem do trabalho
clissico do grande ec6logo russo G. E.
Gause, que estudou a competigdo em
experimentos de laboratério, utilizando trés espécies do pro-
tozodrio Paramecium (Gause, 1934, 1935). Todas as trés espé-
cies cresciam bem isoladamente, alcangando capacidades de
suporte estdveis em tubos com um meio liquido. Nesses tu-
bos, 0 Paramecium consumia células bacterianas ou de levedu-

i entre espécies
~de ‘Paramecium,...

maré viva); NMR = nivel médio de maré; N-=
maré morta (segundo Connell, 1961).

destes fatores. .

ras, que, por sua vez, viviam em farinha de aveia renovada
regularmente (Figura 8.3a).

Quando Gause cultivou P. gurelia e P. caudatum juntas, P.
caudatum foi reduzida até o ponto de extingio, ficando apenas P.
aurelia (Figura 8.3b). P. caudatum normalmente n3o teria chega-
do a morrer tio rdpido como aconteceu, mas o procedimento
experimental de Gause envolveu a remogio didria de 10% da
cultura e de animais. Assim, P. aurelia foi bem-sucedida na com-
petigdo, porque, perto do ponto em que o tamanho de sua popu-
lagdo se estabilizava, ela seguia aumentando em 10% por dia (e
podia se opor 3 mortalidade imposta), enquanto P. candatum au-
mentava apenas cerca de 1,5% ao dia (Williamson, 1972).

Ao contririo, quando P. caudarume P. bursaria foram culti-
vadas juntas, nenhuma delas sofreu um declinio até a extinggo —
elas coexistitam. Porém, suas densidades estdveis foram muito
mais baixas do que quando cresceram isoladamente (Figura 8.3c),
indicando que elas estavam em competicio (isto ¢, elas “sofre-
ram’). Contudo, uma observagio mais detalhada revelou que,
embora vivessem juntas no mesmo tubo, elas estavam espacial-
mente separadas, como os peixes de Taniguchi e Nakano e as
cracas de Connell. P. candatum tendia a alimentar-se das bacté-
rias suspensas no meio, enquanto P. bursaria se concentrava nas

células de levedura do fundo dos tubos.

8.2.5 Coexisténcia entre aves,

Os ornitologistas sabem que espécies
de aves intimamente relacionadas com
freqiiéncia coexistem no mesmo hdbitat. Cinco espécies de

... entre aves...
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FIGURA 8.3 Competigdo de Paramecium. (a) P. aurelia, P. caudatum e P. bursaria estabelecem populag@es quando cultivadas separadamente em
meio de cultura. (b) No mesmo meio de cultura, P. aurelia provoca a extingdo de P. caudatum. (c) No mesmo meio de cultura, P. caudatum e P.
bursaria coexistem, embora com densidades mais baixas do que as apresentadas separadamente (segundo Clapham, 1973; de Gause, 1934).

chapins (Parus), por exemplo, ocorrem juntas em florestas de
latifoliadas inglesas: chapim-azul (P. caerulens), o chapim-real
(P. major), P. palustris, chapim-do-salgueiro (P. montanus) e
chapim-carvio (P. ater). Todas estas espécies possuem bicos
curtos e procuram alimento principalmente em folhas e ga-
lhos, mas is vezes no solo; todas se alimentam de insetos ao
longo do ano, bem como de sementes no inverno; e todas
nidificam em cavidades, geralmente de 4rvores. No entanto,
quanto mais examinarmos os detalhes da ecologia dessas espé-
cies coexistentes, mais provavelmente encontraremos diferen-
cas ecoldgicas — por exemplo, no local exato onde se alimen-
tam dentro das drvores, no tamanho do inseto-presa ¢ na du-
reza das sementes que consomem. A despeito de suas seme-
lhangas, podemos ser tentados a concluir que as espécies de
chapim competem um pouco, mas coexistem devido a inges-
tdo de recursos diferentes de maneiras bastante parecidas. Con-
tudo, uma abordagem com rigor cientifico, para determinar o
papel da competigio em curso, requer a retirada de uma ou
mais espécies competidoras e 0 monitoramento das respostas
das que permaneceram. Martin e Martin (2001) fizeram exa-
tamente isso em um estudo com duas espécies muito simila-
res: as aves canoras Vermivora celata e V. virginiae, cujos terri-
tdrios de reprodugio se sobrepdem na regizo central do Arizo-
na. Em parcelas com a presenca de apenas uma das espécies, V.
celata e V. virginiae emplumaram entre 78 ¢ 129% mais filho-
tes por ninho, respectivamente. Esse desempenho melhor foi
devido ao maior acesso aos locais preferidos para nidificagdo e
ao conseqliente decréscimo de perdas de filhotes por preda-

¢do. No caso de V. virginiae, a taxa de alimentagio também
aumentou em parcelas das quais a outra espécie fora retirada

(Figura 8.4).

8.2.6 Competicao entre diatomaceas

O tltimo exemplo procede de uma
pesquisa de laboratério com duas es-
pécies de diatomdceas de dgua doce:
Asterionella formosa e Synedra uina
(Tilman ez /., 1981). Essas duas espécies necessitam de
silicato para construir suas paredes celulares. Esse experi-
mento foi incomum, pois, a0 mesmo tempo em que foram
monitoradas as densidades populacionais, realizou-se o re-
gistro do impacto das espécies sobre o seu recurso limitan-
te (o silicato). Quando uma espécie era cultivada isolada-
mente, em um meio de cultura ao qual eram adicionados
recursos de forma continua, se alcangava uma capacidade
de suporte estdvel, mantendo-se o silicato em uma concen-
tragio baixa constante (Figura 8.5a, b). Contudo, ao ex-
plorar este recurso, S. #/na reduziu a concentragio de sili-
cato até um nivel mais baixo do que o provocado por A.
formosa. Em conseqiiéncia, quando as duas espécies foram
cultivadas juntas, S. #/na manteve a concentragio a um ni-
vel demasiado baixo para a sobrevivéncia e a reprodugio de
A. formosa. Portanto, S. ulna excluiu competitivamente 4.
formosa de culturas mistas (Figura 8.5¢).

.aenire

diatomaceas




8.3 Avaiiacdo: algumas caracieristicas
gerais da competicdo interespacifica

8.3.1 Esclarecendo aspectos ecoldgicos e
evolutivos da competicao

Os exemplos anteriores mostram que os individuos de
espécies diferentes podem competir, 0 que n3o é surpreenden-
te. Os experimentos de campo com cracas e espécies de Vermi-
vora também mostram que espécies diferentes competem na
natureza (isto ¢, houve uma redugdo interespecifica mensuri-
vel da abundincia e/ou fecundidade e/ou sobrevivéncia). Além
disso, parece que as espécies competidoras podem excluir-se
mutuamente de determinados hdbitats, de modo que nio coe-
xistam (como com os gdlios, as diatomdceas e o primeiro par
de espécies de Paramecium), ou podem coexistir, talvez utili-
zando o hdbitat de uma maneira um pouco diferente (p. ex., as
cracas e o segundo par de espécies de Paramecium).

Todavia, o que acontece com os chapins coexistentes?
Certamente as cinco espécies de aves coexistem e utilizam o
hdbitat de um modo um pouco distinto. Porém, isso tem al-
guma relagio com a competigio? E possivel que sim. Pode ser
que as cinco espécies de chapim coexistam como resultado de
respostas evolutivas & competi¢io interespecifica. Isso requer

'-.'(é) 'A. formosa sozinha (b) S. ulna sozinha
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FIGURA 8.4 Diferenga porcentual nas taxas de alimentagdo (mé-
dia + EP) de Vermivora celata e V. virginiae, em parcelas em que
uma das espécies foi retirada experimentalmente. As taxas de ali-
mentagdo (visitas ao ninho com alimento, por hora) foram medidas
durante o periodo de incubagdo (taxas de machos se alimentando
e de fémeas incubando no ninho) e durante o periodo de nidifica-~
¢do (taxas combinadas de alimentacéo e nidificagdo dos dois pro-
genitores). Os valores P provém dos testes-t da hipdtese segundo
a qual cada espécie teve taxas de alimentagdo mais aitas nas par-
celas em que a outra espécie fora retirada. Esta hipdtese foi confir-
mada para V. virginiae, mas nao para V. celata (segundo Martin e
Martin, 2001). :
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FIGURA 8.5 Competigdo entre diatoma-
ceas. (a) Quando cultivada isoladamente
em um meio de cultura, Asterionella for-
mosa estabelece uma populagdo estavel
e mantém o recurso, o silicato, em um ni-
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vel baixo constante. (b) Para Synedra ulna
cultivada sozinha, observa-se o mesmo,
mas o silicato € mantido em um nivel mais
baixo. (¢) Quando cultivadas juntas, em
duas réplicas, S. ulna leva A. formosa a
extingdo (segundo Tilman et al., 1981).
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uma explicagio mais extensa. Como j4 vimos, quando duas
espécies competem, os individuos de uma ou de ambas po-
dem sofrer redugdes de fecundidade e/ou sobrevivéncia. Os
individuos mais ajustados de cada espécie podem ser aqueles
que (em termos relativos) escapam da competigio porque uti-
lizam o hdbitar de modo diferente do que fazem os individuos
da outra espécie. A selegio natural favorecerd, entdo, tais indi-
viduos, e, por fim, a populagdo pode ser constituida inteira-
mente por eles. As duas espécies evoluirio, tornando-se mais
diferentes entre si do que eram anteriormente; elas competi-
rio menos e, assim, terdo mais probabilidade de coexistir.

A dificuldade de uma explicagio
desse tipo para os chapins é que nio
existem provas. Precisamos ter caute-
la a0 examinar a expressio de Connell
(1981), que invocou de modo tdo cri-
tico o “fantasma da competigio pas-
sada”, pois ndo podemos tetroceder no tempo para comprovar
se as espécies alguma vez competiram mais do que atualmen-
te. Uma interpretagio plausivel é que, no curso de sua evolu-
Gdo, uma espécie tenha respondido 4 selegio natural de ma-
neira distinta, mas inteiramente independente. Tratam-se de
espécies diferentes que possuem caracteristicas distintas. Po-
rém, elas nfo competem nem nunca competiram; elas apenas
sdo diferentes. Se tudo isso fosse verdadeiro, a coexisténcia
dos chapins n3o teria nada a ver com competiggo. Mais uma
vez alternativamente, pode ser que no passado a competigio
tenha eliminado vdrias outras espécies, deixando para trds ape-
nas aquelas que sdo diferentes na sua utilizagio do hdbitat:
podemos ainda ver a mio do “fantasma da competigdo passa-
da”, mas atuando como uma forga ecoldgica {eliminando es-
pécles) e ndo como uma forga evolutiva (modificando-as).

Portanto, o estudo dos chapins e as dificuldades que dele
derivam ilustram dois pontos gerais importantes. O primeiro
¢ que devemos dedicar uma atengdo especial, e separada, aos
efeitos ecolégicos e evolutivos da competigdo interespecifica.
Os efeitos ecolégicos, de maneira geral, consistem na possibi-
lidade de eliminagdo de espécies de um hébitat por competi-
Gao de individuos de outras espécies ou, se as espécies compe-
tidoras coexistem, que os individuos de uma delas a0 menos
sofram redugbes de sobrevivéncia e/ou fecundidade. Os efei-
tos evolutivos significam que as espécies diferem entre si mais
do que farjam por outros motivos e, portanto, competem
menos (ver Se¢do 8.9).

O segundo ponto, contudo, é
que existem profundas dificuldades
para invocar a competigdo como uma
explicacio para os padrdes observados
e especialmente invocd-la como uma explicagio evolutiva.
Como vimos com as espécies de Vermivora, uma manipulagio
experimental (p.ex., a eliminagio de uma ou mais espécies)
pode indicar a presenga de competigao no presente, se ela pro-
vocar um aumento da fecundidade, da sobrevivéncia ou da
abundéncia da espécie remanescente. Todavia, os resultados
negativos seriam igualmente compativeis com a eliminagdo

simplesmente -

de espécies por competi¢io no passado, com a evitagdo evolu-
tiva de competi¢do no passado e com a evolugio independen-
te de espécies nio-competidoras. De fato, para muitos con-
juntos de dados, ndo hd mérodos féceis ou concordantes que
permitam fazer distingdo entre essas explicagdes (ver Capitulo
19). Assim, no restante deste capitulo {e no Capitulo 19),
quando examinarmos os efeitos ecoldgicos e especialmente os
efeitos evolutivos da competigdo, precisamos ser mais cautelo-
sos do que de costume.

8.3.2 Competicao de exploracao, competicdo
de interferéncia e alelopatia

Por ora, contudo, que outras caracte-
risticas gerais emergem de nossos
exemplos? Como com a competigdo ,
intra-especifica, pode-se estabelecer uma distingao bdsica en-
tre competigdo de interferéncia e competigio de exploragio
(embora em uma tnica interagdo possam ser encontrados ele-
mentos de ambas) (ver Se¢do 5.1.1). Na exploragio, os indivi-
duos interagem entre si indiretamente, respondendo a um ni-
vel de recursos que foi reduzido pela atividade dos competi-
dores. O trabalho sobre diatomdceas proporciona um exem-
plo claro disso. As cracas de Connell, ao contrério, fornecem
um exemplo claro de competi¢do de interferéncia. B. balanoi-
des, em particular, interferiu direta e fisicamente na ocupagio
por C. stellatus do espago limitado no substrato rochoso.

A interferéncia, por outro lado,
nem sempre acontece de maneira tdo
direta. Entre as plantas, freqiientemente se diz que a interfe-
réncia ocorre por meio da produgio e liberagio no ambiente
de substincias quimicas téxicas para outras espécies, mas nio
para os produtores (o que se conhece como alelopatia). Nio
hd davida de que as substincias quimicas com tais proprieda-
des podem ser extraidas de plantas, mas é dificil estabelecer
um papel para elas na natureza ou que elas evoluiram por cau-
sa dos seus efeitos alelopdticos. Por exemplo, extratos de mais
de 100 ervas daninhas comuns foram registrados como tendo
potencial alelopdtico contra plantas de lavoura (Foy e Indet-
jir, 2001), mas os estudos geralmente envolveram bioensaios
laboratoriais ndo-naturais, em vez de experimentos de campo
realistas. De uma maneira semelhante, Vandermeest e colabo-
radores (2002) mostraram no laboratério que um extrato de
folhas da castanheira americana (Castanea dentata) impediu a
germinagio de sementes de uma espécie de azaléia (Rhododen-
dron maximum). A castanheira americana era uma das 4rvores
mais comuns da floresta decidua no leste dos EUA, até ser
devastada pela praga da castanheira (Cryphonectria parasitica).
Vandermeest e colaboradores conclufram que a expansio de
populagbes de azaléia durante o século XX pode ter sido devi-
da tanto 2 cessagdo da influéncia alelopdtica da castanheira quan-
to 4 invasio de clareiras (mais comumente citada) apés a agéo da
praga, da derrubada em larga escala e do fogo. No entanto, sua
hipétese ndo pode ser testada. Entre os girinos de espécies com-

“inferferéncia,
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petidoras, igualmente certos produtos inibidores transportados
pela dgua tém sido implicados como um meio de interferéncia
(ralvez o caso mais estdvel seja 0 de uma alga produzida nas fezes
de uma 1 comum [Rana temporaria], que inibe o sapo aranzeiro
[Bufo calamita] Beebee, 1991; Griffiths ez al., 1993]), mas aqui
mais uma vez no estd clara sua importincia na natureza (Pe-
tranka, 1989). Naturalmente, a produgao, por fungos e bactérias,
de substncias quimicas que inibem o crescimento de microrga-
nismos potencialmente competidores ¢ muito reconhecida — e
explorada na seleggo e produgio de antibidticos.

8.3.3 Competicoes simétrica e assimétrica

A competigio interespecifica (como a
competi¢do intra-especifica) é muitas
vezes altamente assimétrica — as con-
seqiiéncias com freqiiéncia n3o sio as
mesmas para ambas as espécies. No
caso das cracas de Connell, por exemplo, B. balanoides excluiu
C. stellatus da sua zona de sobreposicdo potencial, mas o efeito
de C. stellatus sobre B. balanoides foi insignificante: B. bala-
noides ficou limitada pela sua prdpria sensibilidade 2 desseca-
¢do. Uma situagio andloga é proporcionada por duas espécies
de taboa em charcos de Michigan; Tjpha latifolia ocorse prin-
cipalmente em dguas mais rasas, enquanto 7. angustifolia ocor-
rem em 4dguas mais profundas. Quando cultivadas juntas (em
simpatria) em lagos artificiais, as duas espécies refletem suas
distribuigSes naturais, com T. latifolia ocupando principalmen-
te zonas em profundidade entre 0 e 60 cm abaixo da superfi-
cdie da dgua e T. angustifolia principalmente entre 60 € 90 cm
(Grace e Wetzel, 1998). Quando crescem isoladamente (alo-
patria), a distribuigo de T. angustifolia desloca-se marcada-
mente para dguas mais rasas. 7. /atifolia, ao contrdrio, mostra
apenas deslocamento pequeno para profundidades maiores na
auséncia de competi¢o interespecifica.

De um ponto de vista mais amplo, parece que os casos
altamente assimétricos de competigdo interespecifica (em que
urna espécie é pouco afetada) em geral sio mais numerosos do
que os casos simétricos (p. ex., Keddy e Shipley, 1989). Con-
tudo, o ponto mais importante é que existe um continuum
que vai desde os casos de competigdo perfeitamente simétrica
até os casos de competigio fortemente bastante assimétrica. A
competigdo assimétrica resulta da capacidade diferencial de
espécies em ocupar posicoes mais altas em uma hietarquia com-
petitiva. Em plantas, por exemplo, isso pode resultar de dife-
rengas em altura, com uma espécie sendo capaz de sobrepujar
completamente uma outra e ter acesso 2 luz (Freckleton e Wa-
tkinson, 2001). Fm uma linha similar, Desfuli e colaborado-
res (2002) argumentaram que pode ser esperada competigio
assimétrica entre espécies de parasitos que ocupam posigoes
seqiienciais no sistema digestério do seu hospedeiro, com um
parasito de estdbmago reduzindo os recursos e influenciando
adversamente um patrasito intestinal localizado a jusante, mas
nio vice-versa. A competi¢io assimétrica é especialmente pro-

“-a competigao -
- Interespecifica @ -
. muitas vezes
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vivel onde hd uma diferenca muito grande de tamanho entre
as espécies competidoras. Experimentos sobre exclusio reci-
proca tém revelado que os ungulados pastejadores (a ovelha
doméstica e o cabrito-montés espanhol [Capra pyrenaica)) re-
duzem a abundincia do besouro herbivoro Timarcha lugens
em vegetagdo arbustiva, na Espanha, por competigio de ex-
ploracdo (e em parte por predagio incidental). Contudo, n2o
hd efeito de exclusao dos besouros sobre o desempenho dos
ungulados (Gomez e Gonzales-Megias, 2002).

8.3.4 A competicao por um recurso pode
influenciar a competicao por um outro

Por fim, ¢ importante ressaltar que a competigio por um fre-
curso muitas vezes afeta a capacidade de um organismo para
explorar um outro recurso. Buss (1979), por exemplo, mos-
trou que nas interagdes entre espécies de briozodrios (animais
coloniais, modulares) parece haver uma interdependéncia en-
tre competigdo por espago e por alimento. Quando uma cold-
nia de uma espécie entra em contato com uma coldnia de
uma outra espécie, ela interfere nas correntes alimentares autoge-
radas das quais dependem os briozodrios {a competigdo por espa-
o afeta a alimentacdo). Porém, uma coldnia com escassez de ali-
mento, por sua vez, terd uma capacidade muito menor de com-
petir por espago (por meio do crescimento por sobreposigio).
Entre as plantas com rafzes, po-
dem ser encontrados exemplos com-
pardveis. Se uma espécie invade a copa
de outra e a priva de luz, a espécie su-

primida sofrerd diretamente a redugio da energia luminosa
que obtém, o que reduzird também a taxa de crescimento de
suas rafzes; portanto, ela serd menos capaz de explorar o supri-
mento de 4gua e nutrientes do solo. Isto, por sua vez, reduzird
a taxa de crescimento de suas folhas e caules. Assim, quando
as espécies vegetais competem, as repercussdes fluem em am-
bos os sentidos, entre as raizes e as partes aéreas (Wilson,
1988a). Diversos pesquisadores m tentado separar os efeitos
da competigo da copa e da competi¢do das raizes, mediante
um delineamento experimental em que duas espécies sio cul-
tivadas: i) separadamente; (ii) juntas; (iii) no mesmo solo, mas
com suas partes aéreas separadas; (iv) em solos separados, mas
com as partes aéreas juntas. Um exemplo disso é um estudo
com o milho (Zea mays) e a exvilha (Pisum sativum) (Semere e
Froud-Williams, 2001). Em competigdo total, com rafzes ¢
partes aéreas entremeando-se, a produgio de biomassa (maté-
ria seca por planta, 46 dias apds a semeadura) do milho eda
ervilha diminuiu, respectivamente, em 59 e 53 % em relagdo
2 biomassa “controle”, em que as plantas foram cultivadas iso-
ladamente. Quando apenas as raizes estavam entremeadas, a
produgio de biomassa da ervilha foi reduzida a 57% do valor-
controle, mas quando somente as partes aéreas se entremea-
vam, a produgio de biomassa representou 90% do controle
(Figura 8.6). Esses resultados indicam, portanto, que os re-
cursos do solo (nutrientes minerais € d4gua) foram mais limi-
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Cultivadas
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Competicao
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Competicao entre
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FIGURA 8.6 Competicéo de raizes e de par-
tes aéreas entre individuos de milho e ervi-
tha. Acima estéo as plantas experimentais
utilizadas, abaixo estdo os pesos secos de
individuos de ervilha apds 46 dias, em por-
centagem daqueles alcangados por plantas
crescendo separadamente (dados de Seme-
re e Froud-Williams, 2001).

tantes do que a luz, um achado comum na literatura (Snaydon,
1996). Eles também apdiam a idéia de que as competigbes
entre rafzes e entre partes aéreas se combinam na geragdo de
um efeito geral, em que a redugio total na biomassa vegetal
(em 53%) ficou préxima ao produto das redu¢des de apenas
raizes e apenas parte aérea (90% de 57% ¢ 51,3%).

8.4 Exclusao competitiva ou coexisténcia?

Os resultados de experimentos como os descritos neste capi-
tulo manifestam uma questdo critica do estudo dos efeitos eco-
l6gicos da competi¢io interespecifica: quais sio as condigbes
gerais que permitem a coexisténcia de competidores e que cir-
cunstincias levam 2 exclusio competitiva? Os modelos mate-
mdticos tém propiciado uma visdo perspicaz a respeito.

8.4.1 O modelo logistico da competicao

interespecifica

O modelo de “Lotka-Volterra” da competigdo interespecifica
(Volterra, 1926; Lotka, 1932) é uma extensdo da equagzo lo-
gistica descrita na Se¢go 5.9. Como tal, ele incorpora todas as
deficiéncias da logistica, mas permite construir um modelo
ttil que traz um esclarecimento sobre os fatores que determi-
nam o resultado de uma interagio competitiva.

A equagcdo logfstica:

v _ K-N

contém, entre parénteses, um termo responsivel pela incor-
porag¢do da competigdo intra-especifica. A base do modelo de
Lotka-Volterra consiste na substituigdo deste termo por outro

que incorpora tanto a competi¢do intra-especifica quanto a
interespecifica.

O tamanho da populagio de uma espécie pode ser indi-
cado por N}, e o de uma segunda espécie, por IV,. Suas capa-
cidades de suporte e suas taxas intrinsecas de aumento sdo K,
K2, r, e r,, respectivamente.

Suponha que 10 individuos da
espécie 2 exergam, entre eles, o mes-
mo efeito competitivo inibidor sobre )
a espécie 1 que o de um Gnico individuo da espécie 1. O efelto
competitivo total sobre a espécie 1 (intra-especifico e interes-
pecifico) serd entio equivalente ao efeito de (V; + N,/10) indi-
viduos da espécie 1. A constante (nesse caso, 1/10) é chamada
de coeficiente de competicio e é simbolizada por 0. ,. Ela mede
o efeito competitivo per capita da espécie 2 sobre a espécie 1.
Assim, ao multiplicar IV, por ¢,,, 0 converte em um niimero
de “equivalentes de V,”. (Observe que ., < 1 significa que os
individuos da espécie 2 tém um efeito inibidor menor sobre os
individuos da espécie 1 do que o de individuos da espécie 1
sobre outros individuos de sua prépria espécie, enquanto 0,
> 1 significa que os individuos da espécie 2 exercem um efeito
inibidor maior sobre os individuos da espécie 1 do que #m os
individuos da espécie 1 sobre si mesmos.)

O elemento crucial do modelo é
asubstituigio de IV, no parénetese da
equagio logl’stica, por um termo que

signifique “V;, mais equivalentes de
N, isto &
AN, U gV, 52)
ds K,
ou
dn, (K, =N, —a,N,)
= N 1 1 12 2 8.
FP K, (83)
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e no caso da segunda espécie:

v, _ oy K =N - V)

de 77 X

2

(8.4)

Estas duas equagdes constituem o modelo de Lotka-
Volterra.

Para apreciar as propriedades des-
se modelo, devemos formular a seguinte
pergunta: quando (em que circunstin-
cias) aumenta e diminui a abundincia
de cada espécie? Para respondé-la, € ne-
cessdrio construir diagramas em que se
possam mostrar todas as combinagbes
possiveis da abundincia das espécies 1 € 2 (ou seja, todas as com-
binagdes possiveis de IV, e /V,). Nesses diagramas (Figuras 8.7 e
8.9), IV, serd registrado no eixo horizontal, e V,, no eixo vertical,
de tal modo que os nimeros baixos de ambas as espécies ficam
para a parte inferior 4 esquerda, e os nimeros altos de ambas as
espécies, paraa parte superior a direita, e assim por diante. Certas
combinagdes de V; e IV, originardo aumentos da espécie 1 e/ou
da espécie 2, enquanto outras combinagdes provocario diminui-
¢Ges da espécie 1 efou da espécie 2. E importante observar que,
por isso, deve haver também “isolinhas zero” para cada espécie
(linhas a0 longo das quais nfo ocorre nem aumento nem dimi-
nuigio), que separam as combinagdes que levam a um aumento
daquelas que levam a uma diminuicdo. Além disso, se a isolinha
zero € desenhada em primeiro lugar, existirio combinages que
levam a um aumento em um lado da linha e combinagses que
produzem uma diminui¢io no outro lado dela.

Para desenhar uma isolinha zero para a espécie 1, pode-
mos usar o fato de que sobre a isolinha zero dV,/dt = 0 (por
defini¢do), isto € (segundo a Equagdo 8.3):

¢ comportamento
do modelo de
.. Lotka-Volterra é
" snvestigado
~ytilizando
““‘isolinhas zero”

n N, (K, = N, — 0, N,) = 0. 8.5)

Isso ¢ verdadeiro quando a taxa intrinseca de aumento
(r,) é zero e quando o tamanho da populagdo (V,) € zero, mas

FIGURA 8.7 Isolinhas zero geradas pelas equages para a competi-
¢&o do modelo de Lotka-Volterra. (a) Isolinha zero para N,: a espécie
1 aumenta abaixo e a esquerda da isolinha e diminui acima e a direita
dela. (b) Isolinha zero equivalente para N,
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— muito mais importante neste contexto — também ¢ verda-
deiro quando:

K -N/ -0, N,=0 (8.6)
que pode ser rearranjada como:
Ny = K=oy N, (8.7)

Em outras palavras, em qualquer ponto da linha reta que esta
equagdo representa, dlV,/dzt = 0. A linha, por isso, ¢ a isolinha
zero para a espécie 1, ¢, como se trata de uma linha reta, ela
pode ser tragada encontrando dois de seus pontos e unindo-
os. Assim, na equagio 8.7, quando:

K .
N, =0, N,=— (ponto A, Figura 8.72)

12

(8.8)

e quando:

N, =0, N, =K (ponto B, Figura 8.7a) 8.9)

e a unido desses dois pontos origina a isolinha zero para a
espécie 1. Abaixo e 4 esquerda dela, o ndmero de individuos
de ambas as espécies € relativamente baixo, e a espécie 1, sujei-
ta a uma competi¢do apenas fraca, aumenta sua abundéncia
(as setas na figura, representando esse aumento, se dirigem da
esquerda para a direita, uma vez que [V, estd no eixo horizon-
tal). Acima e i direita da linha, o nimero de individuos ¢ alto,
a competi¢io € forte e diminui a abundéncia da espécie 1 (se-
tas da direita para a esquerda). Com base em uma derivagio
equivalente, a Figura 8.7b mostra combinagdes que levam a
um aumento e a uma reducdo da espécie 2, separadas pela
isolinha zero da espécie 2, com as setas em sentido vertical,
igual ao eixo de IV,

Por fim, com objetivo de determinar o resultado da com-
peti¢do nesse modelo, é necessdrio fundir os grificosa e b da
Figura 8.7, permitindo predizer o comportamento de uma
populagdo mista. Para isso, deve-se observar que as setas da
Figura 8.7 sdo na realidade vetores — com uma intensidade,
além de uma dire¢do — e que para determinar o comporta-
mento de uma populagio mista de IV, e N,, devem ser aplica-
das as regras normais da adiggo de vetores (Figura 8.8).

A Figura 8.9 mostra que, de faro,
existemn quatro maneiras diferentes de
ordenar as duas isolinhas zero, uma em
relaggo 4 outra, eque o resultado da com-
petigio serd distinto em cada caso. Os
diferentes casos podem ser definidos e distinguidos pelas inter-
secgbes das isolinhas zero. Na Figura 8.9a, por exemplo:

- existem quatro =
maneiras de : i

.- ordenar as‘duas -
‘isolinhas zero -

Kk, ¢ k5% (8.10)
0‘12 all

isto é:
K> Ko, e Koy >k (8.11)
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Poputagéo
No : conjunta

FIGURA 8.8 Soma vetorial. Quando as espécies 1 e 2 aumentam da
maneira indicada pelas setas N, e N, (vetores), 0 aumento da popula-
¢ao conjunta é determinado pelo vetor ao longo da diagonal do retén-
gulo, gerado por vetores N; e N,.

A primeira desiguladade (K| > K, o1;,)
indica que os efeitos inibidores intra-
especificos que a espécie 1 pode exer-

0s competidores
interespecificos -
fortes eliminam os

compefidores .~ cer sobre si mesma s3o maiores que
interespecificos Sobre sl mesma a0 que os
" fracos : efeitos interespecificos que a espécie 2

pode exercer sobre a espécie 1. A se-
gunda desigualdade, contudo, indica que a espécie 1 pode exer-

cer um efeito maior sobre a espécie 2 do que a espécie 2 sobre
si mesma. Assim, a espécie 1 é uma competidora interespecifi-
ca forte, enquanto a espécie 2 é uma competidora interespeci-
fica fraca, e, como mostram os vetores da Figura 8.9a, a espécie
1 conduz a espécie 2 A extingio e alcanga sua propria capacida-
de de suporte. A situagio € invertida na Figura 8.8b. Portanto,
a Figura 8.9a e b descreve casos em que o ambiente ¢ tal que
uma espécie invariavelmente elimina a outra por competicio.

Na Figura 8.9c:

K, X
K,>>L e K >—2% (8.12)
all all
isto é:
Ko,>K e Ko,>K,. (8.13)
Assim, os individuos de ambas as es- : J _
Yot - . . . quan >Q a I R
pécies sdo competidores mais fortes  Gompetigao

sobre os individuos da outra espécie
do que sobre si mesmos. Isso ocorre,
por exemplo, quando cada espécie pro-
duz uma substincia téxica para a ou-
tra espécie, mas inofensiva para si pré-
pria, ou quando cada espécie é mais

interespecifica’s "
> mais importante -
:do.que aintra-. ;..
. .especffica, U
" 'resultado depénde °

das ‘densidades’ "

-das ‘espécies ...

FIGURA 8.9 Resultados da competigdo ge-
rada pelas equag¢des de competicdo de
Lotka-Volterra para as quatro possiveis dis-
posi¢des das isolinhas zero de N, e N,. Em
geral, os vetores se referem as populagdes
conjuntas e sa@o obtidos conforme o indica-
do em (a). Os circulos cheios indicam pon-

tos de equilibrio estdvel. O circulo vazio em
(c) € um ponto de equilibrio instavel. Para
mais detalhes, ver o texto.




agressiva frente aos individuos da outra espécie. Conforme
mostra a figura, a conseqiiéncia ¢ uma combinagdo de IV, e
N, em equilibrio estdvel (onde as isolinhas se cruzam) e dois
pontos estdveis. No primeiro desses pontos estdveis, a espécie
1 alcanga sua capacidade de suporte com a extingdo da espécie
2; j& no segundo ponto, a espécie 2 alcanga sua capacidade de
suporte com a extingao da espécie 1. Na verdade, a chegada a
um desses dois resultados é determinada pelas densidades ini-
ciais: a espécie inicialmente em vantagem conduzird a outra
espécie a extingio.
Finalmente, na Figura 8.9d:

Kok, o KBk (8.14)
alZ a’Zl

ou seja:
K>Ko, ¢ K>K o (8.15)

Neste caso, ambas as espécies exercem
um efeito competitivo menor sobre a
outra espécie do que sobre elas mesmas.
O resultado, como mostraa Figura 8.9d,
¢ umna combinaggo das duas espécies em
equilibrio estdvel, & qual tendem a se
aproximar todas as populagbes mistas.
Por isso, de modo geral, o modelo de Lotka-Volterra da
competiggo interespecifica ¢ capaz de gerar uma gama de re-
sultados possiveis: a exclusio previsivel de uma espécie por outra,
a exclusdo dependente das densidades iniciais e a coexisténcia
estdvel. Cada uma dessas possibilidades serd discutida sucessi-
vamente, junto com os resultados das investigagbes de campo
e de laboratério. Veremos que os trés resultados do modelo
correspondem s circunstincias biologicamente razodveis. Por-
tanto, apesar de sua simplicidade ¢ de sua incapacidade de re-
fletir muitas das complexidades da dinimica da competicio
no mundo real, o modelo serve como um propésito dtil.
Contudo, antes de seguir adiante,
devemos destacar uma deficiéncia par-
ticular do modelo de Lotka-Volterra. O
resultado da competicio no modelo depende de K5 e Ois, mas n3o
de 7s, as taxas intrinsecas de aumento. Estas determinam a veloci-
dade com que o resulrado é alcancado, mas ndo o resultado em si
mesmo. Contudo, essa parece ser uma circunstincia especifica da
competi¢do unicamente entre duas espécies, uma vez que nos
modelos de competicdo entre trés ou mais espécies, o resultado

depende das combinagoes de Ks, ois e 7s (Strobeck, 1973).

L Ks, (s e s #o

8.4.2 O principio da exclusao competitiva

A Figura 8.9a e b descreve casos em que
um competidor interespecifico forte
elimina invariavelmente um compe-
tidor interespecifico fraco. E impor-

nichos™ <.

- funidamentais ¢
& nichos ‘efetivos
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tante considerar essa situagio do ponto de vista da teoria do
nicho (ver Segoes 2.2. € 3.8). Lembre-se que o nicho de uma
espécie na auséncia de competigio de outras espécies é seu
nicho fundamental (definido pela combinagio de condictes e
recursos que permite que a espécie mantenha uma populagio
vidvel). Contudo, na presenga de competidores, a espécie pode
ficar limitada a um nicho efetivo, cuja natureza exata ¢ deter-
minada pelo tipo de espécies competidoras presentes nele. Essa
distingdo realga que a competigio interespecifica reduz a fe-
cundidade e a sobrevivéncia, e que ¢ possivel haver partes do
nicho fundamental de uma espécie em que ela ja ndo conse-
gue sobreviver e reproduzir-se com éxito, como resultado da
competi¢io interespecifica. Estas partes de seu nicho funda-
mental faltam em seu nicho efetivo. Assim, retornando Figura
8.9a e b, podemos dizer que o competidor interespecifico fra-
co carece de um nicho efetivo, quando em competi¢io com o
competidor mais forte. Os exemplos reais de competicio inte-
respecifica estudados anteriormente podem ser reexaminados
agora em termos de nichos.

No caso das espécies de diato-
mdceas, os nichos fundamentais de
ambas foram providos por condigdes
de laboratério (ambas as espécies se de-
senvolveram quando cultivadas sepa-
radamente). Porém, quando as duas
espécies competiam, Synedra ulna dis-
punha de um nicho efetivo e Asterionella formosa nio: houve
exclusdo competitiva de 4. formosa. O mesmo resultado foi
registrado por Gause, quando P. aurelia e P. caudatum compe-
tiam; P. caudatum carecia de um nicho realizado e foi excluida
competitivamente por P. aurelia. Por outro lado, quando P.
caudatum e P. bursaria competiam, ambas as espécies tinham
um nicho efetivo, mas esses nichos eram visivelmente diferen-
tes: P. caudatum vivia e se alimentava de bactérias no meio de
cultura, e P. bursaria se concentrava nas células de levedura no
fundo do tubo. Portanto, a coexisténcia estava associada a uma
diferenciagdo dos nichos efetivos ou a uma “parti¢io” de recursos.

Nos experimentos com Galium, os nichos fundamentais
de ambas as espécies inclufam solos 4cidos e solos calcdrios.
Contudo, na competigio entre elas, o nicho efetivo de G. her-
cym'cum‘era restrito a solos 4cidos, enquanto o de G. pumilum
se limitava a solos calcdrios — uma exclusio competitiva reci-
proca. Nenhum dos hdbitats permitiu uma diferenciaggo dos
nichos e fomentou a coexisténcia.

Entre os salmonideos de Taniguchi e Nakano, os nichos
fundamentais de cada espécie se estenderam por uma gama
ampla de altitudes (e temperaturas), mas ambas ficaram res-
tritas a um nicho efetivo menor (Szlvelinus malma em altitu-
des maiores e S. leucomaenis em altitudes menores).

De modo anilogo, entre as cracas de Connell, o nicho
fundamental de Chthamalus stellatus baixou até a zona de Ba-
lanus balanoides, mas a competigao de B. balanoides restringiu
C. stellatus a um nicho efetivo na parte superior do costdo. Em
outras palavras, B. balanoides excluiu competitivamente C. ste-
Uatus das zonas inferiores, mas para a propria B. balanoides
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nem sequer o seu nicho fundamental se estendeu até a zona de
C. stellatus: sua sensibilidade 2 dessecagio a impediu de sobre-
viver, mesmo na auséncia de C. szellatus. Portanto, de maneira
geral, a coexisténcia dessas duas espécies estava também asso-
ciada 3 diferenciagio dos nichos efetivos.

O padrio que surge desses exem-
plos tem sido descoberto em muitos
outros ¢ foi elevado 4 categoria de prin-
cipio: o “Principio da Exclusio Compe-
titiva” ou “Principio de Gause”. Ele pode ser expresso da seguinte
maneira: se duas espécies competidoras coexistem em um am-
biente estivel, elas assim procedem como resultado da diferencia-
¢io dos nichos, isto €, da diferenciagio de seus nichos efetivos.
Contudo, se nio houver diferenciagzo ou se o hdbitat a impede,
uma das espécies competidoras eliminard ou excluird a outra.
Portanto, a exclusio ocorre quando o nicho efetivo do competi-
dor superior preenche por completo aquelas partes do nicho fun-
damental do competidor inferior que sdo fornecidas pelo hdbitat.

Quando h4 coexisténcia de com-
petidores, a diferenciagio de nichos efe-
tivos € s vezes considerada como fruto
da competi¢io atual (um efeito “ecols-
gico”), como no caso das cracas. Contu-
do, freqiientemente acredita-se que a diferenciagdo do nicho sur-
giu como conseqiiéncia da eliminagfo no passado das espécies
sem nichos efetivos (deixando apenas aquelas espécies que exi-
bem diferenciagio do nicho — um outro efeito ecoldgico) ou como
um efeito evolutivo da competicio. Em qualquer destes casos, a
competicio presente pode ser desprezivel ou a0 menos impossi-
vel de detectar. Consideremos, mais uma vez, a coexisténcia dos
chapins. As espécies coexistiam e exibiam diferenciacio de seus
nichos efetivos. Porém, nao sabemos se elas atualmente compe-
gem, ou se alguma vez competiram, ou se outras espécies foram
excluidas competitivamente no passado. E impossivel dizer com
certeza se o Principio da Exclusio Compedtiva foi pertinente. Se
as espécies de fato competem atualmente, ou se outras espécies
estdo sendo ou foram excluidas compedtivamente, entdo o Prin-
cipio ¢ pertinente no sentido mais estrito. Se elas competiram
apenas no passado, e tal competicio levou 2 diferenciagio do seu
nicho, entdo o Principio ¢ pertinente, mas apenas se a coexistén-
cia de “competidoras” se aplica por extensdo a coexisténcia de
“espécies que sdo ou foram alguma vez competidoras”. Se as espé-
cies nunca competiram, entao o Principio ¢ totalmente imperti-
nente. Fica claro que a competiczo interespecifica ndo pode ser
estudada pela mera documentagzo das diferengas interespecificas
atuais.

o Principio da
Excluséo
Competitiva

dificuldade para
comprovar-e;.,
especialmente, -
refutar o-Pringipio

Por outro lado, no estudo das
aves do género Vermivora realizado por
Martin e Martin, as duas espécies com-
petiam e coexistiam, ¢ o Principio da
Exclusio Competitiva sugeriria que
isso era o resultado da diferenciacao
de nichos. Porém, ainda que parega ra-
zodvel, tal diferenciagio nio foi comprovada, pois ela nio foi
observada nem demonstrou ser efetiva. Desse modo, quando

diferenciagéo de .
nichos e competicéo
interespecifica: um
padrdo e tum ¢
processo nem
sempre relacionados

dois competidores coexistem, ¢ muitas vezes dificil confirmar
com exatiddo que hd diferenciagdo de nichos, €, o que é pior,
¢ impossivel comprovar que ndo hd. Nio encontrar tal dife-
renciagio poderd significar apenas que o lugar observado ou o
procedimento estavam errados. Evidentemente, é possivel a
ocorréncia de problemas metodoldgicas bastante reais para es-
tabelecer a pertinéncia do Principio da Exclusio Competitiva
em qualquer caso em particular.

O Principio da Exclusio Competitiva se tornou ampla-
mente aceito porque: (1) hd muito boas evidéncias em seu fa-
vor; (ii) parece intuitivamente légico; (iii) existem fundamen-
tos tedricos que lhe dio credibilidade (0 modelo de Lotka-
Volterra). Todavia, sempre surgirdo casos em que ele nio pode
ser estabelecido positivamente; e como na Se¢do 8.5, existem
muitos outros casos em que ele simplesmente nio se aplica.
Resumidamente, a competi¢io intcrespeciﬁca € um processo
com freqiiéncia associado, ecologica e evolutivamente, a um
padrdo particular (diferenciagio de nichos), mas a competi-
¢do interespecifica e a diferenciagio de nichos (o processo e o
padrio) ndo sio ligados de forma insoldvel. A diferenciagdo
de nichos pode surgir por meio de outros processos, e a com-
peticio interespecifica nfo necessariamente leva 4 diferencia-
¢ao de nichos.

8.4.3 Antagonismo miutuo

A Figura 8.9c, derivada do modelo de Lotka-Volterra, descre-
ve uma situag3o em que a competi¢do interespecifica é, para
ambas as espécies, uma for¢a mais poderosa do que a compe-
ticao intra-especifica. Essa situagio é conhecida como antago-
nismo mucuo.

Um exemplo extremo de uma
situagio desse tipo é proporcionado
pelo trabalho com duas espécies de
besouro da farinha: Tribolium confu-
sum e T. castaneum (Park, 1962). Os
experimentos que Park realizou nas décadas de 1940, 1950 e
1960 estao entre 0s que exerceram a maior influéncia na con-
cepgio de idéias sobre a competigdo interespecifica. Ele criou
os besouros em recipientes simples contendo farinha, os quais
forneciam nichos fundamentais e muitas vezes, também, ni-
chos efetivos para os ovos, larvas, pupas e adultos de ambas as
espécies. Certamente houve exploragio de recursos comuns
pelas duas espécies; mas, além disso, os besouros se devoravam
uns aos outros. As larvas e os adultos comiam ovos e pupas,
com comportamento de canibalismo sobre a prépria espécie ¢
atacando também a outra espécie e sua progénie, conforme
resumo na Tabela 8.1. O ponto a destacar ¢ que, de maneira
geral, os besouros de ambas as espécies comiam mais indivi-
duos da outra espécie do que da sua prépria. Assim, um meca-
nismo crucial da interagdo dessas espécies competidoras foi a
predaggo reciproca (isto ¢, antagonismo mutuo), e ¢ ficil per-
ceber que ambas estavam mais afetadas pela predacio interes-
pecifica do que pela intra-especifica.

predacao reciproca
nos besouros da
farinha
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TABELA 8.1 Predagé&o reciproca (uma forma de antagonismo
miituo) entre duas espécies de besouro da farinha, Tribolium
confusum e T. castaneum. Os adultos e as larvas comem ovos e

upas. Em cada caso, e de maneira geral, ¢é indicada a preferéncia
de cada espécie por individuos de sua prépria espécie ou da outra
espécie. A predag@o interespecifica € mais acentuada do que a
predac8o intra-especifica (segundo Park et al., 1965)

“Predador”

“Mostra preferéncia por...”

T. confusum
T. confusum

T. confusum
T. castaneum

Adultos que
comem Ovos

T. castaneum
T. confusum

T. confusum
T. castaneum

Adultos que
‘comem pupas

‘Larvas que

' comem ovos

- Larvas que
_comem pupas

Em geral

T. confusum
T. castaneum

T. confusum
T. castaneum

T. confusum
T. castaneum

T. castaneum
T. casteneum

T. castaneum
T. confusum

T. castaneum
T. confusum

O modelo de Lotka-Volterra mos-
trado na Figura 8.9¢ sugere que as con-
seqiiéncias do antagonismo mtuo sio
essencialmente iguais, seja qual for seu
mecanismo exato. Uma vez que as espécies sdo mais afetadas pela
competigo interespecifica do que pela intra-especifica, o resulta-
do é muito dependente das abundincias relativas das espécies
competidoras. A pequena agressdo intra-especifica revelada por
uma espécie rara exerce um efeito relativamente reduzido sobre
um competidor abundante, mas a grande agressio mostrada por
uma espécie abundante pode provocar facilmente a extinggo lo-
cal de uma espécie rara. Além disso, se as abundéncias estdo equi-
libradas, uma mudanca pequena da abundéncia relativa serd sufi-
ciente para transferir a vantagem de uma espécie para a outra. O
resultado da competigdo serd entdo imprevisivel — qualquer espé-
cie poderia excluir a outra, dependendo das densidades que apre-
sentam no comego ou que alcancam. A Tabela 8.2 mostra que
este ¢ precisamente o caso dos besouros da farinha do estudo de
Park. Houve sempre um tinico vencedor, e o equilibrio entre as
espécies mudou com as condigBes climdticas. Contudo, em to-
dos os climas intermedidrios, o resultado eva provdvel, e nio defini-
do. Mesmo o competidor inerentemente inferior alcangava algu-
mas vezes uma densidade na qual poderia excluir competitiva-
mente a outra espécie.

8.5 Heterogeneidade, colonizacao
e competicao de apropriacao

: Neste ponto é necessdrio emitir uma
+-uma nota de )
dverténcid:a: -
*competicdo &
influenciada pelos

nota de adverténcia. Até agora, neste
capitulo, admitdu-se que o ambiente é
suficientemente constante para que o

;-ambientes . . resultado da competicio seja determi-
: het_ero(geneos,» d ] idades ¢ ©tivas das
+Hinconistantes ou na ,o‘peascapac.:l ades competitivas

v imprevisiveis espécies competidoras. Contudo, na rea-

lidade, tais situacBes ndo sdo universais.
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TABELA 8.2 Competicdo entre Tribolium confusum e T. castaneum
em uma gama de climas. Uma espécie € sempre eliminada, e o clima
altera o resultado, mas em climas intermediarios o resultado é prova-
vel, e nao definido (segundo Par, 1954)

Porcentagem de vencedores

Clima T. confusum T. castaneum
Quente-umido 0 100
Temperado-timido 14 86
Frio-umido 71 29
Quente-umido 90 10
Temperado-seco 87 13
Frio-seco 100 0

Os ambientes em geral sio um mosaico de hdbitats favordveis e
desfavordveis; as manchas do mosaico com freqiiéncia s6 estio
disponiveis temporariamente e costumam aparecer i momen-
tos ¢ locais imprevisiveis. Mesmo quando ocorre competicio in-
terespecifica, ela nem sempre continua até a conclusdo. Os siste-
mas nfo alcancam necessariamente o equilibrio, € os competido-
res superiores nem sempre dispbem de tempo para excluir os com-
petidores inferiores. Assim, uma compreensio da competigio in-
terespecifica por si s6 nem sempre ¢ suficiente. Muitas vezes, ¢
necessdrio considerar também como a competigio interespecifica
¢ influenciada por, ¢ interage com, ambiente inconstante ou im-
previsivel. Dito de outra maneira: Xs e Os sozinhos podem deter-
minar um equilibrio, mas na natureza os equiltbrios freqiiente-
mente n3o sdo alcangados. Assim, a velocidade com que um equi-
librio ¢ alcangado torna-se importante. Ou seja, como jd observa-
mos em outro contexto, na Segio 8.4.1, ndo s6 Ks e Ois sdo im-
portantes, mas 7s igualmente desempenha sua parte.

8.5.1 Clareiras imprevisiveis: o pior
competidor e o melhor colonizador

As “clareiras” de espacos desocupados ocorrem de maneira
imprevisivel em muitos ambientes. Incéndios, deslizamentos
de terra e raios podem criar clareiras em 4reas florestadas; tor-
mentas marinhas podem criar clareiras em zonas costeiras; €
os predadores vorazes podem criar clareiras em todas as par-
tes. Invariavelmente, essas clareiras sdo recolonizadas. Porém,
a primeira espécie a colonizd-las nio ¢ necessariamente a mais
capacitada para excluir as outras espécies a longo-prazo. As-
sim, desde que as clareiras sejam criadas com a freqiiéncia apro-
priada, é possivel a coexisténcia de uma espécie “fugitiva’ com
uma espécie altamente competitiva. A espécie fugitiva tende a
ser a primeira a colonizar as clareiras; ela se estabelece e se
reproduz. A outra espécie costuma ser mais lenta para invadir
as clareiras, mas, uma vez tendo comecado a fazé-lo, compete
e finalmente exclui da drea em questdo a espécie fugitiva.

O esbogo tragado tomou corpo
quantitativo em um modelo de simu-
Jagdo em que a espécie “fugitiva” é uma
planta anual e o competidor superior
¢ uma planta perene (Crawley e May, 1987). O modelo é um

anuais fugitivas e
- .perenes ‘
competitivas .
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dos que, em nimero crescente, combinam as dindmicas tem-
poral e espacial em que as interagbes ocorrem dentro de célu-
las individuais de um reticulo bidimensional, mas também
com movimentos entre elas (ver também Inghe, 1989;
Dytham, 1994; Bolker ez 4/, 2003). Nesse modelo, cada uma
das células pode se encontrar vazia ou ocupada por um tnico
individuo da espécie anual ou por um tnico rameta da espécie
perene. Em cada “gera¢do”, a planta perene pode invadir as
células adjacentes aquelas que j4 ocupa mesmo se elas estive-
rem ocupadas por uma planta anual (um reflexo da superiori-
dade competitiva da planta perene) —, mas os rametas indivi-
duais da planta perene também podem morrer. Contudo, a
espécie anual pode colonizar qualquer célula vazia, o que ¢
feito por meio do depésito de “sementes” dispersadas ao aca-
so, cuja quantidade reflete a abundéncia da espécie anual. Sem
levarmos em conta os detalhes, a espécie anual pode coexistir
com a sua competidora superior, desde que o produto (c£*)
da fecundidade da planta anual (c) e a proporgio no equili-
brio de células vazias (£*) seja suficientemente grande (Figura
8.10), isto ¢, contanto que a espécie anual seja uma coloniza-
dora suficientemente capaz e que existam oportunidades sufi-
cientes para a colonizaggo. De fato, quanto maior for cF*, mais
o balango no equilibrio misto se desloca em favor da espécie
anual (Figura 8.10).

Um exemplo disso é proporcio-
nado pela coexisténcia da alga parda
Postelsia palmaeformis ¢ do mexilhio
Mytilus californianus na costa de Wa-
shington (Paine, 1979). P. palmaefor-
mis é uma espécie anual que precisa reestabelecer-se a cada
ano, para persistir em um determinado local. Para tanto, ela
se fixa em uma rocha nua, em geral em clareiras no leito de
mexilhGes, criadas pela agdo das ondas. Contudo, os préprios
mexilhGes lentamente acabam por ocupar esses espacos, pre-
enchendo-os de modo gradual e impedindo a colonizagdo por
parte de P. palmaeformis. Paine verificou que essas espécies co-
existiam apenas nos locais em que havia uma taxa média rela-
tivamente alta de formagio de clareiras (cerca de 7% da 4rea
de superficie por ano) e onde esta taxa se mantinha quase a
mesma a cada ano. Onde a taxa média era inferior, ou variava
consideravelmente de ano para ano, constatava-se (de modo
regular ou ocasional) uma falta de rocha nua para coloniza-
¢do. Isso levou 2 exclusdo geral de P. palmaeformis. Por outro
lado, embora P. palmaeformis fosse finalmente excluida de cada
clareira, havia possibilidade de se estabelecer uma coexisténcia
no local como um todo, se as clareiras fossem criadas com
suficiente freqiiéncia e regularidade.

8.5.2 Clareiras imprevisiveis: apropriacao do
espaco

Quando duas espécies competem em
termos de igualdade, o resultado cos-
tuma ser previsivel. Porém, na coloni-
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FIGURA 8.10 Em um reticulo espacial, uma planta anual fugitiva tipi-
ca pode coexistir com uma planta perene competitivamente superior,
sempre que cE* > 1 (em que ¢ representa a fecundidade da plfanta
anual e E* é a proporgao, no equilibrio, de células vazias no reticulo).
Para valores maiores, a fragdo de células ocupadas pela planta anual
aumenta com ¢E* (segundo Crawley e May, 1987).

zagdo de um espago desocupado, a competi¢do raramente é
eqiiitativa. E provdvel que os individuos de uma espécie che-
guem ao espago, ou nele germinem a partir do banco de se-
mentes, antes dos individuos de outra espécie. Esse fato, por
si s, pode ser suficiente para deslocar o equilibrio competiti-
vo em favor da primeira espécie. Se a apropriagao do espago
for feita por espécies diferentes em clareiras diferentes, a coe-
xisténcia é possivel, mesmo quando uma espécie sempre ex-
clui a outra em competi¢io “em termos de igualdade”.

AFigura 8.11, por exemplo, mostra os resultados de um
experimento de competi¢do entre as gramineas anuais Bromus
madritensis e B. rigidus, que ocorrem juntas em pastagens da
Califérnia (Harper, 1961). Ao serem semeadas simultaneamen-
te em uma mistura com proporgdes iguais, B. rigidus contri-
buiu muito mais 3 biomassa da popula¢do mista. Contudo,
retardando a introdugdo de B. rigidus nas misturas, o equili-
brio se deslocou decisivamente em favor de B. madritensis.
Portanto, ¢ errbneo pensar que o resultado da competiggo ¢
sempre determinado pelas capacidades competitivas inerentes
das espécies envolvidas. Mesmo um competidor “inferior” pode
excluir um competidor superior, se dispuser de uma vantagem
inicial suficiente. Isso pode fomentar a coexisténcia, quando
ocorre uma colonizagio repetida em um ambiente em modifi-
ca¢do ou imprevisivel.

8.5.3 Ambientes qu_tuantes

De fato, 0 balanco entre espécies com-
petidoras pode ser deslocado repetida-
mente e, por isso, fomentar a coexis-
téncia, apenas como resultado de mudangas ambientais. Esse
foi o argumento utilizado por Hutchinson (1961) para expli-
car o “paradoxo do plincton”, segundo o qual numerosas es-
pécies de algas planctdnicas com freqiiéncia coexistem em am-

0 paradoxo do’':
- plancton i o
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FIGURA 8.11 Efeito do tempo na competi¢do. Bromus rigidus tem
uma contribuigdo muito maior ao peso seco total por parcela, ap6s
126 dias de crescimento, quando semeada simultaneamente com B.
madritensis. Porém, como a introdugao de B. rigidus é retardada, sua
contribui¢&o diminui. A produgéo total por parcela néo foi afetada pelo
retardo na introdugdo de B. rigidus (segundo Harper, 1961).

bientes simples com uma margem aparentemente pequena para
a diferenciagio de nichos. Hutchinson sugeriu que o ambien-
te, embora simples, estava mudando de maneira continua, es-
pecialmente com um padrio sazonal. Assim, embora em um
momento determinado o ambiente tendesse a promover a ex-
clusio de certas espécies, ele poderia se alterar ou talvez até
favorecer essas mesmas espécies antes da ocorréncia da exclu-
sdo. Em outras palavras, o resultado de equilibrio de uma in-
teragao competitiva pode ndo ser de importincia suprema se
o ambiente costuma mudar bastante antes que tal equilibrio
seja alcangado.

8.5.4 Manchas efémeras com existéncias
variaveis

Por sua prépria natureza, muitos am-
bientes n3o sdo apenas varidveis, mas
sim efémeros. Entre os exemplos mais
evidentes estdo os corpos em decom-
posigdo (carnica), esterco, frutos e fungos putrefatos, bem como
pequenos lagos tempordrios. Todavia, observe que igualmente
uma folha e uma planta anual podem ser vistas como man-
chas efémeras, em especial se sio palatdveis para seu consumi-
dor por um perfodo limitado. Muitas vezes, essas manchas
efémeras tém uma existéncia varidvel — um pedaco de fruto e
0s insetos que a atacam, por exemplo, podem ser comidos a
qualquer momento por uma ave. Nestes casos, ¢ ficil imagi-
nar a coexisténcia de duas espécies: um competidor superior e
um competidor inferior que se reproduz mais cedo.
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Um exemplo disso se refere a duas espécies de caracéis pul-
monados que vivem em charcos no nordeste de Indiana, EUA. A
alteragdo artificial da densidade de uma ou outra espécie no cam-
po mostrou que a fecundidade de Physa gyrina diminuia signifi-
cativamente pela competicao interespecifica com Lymnaea elodes,
mas o efeito ndo era reciproco. L. elpdes era claramente 0 compe-
tidor superior quando a competicio continuava durante o verdo.
Contudo, P. gyrina se reproduzia mais cedo € com menor tama-
nho do que L. elodes, e em diversos charcos que secavam no co-
mego de julho era muitas vezes a tinica espécie que naquele mo-
mento jd havia produzido ovos resistentes. Por isso, as espécies
coexistiram na drea como um todo, apesar da aparente inferiori-
dade de P. gyrina (Brown, 1982). Entre ris e sapos, por outro
lado, os girinos de Scaphiopus holbrooks, competitivamente supe-
riores, t&m mais sucesso quando os charcos secam, porque apre-
sentam periodos larvais mais curtos do que 0s competidores mais
fracos, tal como Hyla chrysoscelis (Wil-
bur, 1987).

.. mas nemn sempre

8.5.5 Distribuicbes agregadas

Uma rota mais sutil, mas de aplica¢do
mais geral para a coexisténcia de um
competidor superior ¢ outro inferior
em um recurso em mosaico e efémero,
bascia-se na hipétese de que duas es-
pécies podem ter distribuicées inde-
pendentes e agregadas (isto é, agrupa-
das) sobre as manchas disponiveis. Isso
significaria que os poderes do competidor superior seriam diri-
gidos principalmente contra os membros de sua prépria espé-
cie (nos grupos com densidade elevada), e que o competidor
superior agregado ndo estaria presente em muitas manchas —
nas quais o competidor inferior escaparia da competi¢do. Um
competidor inferior poderia, entdo, ser capaz de coexistir com
um competidor superior que o excluiria rapidamente de um
ambiente continuo e homoggéneo. H4 vdrios modelos que com-
provam tal fato (ver, por exemplo, Atkinson e Shorrocks, 1981;
Kreitman et /., 1992; Dieckmann et 2/., 2000). Um modelo
de simula¢io (Figura 8.12), por exemplo, mostra que a persis-
téncia de tal coexisténcia entre competidores aumenta com o
grau de agregacio (medida pelo parimetro 4 da distribuigdo
“binomial negativa’), até que, em niveis altos de agregacio, a
coexisténcia seja aparentemente permanente, embora isso nada
tenha a ver com a diferencia¢io do nicho. Uma vez que muitas
espécies apresentam distribuicio agregada na natureza, esses
resultados podem ser amplamente aplicdveis.

Ei importante observar, entretanto, que embora tal coe-
xisténcia de competidores nada tenha a ver com a diferencia-
¢ao do nicho, elas estdo vinculadas por um tema comumm —
que a competigio intraespecifica é mais freqiiente e mais in-
tensa do que a competigio interespecifica. A diferenciagio do
nicho ¢ um meio possivel pelo qual isso pode ocorrer, mas as
agregacbes temporirias podem originar o mesmo fendmeno —
inclusive para o competidor inferior.

“um-competidor - .
superior | agregado“-?'
afeta
adversamente a si

* préprioe deixa - -
clareiras para séu -
-competidor inferior
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FIGURA 8.12 Quando duas espécies competem por um recurso dis-
tribuido de modo continuo, uma excluiria a outra ao final de cerca de
10 geragdes (conforme indicado pela seta). Contudo, quando estas
mesmas espécies competem por um recurso em mosaico e efémero,
o numero de geragdes de coexisténcia aumenta com o grau de agre-
gagao dos competidores, medido pelo pardmetro k da distribuigdo
“binomial negativa”. Os valores superiores a 5 sao distribuigdes
efetivamente aleatdrias; os valores inferiores a 5 representam dis-
tribuigdes progressivamente agregadas (segundo Atkinson e Shor-
rocks, 1981).

Contudo, na tentativa de justificar a aplicabilidade des-
ses modelos a0 mundo real, uma pergunta em especial precisa
ser respondida: é realmente provdvel que duas espécies simila-
res tenham distribuigdes independentes sobre as manchas de
recursos disponiveis? Essa pergunta tem sido dirigida median-
te 0 exame de um grande ndmero de dados oriundos de estu-
dos com dipteros, em especial moscas drosofilideas — que ovo-
positam e desenvolvem larvas em manchas efémeras (frutos,
fungos, flores, etc.). De fato, hd poucas evidéncias sobre a in-
dependéncia nas agregacoes de espécies coexistentes (Shorro-
cks et al., 1990; ver também Worthen e McGuire, 1988). Con-
tudo, as simulagdes com uso de computador sugerem que,
enquanto uma associacdo positiva entre as espécies (ou seja,
uma tendéncia de agregagdo nas mesmas manchas) torna mais
dificil a coexisténcia, o nivel de associagio e agregagdo que se
encontra na realidade geral ainda levaria 4 coexisténcia, ao passo
que em um ambiente homogéneo haveria exclusdo (Shorrocks
e Rosewell, 1987).

A importincia da agregagio para
a coexisténcia também ¢ apoiada por
outro modelo espacialmente explicito
baseado em um reticulo bidimensio-
nal de células (ver Segio 8.5.1). Cada uma das células podia
ser ocupada por uma de cinco espécies de gramineas: Agrostis
stolonifera, Cynosurus cristatus, Holcus lanatus, Lolium perenne
e Poa trivialis (Silvertown et al., 1992). Tratava-se de um mo-
delo de “autémato celular”, em que cada célula pode existir
em um nimero limitado de estados discretos (nesse caso, qual
a espécie era a ocupante), sendo o estado de cada célula deter-

minado a cada passo por um conjunto de regras. Nesse caso,
as regras baseavam-se no estado atual da célula, no estado das
células vizinhas e na probabilidade de que uma espécie em
uma célula vizinha substituisse a sua ocupante atual. Essas ta-
xas de substitui¢do de uma espécie por outra basearam-se nas
observagdes de campo (Thérhallsdéetir, 1990).

Quando a disposi¢io inicial das espécies sobre o reticulo
foi aleatéria (sem agregagio), as trés espécies competitivamen-
te inferiores se extinguiram rapidamente e, das sobreviventes,
A. stolonifera (com uma ocupagio de mais de 80% das células)
rapidamente dominou H. lanatus. Contudo, quando a dispo-
sigdo inicial foi em cinco bandas da mesma largura e com uma
s6 espécie em cada uma delas, o resultado mudou de maneira
dristica: (i) a exclusio competitiva foi nitidamente retardada in-
clusive para as espécies menos competitivas (C. cristatus e L. pe-
renne); (ii) H. lanatus chegou a ocupar mais de 60% das células,
em um periodo (600 passos de tempo) em que estaria préximo 4
extingdo, se a distribuicio inicial fosse aleatdria; e (iii) o préprio
resultado dependeu muito da disposicdo relativa no comego e,
portanto, de quais espécies competiam inicialmente entre si.

Naturalmente, ndo existe indicio de que as espécies for-
mem bandas largas uniespecificas nas comunidades naturais —
mas tampouco é provével encontrar comunidade cujas espé-
cies se misturem ao acaso, de modo que nio hd organizagdo
espacial para se levar em conta. O modelo enfatiza os perigos
de se ignorar as agregagdes (porque elas deslocam o equilibrio
para a competigdo intra-especifica em detrimento da interes-
pecifica, promovendo, portanto, a coexisténcia), mas também
os perigos de se ignorar a justaposi¢do das agregagdes, jd que
estas igualmente podem servir para manter as espécies compe-
titivamente subordinadas afastadas das espécies competitiva-
mente superiores.

Apesar do vasto corpo de teoria e modelos, existem pou-
cos estudos experimentais que tratem
diretamente do impacto de padréaes es-
paciais sobre a dinimica de popula-
¢es. Stoll e Prati (2001) desenvolve-
ram experimentos com plantas reais, em um estudo que tem
muito em comum com o tratamento tedrico de Silvertown.
Eles testaram a hipétese de que a agregacio intra-especifica
pode promover a coexisténcia e, assim, manter alta a riqueza
em espécies em comunidades experimentais de quatro espé-
cies terricolas anuais: Capsella bursa-pastoris, Cardamine hir-
suta, Poa annua ¢ Stellaria media. S. media é reconhecida como
uma competidora superior entre essas espécies. Réplicas de
misturas de trés e quatro espécies foram semeadas em densi-
dade alta; as sementes foram dispostas completamente ao aca-
so ou as sementes de cada espécie foram agregadas em subpar-
celas dentro das 4dreas experimentais. A agregagdo intra-espe-
cifica piorou o desempenho de §. media nas misturas, enquan-
to, para as trés competidoras inferiores, em apenas um caso a
agregacdo nio melhorou o desempenho (Figura 8.13).

De modo geral, o sucesso das abordagens da “vizinhan-
¢a” (Pacala, 1997) no estudo de competicdo vegetal, em que o
enfoque ¢ a competigdo experimentada pelos individuos em

plantas em um
experimento de:
campo '
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manchas locais, em vez da média das densidades em toda a
populagio, argumenta novamente em favor da importincia do
reconhecimento da heterogeneidade espacial. Coomes e cola-
boradores (2002), por exemplo, investigaram a competigdo en-
tre duas espécies vegetais de dunas, Aira praecox e Erodium ci-
cutarium, no noroeste da Inglaterra. A espécie menor, A. prae-
cox, tendeu a se agregar, mesmo nas escalas espaciais menores.
E. cicutarium, por sua vez, apresentou uma agregagio modera-
da em manchas de 30 e 50 mm de raio, mas em manchas com
10 mm de raio ficou de certa forma uniformemente espagada
(Figura 8.14a). Contudo, na menor escala espacial, as duas
espécies exibiram uma associagdo negativa entre si (Figura
8.14b), indicando que A. praecox tendeu a ocorrer em grupos
pequenos monoespecificos. Por isso, A. praecox mostrou-se mui-
to menos propensa A competigio de E. cicutarium do que se elas
estivessem distribuidas ao acaso, justificando a aplicaggo por Coo-
mes e colaboradores de modelos de simulagio de competicio, em
que as respostas locais foram explicitamente incorporadas.
Nesta secio, vimos repetidamen- .. oo
te que a natureza heterogénea 'do am- 'E’?rér::ﬁ]tzh?gr?ﬁrénté
biente tem fomentado a coexisténcia " gstabiliza*
sem haver uma marcada diferenciaggo 7
de nichos. Portanto, uma visio realista da competicio interes-
pecifica deve reconhecer que freqiientemente esta ocorre .ndo
de maneira isolada, mas sob a influéncia de um mundo frag-
mentado (e com suas restrigBes), ndo-permanente ou imprevi-
sivel. Além disso, a heterogeneidade ndo precisa estar nas di-
mensdes de tempo e espago que consideramos até agora. A
variagdo individual na capacidade competitiva dentro de uma
espécie também pode fomentar a coexisténcia estdvel nos casos

em que um competidor superior nao-varidvel excluiria um com-
petidor inferior nao-varidvel (Begon e Wall, 1987). Isso refor-
Ga um ponto que reaparece ao longo deste livro: a heterogenei-
dade (espacial, temporal ou individual) pode exercer uma in-
fluéncia estabilizante sobre as interagBes ecoldgicas.

8.6 Competicao aparente: espaco
sem inimigos

Outro motivo de cautela em nossa discussdo sobre competigio é
a existéncia do que Hole (1977, 1984) denominou “competicio
aparente”, ¢ 0 que outros autores chamaram de “competigdo por
um espago sem inimigos” (Jeffries e Lawton, 1984, 1985).

FIGURA 8.13 Efeito da agregagao intra-especifica sobre a biomassa
acima da superficie do solo (média + EP) (-), para quatro espécies
vegetais cultivadas por 6 semanas em misturas de trés e quatro es-
pécies (quatro réplicas para cada). Stellaria media (Sm), uma compe-
tidora normalmente superior, teve um desempenho pior quando suas
sementes ficaram agregadas do que quando dispostas ao acaso. Ao
contrario, as trés espécies competitivamente inferiores — Capsella
bursa-pastoris, (Cbp), Cardamine hirsuta (Ch) e Poa annua (Pa) —
exibiram um desempenho quase sempre melhor quando as semen-
tes ficaram agregadas. Observe as escalas diferentes nos eixos ver-
ticais (de Stoll e Prati, 2001).
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Imagine uma tnica espécie de
predador ou parasito que ataca duas
espécies de presas (ou hospedeiro).
Ambas as espécies de presas sdo preju-
dicadas pelo inimigo, e este se benefi-
cia de ambas as espécies de presas. Por-
tanto, o aumento de abundincia que
o inimigo alcanga ao consumir a pre-
sa 1 aumenta seu dano sobre a presa
2. Por isso, indiretamente a presa 1 afeta de maneira adversa a
presa 2 e vice-versa. Essas interagbes estdo resumidas na Figu-
ra 8.15, a qual mostra que do ponto de vista das duas espécies
de presa, os sinais das interagdes sio indistinguiveis dos que se
produziriam na interagdo indireta de duas espécies competin-
do por um tnico recurso (competigao de exploragio). No pre-

‘podem’'ser TV
“distinguidas de

" duas espécies™
“consumidoras que

.scompetem: por Um,: .
. recurso- -_- )

FIGURA 8.14 (a) Distribuicdo espacial de
duas espécies vegetais de dunas, Aira prae-
cox e Erodium cicutarium, em um local no no-
roeste da Inglaterra. Um indice de agrega-
¢ao de 1 indica uma distribuigdo ao acaso.
indices superiores a 1 indicam agregagéo
dentro de manchas com raios conforme es-
pecificado; valores inferiores a 1 indicam uma
distribuicio regular. As barras representam
intervalos de confianga de 95%. (b) Associa-
¢&o entre A. praecox e E. cicutariumem cada
um dos trés anos. Um indice de associagéo
superior a 1 indica que as duas espécies ten-
deram a ficar juntas mais do que seria espe-
rado so pelo acaso em manchas com raios
conforme especificado; valores inferiores a
1 indicam uma tendéncia a encontrar uma
espécie ou a outra. As barras representam
intervalos de confianga de 95% (segundo
Coomes et al.,, 2002).

sente caso, nao parece haver um recurso limitante, dai, por-
tanto, a expressio “‘competigao apa-
rente”.

Em um experimento envolven-
do um parasitide (a vespa Venturia
canescens) e duas lagartas hospedeiras
(Plodia interpunctella e Ephestia kueh-
niella), Bonsall e Hassell (1997) per-
mitiram o trinsito livre do parasitéide entre as espécies hospe-
deiras, mas mantiveram os hospedeiros separados para evitara
possibilidade de competi¢do por recursos. Quando as cima-
ras experimentais continham apenas uma espécie hospedeira
e o parasitéide, ambas persistiram e exibiram oscilagtes
amortecidas no tamanho populacional, tendendo a um equi-
librio estdvel (Figura 8.16). Porém, com a presenca das duas
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FIGURA 8.15 Em termos dos sinais de suas
interagdes, os seguintes casos nao podem
ser distinguidos uns dos outros: (a) duas es-
pecies interferindo diretamente (competlgao
de interferéncia); (b) duas espécies consu-

espécies hospedeiras no sistema, o parasitéide teve um im-
pacto maior sobre a espécie dotada da taxa intrinseca de
crescimento mais baixa (E. kuehniella). Este hospedeiro
_mostrou oscilacoes populacionais crescentes e invariavel-
mente foi levado 4 extingdo. Por meio de seu experimento,
Bonsall e Hassell puderam demonstrar o efeito da compe-
tigdo aparente, em uma situagdo em que a competigio por
recursos entre espécies de lagartas foi excluida.
~ Ao mesmo tempo em que a expressio “competi¢io apa-
rente” é bastante apropriada, as vezes é importante considerar
o “espago livre de inimigos” como o recurso limitante pelo
qual as espécies de presas (ou hospedeiros) competem. Isso
ocorre porque a persisténcia da espécie de presa 1 serd favore-
cida por evitar ataques do predador, que também altera a pre-
sa 2. Claramente, a presa 1 consegue isso pela ocupagio de
um hdbitat, ou pela adogio de uma forma ou um padrio com-
portamental, suficientemente diferente daquele da presa 2. Em
resumo, o “ser diferente” (isto ¢, diferenciacio de nichos) mais
uma vez favorecerd a coexisténcia — mas isso acontecerd assim
por causa da reducio da competlgao aparente ou da competi-
gao por espago livre de inimigos.

Uma rara demonstragio experi-
mental da competi¢io aparente pelo
espago livre de inimigos envolve dois
grupos de presas que vivem em recifes
rochosos de submarés em Santa Caralina Island, Califérnia.
O primeiro grupo compreende trés espécies de gastrépodes
méveis: Tegula aureotincta, T. eiseni e Astraea undosa; o segun-
do compreende bivalves sésseis, dominados pelo marisco Cha-
ma arcana. Ambos os grupos eram predados por uma lagosta
(Panulirus interruptus), um polvo (Octopus bimaculatus) e um
buizio (Kelletia kelletii), embora esses predadores mostrassem
uma nitida preferéncia pelos bivalves. Em 4reas caracterizadas
por matacies e muitos espagos de fissuras (“alto-relevo”), ha-
via densidades altas de bivalves e predadores, mas densidades
apenas moderadas de gastrépodes; contudo, nas dreas de bai-
xo-relevo, quase sem espagos de fissuras, a presenga de bival-

mindo um recurso comum (competigdo de
explorag&o); (c) duas espécies sendo ataca-
das por um predador comum (‘competigdo
aparente” pelo “espago livre de inimigos”); e
(d) duas espécies ligadas por uma terceira
que compete com uma e mantém uma rela-
¢a0 mutualista com a outra. ( ) = inte-
ragbes diretas; (- - - - - ) = interagdes indire-
tas; as setas indicam influéncias positivas e
os circulos indicam influéncias negativas (se-
gundo Holt, 1984; Connell, 1990).

ves era aparentemente nula, havia apenas poucos predadores e
densidades altas de gastrépodes.

As densidades dos dois grupos de presas foram inversa-
mente correlacionadas, mas havia poucos elementos da sua bio-
logia alimentar para sugerir que estivessem competindo por
um mesmo recurso. Por outro lado, quando os bivalves foram
introduzidos experimentalmente nas 4reas quase sem espagos
de fissuras, aumentou o nimero de predadores que se congre-
gavam, as taxas de mortalidade dos gastrépodes cresceram (mui-
tas vezes aparentemente associadas 2 predagio pela lagosta ou
pelo polvo) e as suas densidades diminuiram (Figura 8.17a,b).
A manipulagdo experimental dos gastrépodes (méveis) mos-
trou-se impossivel, mas os locais quase sem espagos de fissuras
com densidades altas de gastrépodes sustentaram densidades
mais altas de predadores, e as taxas de mortalidade dos bivalves
introduzidos experimentalmente foram mais elevadas do que
nos locais com densidades relativamente baixas de gastrépodes
(Figura 8.17c). Nos raros locais de alto-relevo sem o bivalve C.
arcana, as densidades dos predadores foram mais baixas do que o
normal e as de gastrépodes foram mais altas (Figura 8.17d). Pare-
ce claro que cada grupo de presas afetou adversamente o outro
por meio de um aumento no ndmero de predadores e, portan-
to, mediante uma maior mortalidade induzida pelo predador.

Um experimento com um obje-
tivo semelhante envolveu a remogio
de uma mosca comum minadora de
folhas (Calycomyza sp.) e sua planta
hospedeira Lepidaploa tortuosa (Aste-
raceae), em locais replicados em uma
comunidade florestal tropical de Belize, América Central.
Outras espécies de moscas minadoras de folhas, que compar-
tilhavam inimigos naturais (vespas parasitéides) com
Calycomyza, mas cujas plantas hospedeiras eram diferentes,
demonstraram redugio do parasitismo e aumento da abun-
dincia (um ano depois) nos locais de remogio, em compara-
¢do como os locais-controle (Morris ez 4., 2004). Esses resul-
tados apSiam as previsdes da competigio aparente, envolven-




244 PpARTE 2 INTERACOES

Hospedeiro 1"

- Log:densidéde i

FIGURA 8.16 Competicéo aparente media-

da por parasito, por meio de uma vespa pa-
rasitéide, Venturia canescens, que ovopo-
sita em duas espécies de lagartas hospe-
deiras. As organizagdes experimentais es-
tao ilustradas a esquerda, € as dinamicas
das populagdes do parasitéide (linhas pre-
tas tracejadas) e das espécies hospedeiras
(hospedeiro 1, Plodia interpunctelia [linhas
marrons}; hospedeiro 2, Ephestia kuehnie-
lla [linhas pretas continuas]), a direita. (a)
Na preseng¢a de apenas um hospedeiro, este

do um inimigo natural comum, em uma situagao em que pode
nio ocorrer competi¢io interespecifica por plantas hospedei-
ras entre espécies de moscas.

Para completar o quadro, existe uma outra interagdo in-
direta entre duas espécies, qualificada pela expressdo “compe-
ticdo aparente” (Figura 8.15d), em que as espécies 1 e 2 exi-
bem impactos negativos reciprocos, e as espécies 2 e 3 t€m
impactos positivos (mutualistas) (ver Capitulo 13). As espé-
cies 1 e 3, entdo, apresentam impactos negativos indiretos re-
ciprocos, sem compartilhar um recurso comum ou, neste caso,
um predador comum. Elas exibem competi¢do aparente, em-
bora nio por espago livre de inimigos (Connell, 1990).

Os exemplos mencionados até

reav llagao da AR
o agora se referem 4 competigao aparen-
o te em animais. Connell (1990) reali-
zou uma reavaliagdo particularmente
esclarecedora de 54 exemplos de experimentos de campo pu-
blicados sobre “competicio” em vegetais, em que os autores
originais afirmavam haver demonstrado competi¢io interes-
pecifica convencional em 50. Uma andlise mais atenta revelou
que, em muitos desses estudos, a coleta de informagdes n3o foi
suficiente para possibilitar a distingdo entre competigdo con-
vencional e competigio aparente; ¢ em muitos outros a infor-
magio estava disponivel, mas era ambigua. Um estudo, por

e o parasitéide coexistiram com dinamica es-
tavel. (b) Quando o parasitdide teve acesso
aos dois hospedeiros, 0 hospedeiro 2 mos-
trou oscilagbes divergentes e sofreu extin-
¢do (de Hudson e Greenman, 19988, segun-
do Bonsall e Hassell, 1997).

exemplo, mostrava que a eliminagio de Artemisia de uma am-
pla 4rea do Arizona permitia o crescimento muito melhor de
22 espécies de herbdceas, em comparagdo com o crescimento
observado em locais nio-perturbados ou em locais onde Arze-
misia de hébito arbustivo, fora removida em faixas estreitas de
3 m. Isso foi originalmente interpretado como uma grande
redugdo da competigio pela exploragdo da dgua, no primeiro
caso (Robertson, 1947). Contudo, na 4rea maior, as plantas
herbdceas também experimentaram uma grande reduggio da pres-
sio do pastejo pelos cervos, roedores e insetos, para os quais 0s
individuos de Artemisia representavam nio apenas uma fonte de
alimento, mas também um local de reftgio. Por isso, é igualmen-
te provdvel que o resultado tenha sido produzido pela reduggo da
competi¢do aparente.

Isso enfatiza que n3o se justifica
a relativa negligéncia a respeito da
competigao aparente no passado, mas
também realca que, no contexto da competi¢io interespecfﬁ—
ca, € importante a distingdo entre padrdes, por um lado, e
processos ou mecanismos, por outro. No passado, os padrdes
de diferenciagio de nichos, bem como do aumento da abun-
dincia de uma espécie na auséncia de outra, eram interpreta-
dos como evidéncia da competigdo demasiado ficil. Agora
podemos constatar que tais padrées podem surgir por meio

processos s
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FIGURA 8.17 Evidéncia da competico aparente por espago livre de predadores, em Santa Catalina Island, EUA. (a) A densidade de predado-
res (ndmero por 10 m?, com os erros-padréo) e a mortalidade de gastropodes (nimero de conchas “recentemente mortas” por local, com 0s
erros-padréo) aumentaram, em relagdo aos controles (barras em cinza), quando os bivalves foram adicionados aos locais sem espagos de
fissuras dominados por gastrépodes (barras marrons). (b) Isso determinou um declinio da densidade de gastrépodes (sdo indicadas as barras
dos erros-padrdo). (c) A densidade de predadores (nimero por 10 m2, com os erros-padréo) foi mais alta nos locais sem espagos de fissuras
com densidade elevada (barras marrons) do que nos locais sem espacos de fissuras com densidade baixa de gastrépodes (barras em cinza),
tanto na presenca quanto na auséncia de C. arcana. (d) As densidades de predadores (nimero por 10 m?, com os erros-padréo) foram mais
baixas, e as densidades de gastropodes (nimero por m?, com erros-padrdo), mais altas nos locais de alto-relevo sem C. arcana (barras
marrons) do que naqueles com ela (barras em cinza) (segundo Schmitt, 1987).

de uma ampla variedade de processos, e que uma compreen-
sdo apropriada requer que os distingamos — ndo apenas discrimi-
nando entre competigdes convencional e aparente, mas também
especificando os mecanismos dentro, digamos, da competi¢io
convencional (um ponto ao qual retornaremos na Segio 8.10).
8.7 Efeitos ecoldgicos da competicao
interespecifica: abordagens
experimentais

Apesar das interagbes importantes en-
tre competigdo ¢ heterogeneidade am-
biental, ¢ das complicagbes da compe-
tigho aparente, uma grande atengio

experimentos de
campo e de
laboratério

tem sido dedicada A prépria competigio convencional. J4 des-
tacamos as dificuldades na interpretagdo das evidéncias que
sao meramente observagdes (ver Freckleton e Watkinson, 2001),
e ¢ por essa razio que muitos estudos sobre efeitos ecolégicos
da competi¢do interespecifica tém adotado uma abordagem
experimental. Por exemplo, vimos experimentos de campo en-
volvendo manipulagio de cracas (ver Segdo 8.2.2), aves (ver
Secdo 8.2.5), taboas (ver Secio 8.3.3) e caracdis (ver Segdo
8.5.4), nos quais a densidade de uma ou de ambas as espécies
foi alterada (em geral reduzida). Subseqiientemente, foram mo-
nitoradas a fecundidade, a sobrevivéncia, a abundincia ou a
utilizagio de recursos das espécies restantes. Apds, os resulta-
dos foram comparados com a situagdo anterior 1 manipulagio
ou, melhor ainda, com uma parcela-controle compardvel na
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qual ndo ocorreu qualquer manipulagio. Tais experimentos tém
fornecido informagdes valiosas, mas eles sdo tipicamente mais
ficeis de executar com alguns tipos de organismos (p. ex., or-
ganismos sésseis) do que com outros.

O segundo tipo de evidéncia experimental ¢ procedente
de trabalhos realizados sob condic6es artificiais controladas
(com freqiiéncia em laboratério). Novamente, o elemento cru-
cial tem consistido em geral em uma comparacio entre as res-
postas de espécies que vivem isoladamente e suas resposta quan-
do em combinaggo. Tais experimentos apresentam a vanta-
gem de serem comparativamente féceis de executar e contro-
lar, mas t8m duas desvantagens importantes. A primeira é que
as espécies sdo examinadas em ambientes diferentes daqueles
em que vivem naturalmente. A segunda € a simplicidade do
ambiente: ele pode impedir a diferenciagio de nichos porque
nio possui dimensdes do nicho, que em outras circunstincias
seriam importantes. De qualquer forma, esses experimentos
podem proporcionar indicios importantes sobre os provdveis
efeitos da competigio na natureza.

8.7.1 Experimentos de prazos mais longos

A maneira mais direta de descobrir o resultado da competigio
entre duas espécies no laboratério, ou sob outras condigdes
controladas, ¢ colocd-las juntas ¢ deixd-las por si mesmas. Des-
sa forma, uma vez que mesmo a competi¢io mais unilateral
provavelmente ocupe algumas gerag6es (ou um periodo razod-
vel de crescimento modular) antes de produzir-se por comple-
to, essa abordagem direta é mais fcil e tem sido usada com
mais freqiéncia em algumas espécies do que em outras. Ela
tem sido aplicada mais freqiientemente para insetos (como no
exemplo do besouro da farinha, na Se¢io 8.4.3) e microrganis-
mos (como no exemplo do Paramecium, na Segio 8.2.4). Ob-
serve que nem as plantas superiores, nem os vertebrados ¢ nem
os invertebrados grandes se prestam facilmente a esta aborda-
gem (embora um exemplo com vegetal seja discutido na Se¢do
8.10). Devemos estar cientes que isso pode distorcer nossa vi-
sd0 a respeito da natureza da competigio interespecifica.

8.7.2 Experimentos de uma Unica geracao

Dados esses problemas, a abordagem alternativa de “laboraté-
rio”, utilizada especialmente com plantas (embora os métodos
tenham sido ocasionalmente usados com animais), em geral
tem consistido em acompanhar as populagdes durante apenas
uma geragio, comparando as “entradas” e as “saidas”. Diver-
sos delineamentos experimentais tém sido empregados.

Nos experimentos “de substitui-
¢ao0”, ¢ explorado o efeito da variagio
da propor¢io de cada uma de duas
espécies, mantendo constante a den-
sidade total (Wit, 1960). Assim, em uma densidade total de,

por exemplo, 200 plantas, se estabeleceria uma série de mistu-

experimentos de. .
_ substituicéo

ras: 100 da espécie A e 100 da espécie B, 150 Ae 50 B, 0Ae
200 B, etc. Ao final do perfodo experimental, seria monitora-
da a quantidade de sementes ou a biomassa de cada espécie
em cada mistura. Tais séries de substitui¢do podem entdo ser
estabelecidas para uma gama de densidades totais. Na prética,
contudo, a maioria dos pesquisadores usa apenas uma tinica
densidade total, o que tem provocado uma critica considers-
vel ao delineamento, pois isso significa que o efeito da compe-
tigdo durante vérias geragdes — quando a densidade total ine-
vitavelmente se alteraria — ndo pode ser previsto (ver Firbank
e Watkinson, 1990).

De qualquer maneira, as séries de substitui¢io tém sido
muito valiosas. para elucidar aspectos da natureza da competi-
¢do interespecifica e os fatores que influenciam na sua intensi-
dade (Firbank e Watkinson, 1990). Um dos primeiros ¢ mais
influentes estudos foi o de Wit e colaboradores (1966) sobre a
competigio entre a graminea Panicum maximum ¢ a legumi-
nosa Glycine javanica, que freqiientemente formam pastagens
mistas na Austrilia. P. maximum adquire todo o seu nitrogénio
apenas do solo, mas G. javanica adquire parte do seu nitrogé-
nio a partir do ar, por fixagio desse nutriente, por meio da
associagdo de suas rajzes com a bactéria Rhizobium (ver Secio
13.10.1). Os competidores foram cultivados em séries de subs-
tituicdo com e sem a inoculagio de Rhizobium, ¢ os resultados
sdo apresentados tanto sob forma de diagramas de substituigio
como sob forma de “produgbes totais relativas” (Figura 8.18).
A produgio relativa de uma espécie em uma mistura € a razio
de sua produgio na mistura em relagdo 2 produgio da espécie
sozinha na série de substitui¢go, eliminando quaisquer dife-
rengas de produgio absoluta entre as espécies e referindo-as 4
mesma escala. A produgio total relativa de uma mistura parti-
cular é entdo a soma das duas produgdes relativas. A partir das
séries de substitui¢ao (Figura 8.18a), parece claro que ambas as
espécies, mas especialmente G. javanica, tiveram melhor de-
sempenho (foram menos afetadas pela competi¢io interespe-
cifica) na presenga do que na auséncia de Rbizobium. Contu-
do, isso fica ainda mais claro a partir das produgdes totais rela-
tivas (Figura 8.18b), que na auséncia de Rhizobium nunca se
afastaram significativamente de 1, mas na sua presenga foram
consistentemente superiores a 1. Isso sugere que a diferencia-
¢do de nichos ndo foi possivel sem Rhizobium (uma segunda
espécie poderia ajustar-se somente por redugio compensatéria
do rendimento da primeira); contudo a diferenciagio de nichos
ocorreu na presenca de Rhizobium (as espécies produziram mais
em conjunto do que separadamente).

Uma segunda abordagem, popu-
lar no passado, consiste no uso de um
delineamento “de adi¢ao”, em que uma
espécie (tipicamente uma planta de cultivo) é semeada com
uma densidade constante, junto com um gama de densidades
de uma segunda espécie (tipicamente uma erva daninha). A
justificativa desse delineamento é que ele imita a situagdo na-
tural de um cultivo infestado por uma erva daninha e, por isso,
fornece informagdo sobre o efeito provével de diversos niveis
de infestagio (Firbank e Watkinso, 1990). Entretanto, um
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FIGURA 8.18 Experimento de substituigdo sobre a competigao interespecifica entre Panicum maximum (P) e Glycine javanica (G), na presenga
e na auséncia de Rhizobiurm: (a) diagramas de substituigdo; (b) produgdes totais relativas (segundo Wit et al., 1966).

problema com os experimentos de adi¢do ¢ que a densidade con-
junta e as proporgdes das espécies variam simultaneamente. Por
isso, foi demonstrado que ¢ dificil separar o efeito da erva dani-
nha sobte a produgdo do cultivo do simples efeito de aumentar a
densidade total (cultivo mais erva daninha). A Figura 8.19 mos-
tra um exemplo que descreve os efeitos de duas ervas daninhas,
Cassia obtusifolia e o carura (Amaranthus retroflexus), sobre a pro-
dugdo de algoddo no Alabama (Buchana ez 4/, 1980). A medida
que aumentava a densidade de ervas daninhas, diminufa a pro-
duggo de algodio, sendo este efeito da competicio interespecifica
mais pronunciado com C. obsusifolia do que com A. retroflexus.
Nos delineamentos de substitui-

. -andlise de ¢d0, as proporgbes dos competidores
*.superficie de _ iad d idad al &
resposta sao variadas, mas a densidade total é

mantida constante, enquanto nos de-
lineamentos de adigdo as proporgdes sio variadas, mas a den-
sidade de um competidor fica constante. Talvez por isso seja
bem-vinda a proposta e a aplicagio da “anilise de superficie
de resposta”, em que duas espécies sio plantadas separadas e
misturadas em uma ampla gama de densidades e proporcoes
(Figura 8.20) (Firbank e Watkinson, 1985; Law e Watkinson,
1987; Bullock er af., 1994b; embora esse dltimo se refira a
clones da mesma espécie). Em conjunto, esses estudos suge-
rem que as equagdes apropriadas para descrever o efeito com-
petitivo de uma espécie (A) sobre outra (B) s3o, no caso de
mortalidade:

Ny=N,[l+m (V5 + [.))A/\/i’B)]‘1 (8.16)
€ para a fecundidade:
Yy=NR, [1 +a(V, + OLNB)]‘/’ (8.17)

que, como pode-se observar, estio relacionadas 3 Equagio 5.17
(ver Se¢do 5.8.1 — 0 modelo bisico da competicao intra-éspe-
cifica) e 2 Equagdo 5.12 (ver Segdo 8.4.1 — a incorporagdo da
competi¢do interespecifica). Desse modo, Ni,A e Ny sdo os
nimeros iniciais das espécies A ¢ B; N, e NV representam os
nimeros das espécies A e B apés a mortalidade; Y, é a produ-
Gao (sementes ou biomassa) da espécie A; m e 2 representam a
suscetibilidade ao adensamento; 3 € o sdo os coeficientes de

Crescimento com
A. retroflexus

Crescimento com
C. obtusifolia

* Produgao de algods

FIGURA 8.19 Experimento de competigdo com um “delineamento de
adicdo™: producéo de algoddo em parcelas plantadas com densidade
constante, infestadas de ervas daninhas (Cassia obtusifolia e Ama-
ranthus retroflexus) com densidades diferentes (segundo Buchanan
et al., 1980).
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. Produggo média
de sementes por

FIGURA 8.20 Superficie de resposta da
competi¢ao, indicada pela produgéo de se-
mentes por recipiente, entre (a) Phleum are-
narium e (b) Vulpia fasciculata semeadas
em separado e em misturas com uma gama
de densidades e freqiiéncias. x, e x, s80 as

competi¢io; R, ¢é a taxa reprodutiva bdsica da espécie A (e,
portanto, N, R, ¢ a produgio na auséncia de competicio); e &
determina o tipo de dependéncia da densidade (assumida como
igual a 1 para a mortalidade — compensaggo perfeita). Os da-
dos como os apresentados na Figura 8.20, obtidos durante
uma dnica geragio, podem, assim, ser usados para ajustar os
valores (mediante um programa de computador) aos parime-
tros das Equagbes 8.16 e 8.17, e as equagbes, por sua vez,
podem ser utilizadas para prever o resultado da competi¢do
entre as espécies durante muitas geragoes — o que ndo é possi-
vel tanto com os delineamentos de substitui¢io quanto com
os de adiggo.

Por outro lado, Law e Watkinson (1987) verificaram que
poderiam obter um ajuste melhor &s superficies de resposta
utilizadas em seu experimento caso usassem uma equagio em
que os coeficientes de competigdo ndo fossem fixos, mas sim
variassem com a freqiiéncia e a densidade — embora o seu sig-
nificado, em termos de “comportamento vegetal”, nio seja
claro. Portanto, as andlises de superficies de respostas, ao reve-
larem as complexidades potenciais das interagbes entre espé-
cies competidoras, também revelam que o conhecimento ou a
previsio dos resultados dinimicos pode ser apenas uma parte
da histéria. Seria necessdrio também compreender os meca-
nismos subjacentes (ver Segdo 8.10).

8.8 Efeitos evolutivos da competicao
interespecifica

8.8.1 Experimentos naturais

Vimos que a competigio interespeci-
fica costuma ser estudada por um ex-
perimentador mediante a comparagio
de espécies isoladas e em combinagio.
A natureza com freqiiéncia proporciona informagio deste tipo:

- prés e contras dos
. experimentos
‘naturais

24710 20 40100200

- %, (escalaiog)

densidades de semeadura de P. arenarium
e V. fasciculata, respectivamente (segundo
Law e Watkinson, 1987).

a distribuigdo de certas espécies potencialmente competidoras
¢ tal que elas s vezes ocorrem juntas (simpatria) e as vezes
separadas (alopatria). Esses “experimentos naturais” podem for-
necer informacio adicional sobre a competigao interespecifi-
ca, € especialmente sobre os efeitos evolutivos, j4 que as dife-
rengas entre populagdes simpdtricas e alopdtricas sdo muitas
vezes de longa data. Os experimentos naturais se tornaram
atraentes, em primeiro lugar, porque eles sdo naturais — eles se
referem a organismos vivendo em seus hdbitats naturais — e,
em segundo lugar, porque podem ser “realizados” simplesmente
por meio da observagio — ndo sdo necessdrias manipulagbes
experimentais dificeis ou impraticdveis. Entretanto, sua des-
vantagem estd na falta de populagdes “experimentais” e
“controle” verdadeiras. Idealmente, deveria haver apenas
uma diferenga entre as populaces: a presenga ou a ausén-
cia de uma espécie competidora. Na prética, contudo, as
populagbes em geral diferem também em outros aspectos,
simplesmente porque ocorrem em locais distintos. Por isso,
os experimentos naturais devem ser
interpretados sempre com cautela.

A evidéncia da competigio nos
experimentos naturais geralmente pro-
vém da expansio do nicho na ausén-
cia de um competidor (conhecida
como liberagio competitiva) ou simplesmente da diferenca do
nicho efetivo de uma espécie entre populagses simpétricas e
alopdtricas. Se essa diferenca vem acompanhada por mudan-
¢as morfoldgicas, entdo o efeito é referido como um desloca-
mento de cardter. Por outro lado, as caracteristicas fisiolégicas,
comportamentais e morfolégicas provavelmente estio envol-
vidas nas interagbes competitivas ¢ sdo um reflexo do nicho
efetivo de uma espécie. Entre essas trés caracteristicas, é possi-
vel que as diferengas morfoldgicas sejam o resultado mais evi-
dente da mudanga evolutiva, mas, como veremos, os “caracte-
res” fisiolégicos e comportamentais sio também sujeitos ao
“deslocamento competitivo”.
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O trabalho sobre duas espécies
de gerbos (roedores) que vivem nas
dunas costeiras de Israel (Abramsky e
Sellah, 1982) proporciona um exem-
plo de liberagio competitiva natural. No norte de Israel, a
. projegdo da crista do Monte Carmel em diregio a0 mar separa
_ a estreita faixa costeira em duas dreas isoladas, uma setentrio-
" fhal e outra meridional. Meriones tristami é um gerbo que co-
lonizou Israel a partir do norte. Atualmente, ele ocorre as-
-~ sociado a dunas ao longo de toda a costa, incluindo as 4reas ao
" norte e ao sul do Monte Carmel. Gerbillus allenbyi ¢ um outro
~.gerbo, também associado a dunas, e se alimenta de sementes
“similares as consumidas por M. gristami; porém, essa espécie
“colonizou Israel a partir do sul e nio cruzou a barreira do
~Monte Carmel. Ao norte do Monte Carmel, M. tristam: vive
. sozinha e ¢ encontrada tanto na areia das dunas como em ou-
: tros tipos de solo. Entretanto, ao sul do Monte Carmel, ela
ocupa vdrios tipos de solo, mas nio as dunas, pois nelas ocorre
-~ apenas G. allenbyi.

. Esse parece ser um caso de exclusdo competitiva e de
. liberagdo competitiva: exclusio de M. tristami por G. allenbyi
- das dunas ao sul do Monte Carmel; liberacio de M. tristami

ao norte. Contudo, trata-se de uma exclusio competitiva do

presente ou de um efeito evolutivo? Abramsky e Sellah estabe-
~leceram uma série de parcelas ao sul do Monte Carmel, elimi-

‘nando delas G. allenbyi, ¢ compararam as densidades de M.
“ tristami nessas parcelas com as de diversas parcelas semelhan-

tes do controle. Eles monitoraram as parcelas por um ano,

tnas a abundéncia de M. #ristami permaneceu essencialmente
inalterada. Parece que, ao sul do Monte Carmel, M. tristami

“gerbos em Israel:
i liberag@o
. 7 ‘competitiva

- evoluiu para selecionar aqueles hibitats nos quais evita a com-

peticao com G. allenbyi, conservando sua preferéncia fixada
geneticamente mesmo na auséncia de G. allenbyi. Contudo,
como sempre, por invocar o fantasma do passado, essa inter-
pretago pode ser sélida e sensivel, mas ndo é um fato com-
provado.

Um caso de aparente desloca-
mento de cardter morfolégico provém
de um trabalho sobre mangustos da
India. Nas partes ocidentais da sua drea
- _ de ocorréncia natural, o pequeno man-

gusto da India (Herpestes javanicus) coexiste com uma ou duas
eéspécies um pouco maiores do mesmo género (H. edwardsii e
H. smithii), mas estas nio estio presentes nas partes orientais
da sua 4rea de ocorréncia (Figura 8.21). Simberloff e colabo-
radores (2000) examinaram a varia¢io de tamanho do dente

eslocamento de

canino superior desses animais, elemento importante para ma-
tar suas presas (observe que as fmeas dos mangustos s3o me-
nores do que os machos). A leste, onde H. javanicus ocorre
- sozinho (drea VII da Figura 8.21), os machos ¢ as fémeas pos-
! suem caninos maiores do que nas 4reas a oeste (III, V, VI),
onde ele coexiste com as espécies maiores (Figura 8.22). Essa
constatagio estd de acordo com a opinido de que, onde estdo
presentes predadores similares, mas maiores, o aparato de cap-
tura de presas de H. javanicus foi selecionado para redugdo de

CAPITULO 8: COMPETICAO INTERESPECIFICA 249

FIGURA 8.21 Areas de distribuigdo geogréfica natural (I a VII) de
Herpestes javanicus (jy, H. edwardsii (€) e H. smithii (s) (de Sim-
berloff et al., 2000).

tamanho. Isso provavelmente reduz a intensidade de competi-
¢3o com outras espécies do mesmo género, porque os preda-
dores menores tendem a atacar presas menores, em relagio
aos predadores maiores. Na drea onde H. javanicus ocorre iso-
ladamente, seus dentes caninos sio muito maiores.

E de interesse particular que o pequeno mangusto da
India tenha sido introduzido h4 cerca de um século em mui-
tas ilhas fora da sua drea de ocorréncia natural (muitas vezes
como parte de uma tentativa ingénua de controlar roedores
introduzidos). Nesses locais, as espécies maiores de mangus-
tos competidores nio estdo presentes. Em 100 a 200 geragoes,
o pequeno mangusto da India aumentou de tamanho (Figura
8.22), de modo que as dimensdes dos individuos insulares s3o
atualmente intermedidrias entre aquelas da regifo de origem
(onde eles coexistiam com outras espécies e eram pequenos) €
aquelas do leste, onde eles ocorrem isoladamente. Nas ilhas,
eles exibem uma variagio consistente com a “liberagdo ecols-
gica” da competi¢do com espécies malores.

Um outro exemplo é o das po-
pulacdes de espinhelas (Gasteroszeus
aculeatus) de origem marinha, que vi-
vem em lagos de 4gua doce na British
Columbia, Canadd, onde permaneceram aparentemente em
conseqiiéncia do soerguimento da Terra, hd cerca de 12.500
anos, ou apés as subseqiientes elevagdo e retragdo dos niveis
do mar, hd cerca de 11.000 anos (Schluter e McPhail, 1992,
1993). Como resultado dessa “dupla invasio”, em alguns la-
gos atualmente encontram-se duas formas de G. aculeatus (em-
bora ainda nfo tenham recebido seus préprios nomes cientifi-
cos), enquanto em outros ocorre apenas uma. Onde quer que
as duas formas ocorram, uma é sempre “limnética” e a outra é

... e em:gspirhelas:
no.Canada.: -~ ...
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FIGURA 8.22 Diametro maximo (mm) do
canino superior de Herpestes javanicus em
sua area de ocorréncia natural (dados ape-

nas para as dreas lil, V, VI e VIl da Figura
8.21) e em locais onde a espécie foi intro-

duzida. Os simbolos pretos representam os
tamanhos médios para as fémeas e os sim-
bolos de cor laranja representam os tama-

“bentdnica’. A primeira concentra sua alimentagio no plincton
de dguas abertas e possui filtradores de brinquias correspon-
dentemente longos (e regularmente espagados) que filtram o
plincton da corrente de 4gua ingerida. A segunda, com filtra-
dores de brinquias muito mais curtos, consome presas maio-
res, localizadas na vegetagio ou nos sedimentos (Figura 8.23b).
Contudo, sempre que ocorre apenas uma forma em um lago,
esta explora ambos os tipos de recursos alimentares e é morfo-
logicamente intermedidria (Figura 8.23a). Presumivelmente,
apés a segunda invasdo, evoluiu um deslocamento de cardter
ecoldgico, o que promoveu a coexisténcia do par de formas ou
foi um fator necessirio para o sucesso da segunda invasdo. A
evidéncia genética, baseada na andlise do DNA mitocondrial
de virios pares de espécies, apdia a idéia de padrées repetidos
de radiagdo adaptativa em lagos individuais (Rundle ez 4.,
2000). -

Se o deslocamento de cariter, em dltima andlise, é cau-
sado pela competigdo, entdo os efeitos desta deveriam decli-
nar com o grau de deslocamento. As espinhelas de riacho (Cu-
laea inconstans), que em lagos do Canadd sdo simpdtricas com
uma outra espécie de espinhela (Pungitius pungitius), possuem
diferencas significativas em relagdo a individuos alopdtricos
da sua espécie: filtradores de brinquias mais curtos, maxilas
mais longas e corpos mais fortes. Gray ¢ Robinson (2002)
consideraram os individuos alopdtricos de C. #nconstans como
fendtipos em pré-deslocamento, e os individuos simpdtricos,
como fendtipos em pés-deslocamento. Quando cada fenéti-
po foi colocado separadamente na presenga de P. pungitius, os
individuos alopdtricos de C. inconstans cresceram bem me-
nos do que os individuos simpdtricos da mesma espécie

nhos médios para os machos (de Simberloff
et al., 2000).

(Figura 8.24). Essa constatagio estd de acordo com a hipéte-
se segundo a qual a competi¢o ¢ reduzida quando ocorre di-
vergéncia entre espécies competidoras.

Dois exemplos finais e plausiveis de deslocamento de
cardter sio proporcionados pelo trabalho sobre caracéis do
barro na Finlindia (Hydrobia ulvae e H. ventrosa) e besouros
rinoceronte-gigante no sudeste da Asia (Chalcosoma caucasus

FIGURA 8.23 Deslocamento de carater em espinhela (Gasterosteus
aculeatus). Lagos pequenos localizados na costa da British Colum-
bia mantém duas formas de espinhelas (b), em que filtradores de
branquias da forma bentdnica (®) sao significativamente mais curtos
do que os da forma limnética (O), enquanto aqueles das formas de
espinhelas ocorrentes sozinhas em lagos comparaveis (a) sdo inter-
mediarios em comprimento. Os comprimentos dos filtradores de bran-
quias foram ajustados para levar em consideragao as diferengas em
tamanho das formas (segundo Schluter e McPhail, 1993).
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“aracois do barro: e C. atlzs). Quando as duas espécies

“um exemplo de caracdis do barro vivem separadas,
 clssico de seus tamanhos sdo praticamente iguais;
“ideslocamento de .

e mas quando coexistemn, seus tarnanhos

“carater?
sdo sempre diferentes (Figura 8.252)

- (Saloniemi, 1993), e elas tendem a consumir particulas ali-

mentares de tamanhos diferentes (Fenchel, 1975). Os besou-
ros exibem um padrio morfoldgico similar (Figura 8.25b) (Ka-
wano, 2002). Por isso, esses dados sugerem enfaticamente o

‘. ‘deslocamento de cardter, permitindo a coexisténcia. Entretanto,

mesmo uim Caso aparentemente exemplar COmo €ss¢ dOS cara-

-cdis do barro esta aberto 4 discussio (Saloniemi, 1993). Na

Finlandia, os hébitats simp4tricos e alopdtricos n4o eram idén-
ticos: H. ulvae ¢ H. ventrosa coexistiam em corpos d’dgua abri-

" gados raramente afetados pela agdo das marés. H. ulvae foi
-encontrada sozinha em ambientes relativamente expostos
~de substratos lamacentos de marés e marismas; . ventrosa

foi encontrada sozinha fora da zona de marés, em lagunas e

““charcos. Além disso, H. ulvae naturalmente alcanca tama-
" nhos maiores em hdbitats sob menos influéncia de marés, e
" H. ventrosa pode crescer bem menos neste tipo de hébitat.

Este fato poderia ser responsdvel pelas diferengas de tama-

“nho entre simpatria e alopatria nessas espécies. Isso enfati-

za o principal problema dos experimentos naturais como

. 0s que parecem demonstrar o deslocamento de cardter: po-

pulacbes simpdtricas e alopétricas podem ocorrer em con-
di¢bes ambientais diferentes, sobre as quais o observador
ndo tem qualquer controle. As vezes, podem ter sido essas
diferengas ambientais, e nio a competi¢do, que provoca-
ram o deslocamento de cardter.

FIGURA 8.24 Médias (com erro-padréo) de crescimento (log natu-
ral da massa fina! do peixe em cada recinto dividido pela massa
inicial do grupo) de individuos simpatricos de C. inconstans repre-
sentando fendtipos em pos-deslocamento (barra escura) e indivi-
duos alopétricos da mesma espécie representando fendtipos em
pré-deslocamento (barra clara); os dois tipos de individuos de C.
inconstans foram colocados na presenca de individuos de P. pun-
gitius. Em competigao com individuos de P. pungitius, o crescimento
dos fendtipos em pds-deslocamento foi significativamente maior
do que o daqueles em pré-deslocamento (P = 0,012) (segundo Gray
e Robinson, 2002).
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8.8.2 Experimentando com experimentos
naturais

Como j4 vimos com 0s gerbos, as ve-
zes, 0s experimentos naturais podem,
por si mesmos, proporcionar uma
oportunidade para uma manipulagio
experimental posterior — e mais infor-
mativa. Em um desses casos, foi in-
vestigada a divergéncia do nicho no wevo, Trifolium repens,
como resultado de sua competi¢io com a graminea Lolium
perenne (Turkington e Mehrhoff, 1990). O trevo foi examina-
do em dois locais: (i) um com “duas espécies”, em que alcan-
gava uma cobertura do solo de 48% e a graminea alcancava
uma cobertura de 96% (as duas juntas ultrapassaram 100%
porque suas folhas podem se sobrepor); e (i) um em que o
trevo alcangava uma cobertura de 49%, mas L. perenne cobria
apenas 4% (um local com praticamente “apenas trevo”). Fo-
ram realizados trés experimentos de transplante (em um ou-
tro local) e trés experimentos de reimplante (no mesmo local)
(0s experimentos est3o descritos e numerados na Figura 8.26a).
T. repens, procedente de ambos os locais, foi plantada em (i)
parcelas do local de “duas espécies”, nas quais foi removida
apenas 7. repens; (ii) parcelas do local de “duas espécies”, nas
quais foram removidas 7" repens e L. perenne; e (iii) parcelas do
local de “apenas trevo”, nas quais T. repens foi eliminado. O
grau de supressio ou liberagdo competitiva foi avaliado a par-
tir da quantidade de crescimento alcangado pelas diferentes
plantacoes de 7. repens. Isso permitiu deduzir o grau de evolu-
¢do da divergéncia do nicho entre as populages de 7. repens
nos locais de “apenas trevo” e de “duas espécies”, bem como
entre 1. repense L. perenne.

Aparentemente, a2 populacio de 7. repens do local de “duas
espécies” divergiu da populacao de L. perenne (com a qual co-
existia e, de outro modo, competiu fortemente) ¢ também da
populacio do local de “apenas trevo” (Figura 8.26b). Quan-
do, no local de “duas espécies”, foi removida apenas 7. repens,
os individuos reimplantados desta espécie cresceram melhor
do que os individuos trumsplantados (tratamentos 1 e 4, res-
pectivamente; P = 0,086, quase significativa), sugerindo que
as plantas transplantadas eram mais competitivas com L. pe-
renne residente. Além disso, enquanto a remogio de L. peren-
ne nio repercutiu sobre o crescimento de 7. repens do local de
“duas espécies” (tratamentos 4 e 5; P > 0,9), produziu-se um
grande aumento do crescimento das plantas procedentes do local
de “apenas trevo” (tratamentos 1 e 2; P < 0,005). A remogio
adicional de L. perenne também levou a um melhor crescimento
das plantas procedentes de “apenas trevo”, em comparagdo com
as do local de “duas espécies” (tratamentos 2 ¢ 5; P < 0,05) — o
que sugere que somente as plantas da populagio “apenas trevo”
foram liberadas da competigio em auséncia de L. perenne. Final-
mente, no local de “apenas trevo”, os trevos oriundos do local de
“duas espécies” ndo cresceram melhor do que no seu local origi-
nal (tratamentos 4 e 6; P > 0,7), enquanto as plantas do local de
“apenas trevo” cresciam melhor do que com a presenga da grami-

divergéncia de
nichos na
competicdo entre
um trevo e uma .
graminea
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FIGURA 8.25 Deslocamento de cardter no
tamanho corporal. (a) Caracoéis do barro na
Finlandia (comprimentos médios de Hydro-
bia ulvae e H. ventrosa, dispostos em or-
dem crescente da porcentagem de H. ven-
trosa) (segundo Saloniemi, 1993). (b) Be-
souros rinoceronte-gigante no sudeste do

‘l C. Sulawesi
N. Sulawesi

nea no local de “duas espécies” (tratamentos 1 e 3; P < 0,05).
Desse modo, o trevo da populagio de “duas espécies” pratica-
mente nio compete com L. perenne (com a qual coexiste), ao
contrdrio do da populagdo de “apenas trevo”, e s6 o fez quan-
do transplantado para o local de “duas espécies”.

8.8.3 Experimentos de selecdo

Para o experimentador, o modo mais
direto de demonstrar os efeitos evolu-
tivos da competigio entre duas espé-
cies consiste em induzir tais efeitos —
impor a pressdo de selegdo (competi-
¢3o) e observar o resultado. Talvez seja surpresa que poucos
sdo os experimentos desse tipo bem-sucedidos. Em alguns ca-

“as’demonstragbes -

“Isidoirarasti o e

Asia (comprimentos médios de Chalcosoma

(V] o o o

5 g 8 g caucasus e C. atlas) (segundo .Kawano,

4 5§ 8. g 2002). Em cada caso em alopatria, os ta-
é é ' é manhos corpqrais se sobrep('zem gm_p_lam_en-
WG = te, mas em simpatria eles sdo significativa-

mente diferentes.

sos, uma espécie respondeu 2 pressio de selegdo aplicada a
uma segunda espécie competidora, aumentando sua “capaci-
dade competitiva’, no sentido de aumentar sua freqiiéncia
dentro de uma populagio conjunta. A Figura 8.27 mostra um
conjunto com duas espécies de Drosophila. No entanto, tais
resultados ndo evidenciam nada sobre os meios pelos quais
esses aumentos aparentes foram alcancados (p. ex., se foi um
resultado da diferenciagio do nicho). ‘

Para encontrar um exemplo de um aumento demons-
trivel na diferenciagao do nicho que d4 origem 4 coexis-
téncia de competidores em um experimento de selegdo,
devemos mudar da competicdo interespecifica no sentido
mais estrito para a competigdo entre trés tipos da mesma
espécie de bactéria, Pseudomonas fluorescens, que se com-
portam como espécies separadas porque se reproduzem as-
sexuadamente (Rainey e Trevisano, 1998). Os trés tipos s2o




@ ®).
e Local de “duas
. l«———— espécies”

Local de “apenas trevo”
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| Local de
“apenas
trevo” —»

L S Remogado Remogdode | Remogdo
Auséncia natural de Lolium perenne de T. repens  graminea e | de T. repens
T. repens

- Peso s.édo total (g)

Local de “duas espécies”
L ocal dominado por Lolium perenne

_ : Chamados de “liso” (SM, smooth), “rugoso” (wrinkly sprea-
~der) (WS) e “flocoso” (fuzzy spreader) (FS), com base na

morfologia de suas colénias em placas com meio sélido.
Em meio liquido, elas também ocupam partes bem dife-

- rentes do frasco de cultura (Figura 8.28a). Em frascos con-
~tinuamente agitados, de modo a impossibilitar o estabele-

cimento de nichos separados para os tipos diferentes, uma
cultura de individuos SM inicialmente pura manteve sua
pureza (Figura 8.28b). Porém, na auséncia de agitaco, os
mutantes WS e FS invadiram e se estabeleceram (Figura
8.28c). Além disso, foi possivel determinar as capacidades
competitivas dos tipos diferentes, quando raros, de invadir
culturas puras dos outros tipos (Figura 8.2d). Cinco das
seis possiveis invasbes sio favorecidas. E improvével que a

0]

5 -.°3

Ndmero de tratamento

. Seffianas: -

FIGURA 8.26 (a) Delineamento experimen-
tal para testar a evolugéo de Trifolium repens
(T) em competigéo com Lolium perenne (L).
As populagbes autdctones de T. repens, e
as vezes também de L. perenne, foram re-
movidas. T. repens foi removido da zona si-
tuada na base da seta e transplantado, ou
replantado, na zona situada no topo da seta.
Os nimeros dos tratamentos correspondem
aos utilizados por Connell (1980). (b) Os
resultados deste experimento estéo repre-
sentados em termos do peso seco total por
parcela, alcan¢ado por T. repens nos dife-
rentes tratamentos. Os niveis de significan-
cia para as comparag¢6es entre 0s pares sdo
fornecidos no texto (segundo Turkington e
Mehrhoff, 1990).

excegio — WS repele a invasdo de FS — que leve 2 elimina-
¢io de ES, pois este tipo pode invadir culturas de SM, que,
por sua vez, pode invadir culturas de WS. Em geral, contu-
do, a selecio experimental do aumento da diferenciacio do
nicho entre espécies competidoras parece ser frustrantemen-
te iluséria ou tristemente descuidada.

8.9 ferenciacao e similaridade do nicho

entre competidores coexistentes

Pode-se imaginar que o progresso cientifico se produz forne-
cendo respostas as perguntas. De fato, o progresso muitas ve-
zes consiste em substituir uma pergunta por outra, mais perti-

FIGURA 8.27 Aparente evolugdo da capa-
cidade competitiva em Drosophila serrata.
(a) Das duas populagdes experimentais que
coexistem (e competem) com D. nebulosa,
uma (1) teve um aumento nitido de sua fre-
gliéncia apos cerca de 20 semanas. (b) Os
individuos dessa populagéo posteriormente
se desenvolveram melhor em competigéo
com D. nebulosa ([ ] = média de cinco
populagdes) do que os individuos da popu-
lagao Il ([- - - - - ] = média de cinco), ou do
que os individuo$ da mesma cepa que n&o
haviam sido previamente submetidos & com-
peti¢do interespecifica ([—-——— ]=médiade
cinco) (segundo Ayala, 1969).
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nente e mais desafiadora. Nesta se¢do, tratamos de um con-
texto em que este é 0 caso: as perguntas sobre gudo diferentes
s3o os competidores coexistentes e que grau de distingdo deve
haver entre espécies coexistentes para que a competi¢do nio
leve 4 eliminagdo de uma delas.

O modelo de Lotka-Volterra prevé uma coexisténcia es-
tdvel de competidores em situagbes em que a competigio in-
terespecifica é, para ambas as espécies, menos importante do
que a competigio intra-especifica. E evidente que a diferen-
ciagdo dos nichos tenderd a concentrar mais os efeitos compe-
titivos dentro das espécies do que entre elas. Portanto, pode-
se considerar que o modelo de Lotka-Volterra e o Principio de
Exclusio Competitiva indicam que gualgquer grau de diferen-

FIGURA 8.28 (a) As culturas puras de trés
tipos da bactéria Pseudomonas fluorescens
(liso = SM; rugoso {wrinkly spreader] = WS;
e flocoso [fuzzy spreader] = FS) concentram
seu crescimento em partes diferentes de um
meio de cultura liquido. (b) Em frascos de
cultura agitados, sao mantidas as cuilturas
SM puras. As barras representam os erros-
padrao. (c) Entretanto, nos frascos ndo-agi-
tados, com culturas inicialmente puras de
SM (@), mutantes de WS (4) e FS (8) sur-
gem, invadem e se estabelecem. As barras
representam os erros-padrao. (d) Capacida-
des competitivas (taxas relativas de aumen-
to) quando um tipo iniciaimente raro (base
da seta) invade uma colbnia pura de um
outro tipo (topo da seta). Portanto, valores
> 1 indicam capacidade de invadir (compe-
tidor superior, quando raro), e valores < 1,
incapacidade (segundo Rainey e Trevisano,
1998. Reproduzido com permisséo do pe-
riédico Nature).

ciagdo dos nichos permitird a coexisténcia estdvel dos compe-
tidores. Dessa forma, em uma tentativa de descobrir se isso
era “verdadeiro”, a pergunta “é necessdrio que sejam diferen-
tes para coexistir de forma estdvel?” foi um poderoso estimulo
para as mentes dos ecSlogos durante a década de 1940 (Kin-

gsland, 1985).

;o quanto de. . -
Contudo, atualmente é ficil re- diferendiagdo dos
conhecer que a pergunta nio ¢ apro- nichos'é.» "~ .7 -
priada, pois nio define de forma pre- ~ Necessario para-a:-
' coexisténcia? .

cisa o significado de “diferentes”. Vi-
mos alguns exemplos em que a coexisténcia dos competidores
estd aparentemente associada a um certo grau de diferencia-
¢do dos nichos, mas, se examinarmos com mais aten¢io, veri-

—a M o

O AL A L A

t
S




ficaremos que todas as espécies que coexistem sdo diferentes —
sem que isso tenha qualquer relagdo com a competiggo. Por-
tanto, uma pergunta mais pertinente seria “existe um grau mi-
pimo de diferenciagdo dos nichos que deva ser superado para
a ocorréncia de uma coexisténcia estdvel?”, ou seja, existe um
limite para a semelhanca de espécies coexistentes?
Uma tentativa influente de responder a essa pergunta,
uanto 4 competi¢do de exploragio e baseada em variantes do
modelo de Lotka-Volterra, foi iniciada por MacArthur e Le-
vins (1967) e desenvolvida por May (1973). Analisada de
maneira retrospectiva, tal abordagem certamente estd aberta a
questionamento (Abrams, 1983). Contudo, se examinarmos
_-primeiro essa abordagem e entdo suas objegbes, poderemos
aprender muito a respeito do “problema da semelhanga limi-
tante”. Aqui, mais uma vez, os modelos podem ser instrutivos
-sem ser “corretos”.

Imaginemos trés espécies com-
petindo por um recurso unidimensio-
nal e de distribui¢do continua; o ta-
manho do alimento é um exemplo cla-
ro disso. Cada espécie possui seu ni-
-.cho efetivo préprio nessa dimenszo dnica, que pode ser repre-

* sentado por uma curva de utilizagio de recursos (Figura 8.29).
~ A taxa de consumo de cada espécie é mdxima no centro do seu
“nicho e cai até zero em ambas as extremidades, e quanto mais
~“as-curvas de utilizagio das espécies adjacentes se sobrepdem,
tanto mais tais espécies competem. Na verdade, admitindo
que as curvas sejam distribuigdes “normais” (no sentido esta-
tistico) e que as espécies diferentes tenham curvas de forma
similar, o coeficiente de competicdo (aplicdvel a ambas as es-
pécie adjacentes) pode ser expresso pela seguinte férmula:

asposta simples

o = e 44w’ (8.18)

em que w ¢ o desvio-padrio (ou, aproximadamente, a “largu-
ra relativa”) das curvas e 4 ¢ a distincia entre os picos adjacen-

Espécie

Espécie  Espécie

de utilizaggo ——»

Eficiéncia
4 do recurso
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tes. Assim, O ¢ muito pequena quando existe uma separagio
considerdvel entre as curvas adjacentes (d/w >> 1; Figura 8.29a)
e fica perto da unidade 2 medida que as curvas se aproximam
uma da outra (d/w < 1; Figura 8.29b).

Que grau de sobreposi¢io das curvas adjacentes ¢ com-
pativel com a coexisténcia estdvel? Suponhamos que duas es-
pécies periféricas tenham a mesma capacidade de suporte (X,
que representa a adequabilidade dos recursos disponiveis para
as espécies 1 e 3) e consideremos a coexisténcia de outra espé-
cie entre elas (capacidade de suporte X). Quando 4/w tem
um valor baixo (0 tem valor elevado e as espécies sdo simila-
res), as condigBes para a coexisténcia sio extremamente restri-
tivas em termos da razdo K| : K, mas essas restrigdes desapa-
recem rapidamente 4 medida que 4/w se aproxima da unidade
e a supera (Figura 8.30). Em outras palavras, a coexisténcia ¢
possivel quando &/w ¢ baixo, mas somente se as adequabilida-
des do ambiente para cada espécie estiverem muito bem-equi-
libradas. Além disso, se supormos que o ambiente varie, entdo
as flutuagBes provocardo variagdes na razio K| : K, e a coexis-
téncia agora s6 serd possivel se houver uma ampla gama de
razdes K| : K, que levem i estabilidade, isto ¢, se, aproximada- -
mente, dlw > 1.

Esse modelo, portanto, sugere
que existe um limite para a semelhan-
ca dos competidores coexistentes e
que tal limite é estabelecido pela
condigio d/w > 1. Sdo essas as respostas corretas? De fato,
parece pouco provdvel que exista um limite universal de
similaridade, ou mesmo um que seja amplamente aplicdvel
€ que se possa expressar de uma maneira tdo simples como
dlw > 1. Abrams (1976, 1983) enfatizou que os modelos
de competi¢do em vdrias dimens&es, com curvas alternati-
vas de utilizagdo de recursos, entre outros, levam a limites
de similaridade alternativos, e muitas vezes a valores d/w
muitos mais baixos, compativeis com coexisténcia estdvel e

7

sélida. Em outras palavras, “d/w > 1” é uma propriedade

- grrada -

FIGURA 8.29 Curvas de utilizag&o do recurso para trés espécies que coexistem ao longo de um espectro unidimensional de um recurso. déa
distancia entre os picos de curvas adjacentes e w é o desvio-padrdo das curvas. (a) Nichos estreitos com pouca sobreposicéo (d > w), isto e,
com uma competigdo interespecifica relativamente pequena. (b) Nichos mais amplos com maior sobreposigéo (d < w), ou seja, com uma

competicdo interespecifica relativamente intensa.
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Instavel

FIGURA 8.30 Gama de caracteristicas favoraveis do habitat (indi-
cadas pelas capacidades de suporte K, e K,, em que K, = K)) que
permite uma comunidade de trés espécies em equilibrio com diver-
sos graus de sobreposi¢do dos nichos (d/w) (segundo May, 1973).

de um tipo de modelo de andlise, mas nio de outros e,
assim, nio da natureza como um todo. Além disso, jd vi-
mos que por causa da heterogeneidade ambiental ¢ da com-
peti¢do aparente, entre outros, a competi¢do de exploragio
e qualquer diferenciagdo de nicho a ela associada nio cons-
tituem necessariamente toda a histéria quando se trata da
coexisténcia dos competidores. Isso também representa um
argumento contra a idéia de um limite universal.

Por outro lado, as informacbes gerais fornecidas por es-
- ses modelos iniciais ainda sdo vélidas, a saber: (i) no mundo
real, com toda sua variabilidade intrinseca, provavelmente exis-
tem limites 4 similaridade de organismos coexistentes que mos-
tram competi¢do de exploragio; e (ii) tais limites refletirdo
ndo apenas as diferengas entre as espécies, mas também a va-
riabilidade dentro delas, a natureza do recurso, o tipo de cur-
va de utiliza¢io, etc.

Porém, ¢ realmente a pergunta
sobre a similaridade limitante a melhor
que se pode propor? Queremos com-
preender o grau de diferenciagio do
nicho entre as espécies coexistentes. Se as espécies estivessem
sempre dispostas da forma mais ajustada possivel, entdo presu-
mivelmente elas difeririam pela minima (limitante) quantida-
de. Mas por que deveriam fazé-lo dessa maneira? Voltamos,
mais uma vez, 2 distingdo entre as conseqiiéncias ecoldgicas e
as conseqiiéncias evolutivas da competi¢do (Abrams, 1990).
Os efeitos ecolégicos consistem em que as espécies com nichos
“inapropriados” serdo eliminadas (ou repelidas, se tentarem in-
vadir), e a pergunta sobre a similaridade limitante fica reduzi-
da a: quantas espécies podem ser “amontoadas™? Todavia, os
competidores coexistentes também podem evoluir. Em geral,
observamos os efeitos ecolégicos ou uma combinagio de efei-
tos ecoldgicos e evolutivos? Eles diferem? Nzo podemos tentar
responder & primeira pergunta sem responder i segunda, ¢ a
resposta a esta tltima parece ser, talvez inevitavelmente, “de-

a resposta?
depende

pende”. Modelos distintos, baseados em diferentes mecanis-
mos subjacentes do processo competitivo, prevéem que a evo-
lugdo leva a nichos mais amplamente espagados, a nichos reu-
nidos de maneira mais compacra ou a uma disposicao de nj-
chos bastante semelhante aquelas previstas pelos processos eco-
16gicos por si s6 (Abrams, 1990).

Portanto, desta discussdo emergem dois pontos. O pri-
meiro é que ela tem sido inteiramente tedrica. Isso € um refle-
xo do segundo ponto, em que temos observado progresso —
mas em termos de perguntas sucessivas que substituem as an-
teriores, em vez de respondé-las. Os dados proporcionam res-
postas — o que temos observado ¢ um refinamento das per-
guntas. Parece que, em tltima instincia, as tentativas para res-
ponder s questdes referentes A “similaridade de nicho” ém
de ser postergadas até que saibamos mais sobre as distribui-
¢bes de recursos, as curvas de utilizacio e, de maneira mais
geral, os mecanismos subjacentes na competi¢io de explora-
¢30. A estes pontos ¢ que voltaremos a seguir.

8.10 Diferenciacdo do nicho e mecanismos
de exploracao

A despeito de todas as dificuldades para estabelecer uma cone-
xdo direta entre a competi¢io interespecifica e a diferenciagio
dos nichos, ndo h4 diivida de que esta dltima ¢ muitas vezesa
base da coexisténcia das espécies.

Os nichos podem ser diferencia-
dos de muitas maneiras. Uma delas ¢
a parti¢do dos recursos ou, de modo
mais geral, a utilizagdo diferencial dos

recursos. Isso pode ser observado ... ¢ facil de

do al ‘ci ue vive maginarem .
quando algumas espécies qu em animais, mas-
exatamente no mesmo hdbitat utili- menos em
zam, todavia, recursos diferentes. Uma  -vegetaisi:. -

vez que a maioria dos recursos dos ani-

mais s3o os individuos de outras espécies (dos quais h4 literal-
mente milhées de tipos) ou partes de individuos, em princi-
pio ndo h{ dificuldade em imaginar como os animais compe-
tidores podem repartir tais recursos entre si. As plantas, por
outro lado, t8m necessidades muito semelhantes dos mesmos
recursos potencialmente limitados (ver Capitulo 3), ¢ existe
uma margem muito menos aparente para a partigao dos mes-
mos (mas ver a seguir).

Em muitos casos, os recursos usados por espécies ecolo-
gicamente similares estio separados espacialmente. A utiliza-
¢do diferencial dos recursos entio serd expressa na diferencia-
¢ao de micro-habitat entre as espécies (p. ex., espécies diferen-
tes de peixes alimentando-se em profundidades distintas) ou
mesmo na diferenca na distribuigio geogrifica. De forma al-
ternativa, a disponibilidade dos diferentes recursos pode estar
separada no tempo; por exemplo, os diferentes recursos podem
estar disponiveis em distintos momentos do dia em diferentes
estagdes do ano. O uso diferencial dos recursos pode entdo ser
expresso como uma separagio temporal entte as espécies.
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Outra maneira importante de os
nichos se diferenciarem baseia-se nas
condiges (Wilson, 1999). Duas espé-
cies podem utilizar exatamente os mes-
mos recursos, mas se sua capacidade para fazé-lo ¢ influencia-
da pelas condigbes ambientais (como costuma aconrecer), e se
elas respondem de forma diferentes a tais condigées, entio
cada uma pode ser comperitivamente superior em ambientes
distintos. Isso também pode expressar-se como uma dife-
renciacio de micro-hdbitats, uma diferenca na distribuicio
geografica ou uma separagio temporal, dependendo se as
condicbes apropriadas variam em uma escala espacial redu-
zida, em uma escala espacial ampla ou com o tempo. Natu-
ralmente, em vidrios casos (em especial com vegetais) nio ¢é
f4cil distinguir entre condigbes e recursos (ver Capitulo 3).
Os nichos podem ser diferenciados entdo tendo por base
um fator (como a dgua) que é tanto um recurso quanto
uma condicgo.

.. baseada nos
- recursos e nas
" condicOes

Existem muitos exemplos de se-
paragdo, no espago ou no tempo, de
espécies competidoras, envolvendo
tanto plantas como animais. Por exem-
plo os girinos de duas espécies de anuros (Hyla crucifer e Bufo
woodhousii) de New Jersey, EUA, possuem uma defasagem em
seus perfodos de alimentagio de cerca de 4 a 6 semanas em
‘cada ano, aparentemente associada a respostas diferenciais s
condigbes ambientais e ndo is mudangas sazonais dos recur-
sos (Lawler e Morin, 1993). Duas espécies coexistentes de ca-
mundongos espinhosos de desertos rochosos de Israel exibem
uma separacio didria: Acomys cahirinus é noturna e A. russatus
¢ diurna, embora a tiltima se torne noturna se sua congénere
for removida (Jones ez al., 2001). Dois besouros da casca, Ips
duplicatus e I. typographus, consumidores do floema do espru-
ce da Noruega, encontram-se separados em seus locais de ali-
mentagio em um escala espacial muito pequena, segundo o
didmetro do tronco, embora o motivo desse comportamento
ndo esteja de todo esclarecido (Schlyter e Anderbrandt, 1993).
Todavia, € entre as plantas e outros organismos sésseis que as
separagOes espaciais € temporais provavelmente sejam de im-
portincia particular, por causa da sua margem limitada para a
utilizagdo diferencial dos recursos no mesmo local e no mes-
mo instante (ver Harper, 1977). Entretanto, como sempre,
uma coisa ¢ demonstrar que as espécies diferem em sua distri-
buigdo espacial ou temporal e outra bastante diferente ¢ pro-
var que isso tem algo a ver com a competigao. As taboas da
Se¢do 8.3.3 proporcionam um exemplo de plantas que com-
petem e estdo separadas espacialmente. Outro exemplo é apre-
sentado na Figura 8.31, a respeito das espécies anuais Sedum
smallii € Minuartia uniflora que dominam a vegetagio que
cresce sobre afloramentos graniticos no sudeste dos EUA. As
plantas adultas exibem uma zonagio especialmente clara asso-
ciada & profundidade do solo (por sua vez, bastante correla-
cionada com a umidade do solo), e os resultados experimen-
tais reforcam a hipétese de que é a competigio, € nio as meras
diferengas de tolerncia, que d4 origem a essa zonagdo.

eparagdo espacial
-6 temporal.
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FIGURA 8.31 Zonacgéo de individuos, de acordo com a profundidade
do solo, de duas espécies vegetais anuais, Sedum smallii e Minuartia
uniflora, em quatro estagios do ciclo de vida (segundo Sharitz e Mc-
Cormick, 1973).

Contudo, a descrigdo do resultado da competigdo — “uma
espécie coexiste com ou exclui a outra” — e mesmo sua associagio
com a diferenciagdo do nicho, seja baseada nos préprios recursos
ou nas condigdes ou em meras diferencas espaciais ou temporais,
na realidade nos propicia pouco entendimento do processo com-
petitivo. Como temos repetidamente observado neste capitulo, ¢
por isso que devernos enfocar mais os mecanismos da exploracio.
Como, exatamente, uma espécie pode levar vantagem sobre outra
na exploragio e na competigo? Como dois consurmnidores podem
coexistir a partir de dois recursos limitantes, quando ambos sao
absolutamente essenciais para os dois consumidores?

Além disso, como Tilman (1990)
salientou, enquanto o monitoramen-
to da dinimica das populagées de duas
espécies competidoras pode fornecer
um certo poder de previsio paraa pré-
xima vez que compitam, nio serd de grande ajuda para prever
como cada uma reagiria contra uma terceira espécie. Por outro
lado, se compreendermos a dinimica da interago de todas as
espécies com seus recursos limitantes que compartilham, en-
tdo poderfamos ser capazes de prever o resultado da competi-
cdo de exploragdo entre qualquer par delas. Portanto, volta-
mos agora a algumas tentativas para explicar a coexisténcia de
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espécies que competem pelos recursos limitantes e que explici-
tamente consideram nio apenas a dinimica das espécies com-
petidoras, mas também a dindmica dos préprios recursos. Mais
do que entrar nos detalhes dos modelos, examinaremos seus
aspectos gerais e algumas das conclusbes mais importantes.

8.10.1 Explora¢ao de um tnico recurso

Tilman (1990) mostra, para diversos
modelos, o que foi demonstrado em-
piricamente na segdo 8.2.6, que, quan-
do duas espécies competem mediante
exploragio por um recurso limitante, o resultado ¢ determi-
nado pela espécie exploradora capaz de reduzir o recurso até a
concentragio de equilibrio mais baixa, R*. (De modo satisfa-
tério para a competi¢io aparente o inverso ¢ verdadeiro: a presa
ou hospedeiro capaz de sustentar a abundincia maior de pre-
dadores ou parasitos ¢ o vencedor [ver, por exemplo, Begon e
Bowers, 1995] — uma previsio que vimos confirmada na Fi-
gura 8.17).

Modelos distintos, baseados em detalhes diferentes sobre o
mecanismo de exploracio, originam diferentes férmulas para 8%
mas mesmo o modelo mais simples ¢ revelador, proporcionando:

R* =mCl(g—m) (8.19)
Em que m, ¢ a taxa de mortalidade ou de perda da espécie
consumidora 7 C, é a concentragio do recurso na qual a espé-
cie 7 alcanca a taxa de crescimento e reprodugdo por unidade
de biomassa (taxa relativa de aumento, TRA), que ¢ igual 2
metade de sua TRA méxima (C, ¢, desse modo, a mais elevada
nos consumidores que necessitam de mais recurso para crescer
rapidamente); e g ¢ a TRA mdxima alcangdvel pela espécie .
Isso sugere que os competidores exploradores bem-sucedidos
(R* baixa) sdo aqueles que combinam a eficiéncia de utiliza-
¢do do recurso (C, baixa), taxas de perdas baixas (7, baixa) e
taxas de aumento altas (g; alta). Por outro lado, ¢ possivel que
um organismo ndo possa combinar, digamos, C, baixa com g,
alta. O crescimento de uma planta serd mais estimulado pela
destinagdo de matéria e energia para suas folhas e para a fotos-
sintese — mas, para intensificar sua eficiéncia na utilizagdo de
nutrientes, ela deveria destind-los s rafzes. Uma leoa seria mais
capaz de subsistir com densidades baixas de presas mediante a
velocidade e 2 maneabilidade — mas isso seria dificil, pois com
freqiiéncia ela aumenta de peso por causa das gestagdes. Por
isso, a compreensio do éxito na competi¢io de exploragio pode
exigir, em dltima instincia, a compreensio de como os orga-
nismos alcancam uma relagio (trade off ) entre caracteristicas
que originam valores baixos de R* ¢ caracteristicas que favore-
cem outros aspectos da eficdcia bioldgica.

Um teste raro dessas idéias é pro-
porcionado pelo trabalho de Tilman
sobre plantas terricolas competindo
por nitrogénio (Tilman e Wedin,

. testado em
gramineas -

1991a, 1991b). Cinco espécies de gramineas foram cultivadas
isoladamente sob uma gama de condi¢des ambientais, que,
por sua vez, originaram uma gama de concentragdes de nitro-
génio. Duas espécies, Schizachyrium scoparium e Andropogon
gerardi, reduziram consistentemente as concentracdes de ni-
trato e amonio nas solugdes do solo a valores mais baixos do
que os alcangados pelas outras trés espécies (em todos os solos,
exceto naqueles com niveis muito mais altos de nitrogénio).
Das outras trés espécies, Agrostis scabra deixou concentragdes
mais altas do que as outras duas, Agropyron repens e Poa pratensis.
Quando A. scabrz cresceu com A. repens, S. scoparium e A. gerar-
di, os resultados, especialmente em concentracdes baixas de ni-
trogénio, onde era mais provdvel que esse elemento fosse limitan-
te, estiveram de acordo com a teoria da competigio de exploragio
(Figura 8.32). Sempre ganhou a espécie capaz de reduzir o nitro-
génio 4 concentragio mais baixa — A. scabra foi sempre deslocada
competitivamente. Um resultado semelhante foi obtido para o
geco (Hemidactylus frenatus), uma espécie de lagartixa insetivora
noturna invasora de hdbitats urbanos na bacia do Pacifico, onde
é responsével por declinios populacionais do geco nativo Lepido-
dactylus lugubris. Petren e Case (1990) verificaram que os insetos
representam um recurso limitante para ambas as espécies. Em
recintos experimentais fechados, H. frenatus é capaz de exaurir os
recursos (insetos) a niveis mais baixos do que L. fugubris, sendo
que, em conseqiiéncia, esta dltima sofre reducbes na condigdo
corporal, na fecundidade e na sobrevivéncia.

Votando as gramineas de Tilman, as cinco espécies fo-
ram escolhidas de virios pontos de uma seqiiéncia de sucessdo
tipica de campos abandonados em Minnesota (Figura 8.33a),
e é evidente que as melhores competidoras por nitrogénio sdo
as encontradas mais tarde na seqiiéncia. Estas espécies, ¢ em
particular S. scoparium e A. gerards, tinham alocagbes mais
altas para as rafzes, mas taxas de crescimento vegetativo acima
da superficie do solo e aloca¢des reprodutivas mais baixas (p.
ex., Figura 8.33b). Em outras palavras, elas alcancaram valo-
res baixos de B* mediante uma alta eficiéncia de utilizago de
recursos que as suas rafzes proporcionavam (C; baixa, Equa-
¢io 8.19), embora parega que pagaram por isso com uma re-
dugdo nas taxas de crescimento e reprodugio (g; mais baixa).
De fato, levando em conta todas as espécies, um mdximo de
73% da variincia na concentragio final de nitrato no solo era
explicada pelas variagoes da massa de rafzes (Tilman e Wedin,
1991a). Portanto, parece que nessa seqiiéncia de sucessio (ver
Segdo 16.4 para uma discussao mais aprofundada sobre suces-
sdo) as espécies que crescem e se reproduzem mais rdpido sdo
substituidas por exploradoras e competidoras eficientes e po-
derosas.

8.10.2 Exploracao de dois recursos

Tilman (1982, .1986; ver também Se-
¢3o 3.8) também considerou o que
acontece quando dois organismos
competem por dois recursos. Inician-
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~ crescimento
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FIGURA 8.32 Resultados de experimentos de competicao em que Agrostis scabra (linhas pretas) foi deslocada competitivamente por (a)
Schizachyrium scoparium, (b) Andropogon geradi e (c) Agropyron repens (linhas cor de laranja), a dois niveis de nitrogénio (ambos baixos) e
em fun¢éo da densidade inicial de semeadura: 20%, 50% ou 80%. Em todos os casos, A. scabra exibiu valores mais baixos de R* para nitrato

e aménio (ver texto). O deslocamento foi mais lento em (c), na qual o diferencial era menos marcado (segundo Tilman e Wedin, 199b).

do com a competigdo intrz-especifica, podemos definir uma
isolinha de crescimento zero para uma espécie utilizando dois
recursos essenciais (ver Segdo 3.8). Essa isolinha é o limite en-
tre as combinagbes de recursos que permitem a sobrevivéncia
e a reprodugio da espécie e as combinagdes de recursos que
ndo permitem (Figura 8.34). Portanto, ela representa o limite
do nicho da espécie nessas duas dimensdes. Para os presentes
propésitos, podemos ignorar as complicagdes da sobrecom-
pensacio, do caos, etc., e assumir que a competicio intra-es-
pecifica leva a populagio a um equilibrio estével. Aqui, contu-
do, o equilibrio tem dois componentes: tanto o tamanho da
populagio como os niveis de recursos deveriam permanecer
constantes. O tamanho da populagio ¢ constante (por defini-
Gdo) em todos os pontos da isolinha, e Tilman estabeleceu que
existe apenas um ponto da isolinha em que os niveis de recur-
sos s30 também constantes (ponto S* na Figura 8.34). Este
ponto, que ¢ o equivalente de R* quando existem dois recur-
s0s, representa um balango entre o consumo de recursos pelo
consumidor (que leva as concentragdes dos recursos para a
parte inferior esquerda da figura) e a renovagio natural dos
recursos (que leva as concentrages para a parte superior direi-
ta). De fato, na auséncia do consumidor, a renovagio levaria

as concentragdes dos recursos até o “ponto de oferta”, mostra-
do na figura.

Para passar da competigao intra-especifica para a interes-
pecifica, é necessdrio sobrepor as isolinhas de duas espécies no
mesmo diagrama (Figura 8.35). As duas espécies presumivel-
mente terdo taxas de consumo diferentes, mas continuara ha-
vendo um s6 ponto de oferta. O resultado depende da posigio
desse ponto de oferta.

Na Figura 8.35a, a isolinha da es-
pécie A se situa mais préxima a ambos
os eixos do que a isolinha da espécie B.
O ponto de oferta pode ser encontrado
em trés regices. Caso se encontre na regido 1, abaixo das isolinhas
de ambas as espécies, nunca haveria recursos suficientes e nenhu-
ma das espécies sobreviveria. Caso se encontre na regido 2, abaixo
da isolinha da espécie B e acima da isolinha da espécie A, a espé-
cie B ndo seria capaz de sobreviver, ¢ o sistema se equilibraria
sobre a isolinha da espécie A. Caso o ponto de oferta se encontre
na regjdo 3, o sistema se equilibraria igdalmente sobre a isolinha
da espécie A. De maneira andloga ao caso de um tnico recurso, a
espécie A excluiria competitivamente a espécie B, devido a sua
capacidade de explorar ambos os recursos até os niveis em que a

um competidor - ",
superior-e outro
inferior: - 2o
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FIGURA 8.33 (a) Abundancias relativas de cinco espécies de gramineas durante as sucessdes de campos abandonados em Cedar Creek
Natural History Area, Minnesota, EUA. (b) As razdes raiz: parte aérea geralmente foram mais altas para as espécies encontradas mais tarde na
sucessfo e declinaram a medida que o nitrogénio do solo aumentava (segundo Tilman e Wedin, 1991a).

espécie B ndo poderia sobreviver. Naturalmente, o resultado seria
o inverso, se as posigdes das isolinhas fossem invertidas.

Na Figura 8.35b, as isolinhas das
duas espécies se sobrepdem e existem
seis regides em que o ponto de oferta
poderia ser encontrado. Os pontos da
regido 1 se encontram abaixo das duas
isolinhas e ndo permitiriam a existén-
cia de nenhuma das duas espécies; os da regido 2 estdo abaixo
da isolinha da espécie B ¢ permitiriam a existéncia apenas da
espécie A; e os da regido 6 se encontram abaixo da isolinha da
espécie A e permitiriam a existéncia apenas da espécie B. As
regides 3, 4 e 5 se localizam dentro dos nichos fundamentais
de ambas as espécies. Contudo, o resultado da competigio
depende da regido em que o ponto de oferta estd situado.

A regido mais crucial da Figura 8.35b éa 4. Para os pon-
tos de oferta situados nela, os niveis de recursos so rais que a

" -coexisténgia -
‘dependente da”
propor¢ao dos: i’
niveis-de recursos:
no ponto de oferta.

espécie A se encontra mais limitada pelo recurso X do que
pelo recurso Y, enquanto a espécie B é mais limitada pelo re-
curso Y do que pelo X. Todavia, a espécie A consome mais X
do que Y, a0 passo que a espécie B consome mais Y do que X.
Umma vez que cada espécie consome mais do recurso que limi-
ta mais o seu préprio crescimento, o sistema se equilibra na
interseccdo das duas isolinhas, € esse equilibrio é estdvel: as
espécies coexistem.

Trata-se de diferenciagio dos ni-
chos, mas de um tipo sutil. Em vez de
as duas espécies explorarem recursos
diferentes, a espécie A se autolimita
desproporcionalmente pela sua explo- i
ragdo do recurso X, enquanto a espé- - %
cie B se autolimita desproporcional- -
mente pela sua exploragio do recurso Y. O resultado é a coexis-
téncia das espécie competidoras. Para os pontos de oferta da
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FIGURA 8.34 Isolinha de crescimento zero de uma espécie potencial-
mente limitada por dois recursos (X e Y), que separa as combinagbes
de recursos que permitem a sobrevivéncia e a reprodugéo da espécie

- daquelas que ndo permitem. Neste caso, a isolinha é retangular por-

que X e Y sdo recursos essenciais (ver Secdo 3.8.1). O-ponto S* é o
unico da isolinha em que também nao existe mudanga liquida das con-
centragBes dos recursos (0 consumo e a renovagdo s#o iguais e opos-
10s). Na auséncia do consumidor, a renovagdo do recurso levaria a
concentragdes dos recursos até o “ponto de oferta” mostrado.

regido 3, ao contrdrio, ambas as espécies sdo mais limitadas
por Y do que por X. Porém, a espécie A pode reduzir o nivel
de’Y a um ponto de sua prépria isolinha abaixo da isolinha de

B, onde esta espécie n3o pode existir. De maneira contréria,

para os pontos de oferta da regido 5, ambas as espécies s30 mais
limitadas por X do que por Y, mas a espécie B reduz o nivel de
X a um ponto abaixo da isolinha da espécie A. Assim, nas re-
gides 3 e 5, a oferta de recursos favorece uma espécie ou a outra
e hd exclusdo competitiva.
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Parece entdo que as duas espécies podem comperir por
dois recursos e coexistir, desde que duas condicoes sejam
cumpridas.

1. O hibitat (isto ¢, o ponto de oferta) deve ser tal que uma
das espécies seja mais limitada por um recurso e a outra
espécie por outro recurso.

2. Cada espécie deve consumir mais do recurso que limita
seu préprio crescimento. Assim, € possivel, em principio,
compreender a coexisténcia de plantas competidoras com
base na utilizagdo diferencial dos recursos. A chave parece
ser uma consideragdo explicita da dindmica dos recursos,
bem como da dindmica das espécies competidoras. Como
em outros casos de coexisténcia por diferenciacio dos ni-
chos, a esséncia baseia-se no fato de que, para ambas as
espécies, a competigio intra-especifica ¢ uma forca mais
poderosa do que a competigio interespecifica.

A melhor evidéncia da validade do modelo procede do traba-
lho experimental de laboratério do préprio Tilman sobre a
competigio entre as diatomdceas Asterionella formosa e Cyclo-
tella meneghiniana (Tilman, 1977). Para ambas as espécies,
Tilman observou diretamente as taxas de consumo e as isoli-
nhas para o fosfato e os silicatos. Ele utilizou esses dados para
prever o resultado da competigio com uma gama de pontos
de oferta dos recursos (Figura 8.35). Finalmente, ele efetuou
vérios experimentos de competi¢io com diversos pontos de
oferta, cujos resultados estdo ilustrados na Figura 8.36. Na
maioria dos casos, os resultados confirmaram as previ¢oes. Nos
dois casos em que ndo se ajustaram, os pontos de oferta esta-
vam muito préximos ao limite regional. Portanto, os resulta-
dos sdo alentadores. Contudo, foi muito dificil transferir essa

FIGURA 8.35 (a) Exclus&o competitiva: a isolinha da espécie A (isolinha de crescimento liquido zero, ICLZ,) situa-se mais proxima aos eixos
dos recursos do que a isolinha da espécie B (ICLZ;). Se o ponto de oferta do recurso se encontra na regiao 1, nenhuma das espécies pode
eXistir. Porém, se o ponto de oferta do recurso esta na regido 2 ou na regido 3, a espécie A reduz as concentragdes dos recursos ate um ponto
da sua propria isolinha (em que a espécie B ndo pode sobreviver nem reproduzir-se): a espécie A exclui a espécie B. (b) Coexisténcia potencial
de dois competidores limitados por dois recursos essenciais. As isolinhas das espécies A e B se sobrepdem, produzindo seis regides de
interesse. Com os pontos de oferta na regido 1, nenhuma das espécies pode existir; com 0s pontos nas regides 2 e 3, a espécie A exclui a
espécie B; e com os pontos nas regides 5 e 6, a espécie B exclui a espécie A. A regido 4 contém pontos de oferta situados entre 0s limites
definidos pelas duas linhas tracejadas. Com os pontos de oferta na regido 4, as duas espécie coexistem. Para mais detalhes, ver o texto.
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FIGURA 8.36 As isolinhas observadas e os vetores de consumo de
duas espécies de diatomaceas, Asterionella formosa e Cyclotella
meneghiniana, foram utilizados para prever o resultado da competi-
¢do entre elas por silicatos e fosfatos. As previsdes foram depois tes-
tadas em uma série de experimentos, cujos resultados estio repre-
sentados pelos simbolos explicados na legenda. A maioria dos expe-
rimentos confirmou as previsdes, com exce¢do de dois casos situa-
dos junto ao limite regional (segundo Tilman, 1977, 1982).

abordagem do laboratério, onde os pontos de oferta podem
ser manipulados, para as populagdes naturais, onde é imprati-
cdvel a manipulagio e praticamente impossivel a estimativa
dos pontos de oferta (Sommer, 1990). Existe uma necessida-
de considerdvel de consolidagio e extensio desse trabalho a
outros tipos de vegetais e animais.

8.10.3 Exploracdo de mais do que dois recursos

Vimos como as espécies de diatoms-
ceas podem coexistir no laboratdrio
explorando dois recursos limitantes co-
muns. De fato, a teoria sobre compe-
ti¢ao de recursos de Tilman prevé que
a diversidade de espécies coexistentes deve ser proporcional ao
namero total de recursos em niveis fisiolégicos limitantes de
um sistema: quanto mais limitantes sdo os recursos, mais os
competidores coexistem. Interlandi e Kilhan (2001) testaram
essa hipdtese diretamente em trés lagos da regio de Yellows-
tone de Wyoming, EUA, utilizando um indice (indice de Simp-
son) da diversidade de espécies do fitoplancton (diatomdceas
€ outras espécies). Se uma espécie depende de si prépria, o
indice éigual a 1; em um grupo de espécies em que a biomassa

quanto mais .
recursos limitantes
existirem, mais
espécies podemi
coexistir

é bastante dominada por uma tinica espécie, o indice ficard
préoximo a 1; quando a biomassa de duas espécies coexis-
tentes se iguala, o indice é 2; etc. De acordo com a teoria
da competigdo por recursos, portanto, esse indice deveria
aumentar em proporcio direta ao niimero de recursos limi-
tantes do crescimento. A Figura 8.37 apresenta os padrdes
espaciais e temporais da diversidade fitoplanctdnica nos trés
lagos, para 1996 e 1997. Os principais recursos limitantes
a0 crescimento do fitoplancton s3o o nitrogénio, o fésforo,
o silicio ¢ a luz. Esses parimetros foram medidos nas mes-
mas profundidades e simultaneamente as amostragens do
ficoplancton; foi observado onde e quando qualquer um
dos fatores limitantes potenciais realmente ocorreu em ni-
veis abaixo dos limites limiares para o crescimento. Em
conformidade com a teoria da competi¢do por recursos, a
diversidade em espécies cresceu 4 medida que a quantidade
de recursos em niveis fisiologicamente limitantes aumen-
tou (Figura 8.38).

Esses resultados sugerem que mesmo nos ambientes al-
tamente dinimicos de lagos, onde as condigbes de equilibrio
s30 raras, a competigio por recursos desempenha um papel na
continua estruturagio da comunidade fitoplancténica. E ani-
mador que os resultados de experimentos executados no mundo
artificial do laboratdrio repercutam em um ambiente natural
muito mais complexo.

Nosso exame da competigio interespecifica é conclui-
do com a convicgio de que necessitamos compreender mui-
to mais a respeito dos mecanismos subjacentes s intera-
¢bes entre consumidores e seus recursos. Se esses recursos
sdo vivos, normalmente nos referimos a tais interagdes como
predagdo; e se eles j4 foram vivos, mas agora estdo mortos,
nos referimos a elas como detritivoria. Portanto, poderia
parecer que a distingdo normalmente feita entre competi-
o e predagio éartificial, em um sentido bastante real (Til-
man, 1990). Nio obstante, tendo tratado aqui da competi-
¢do, em uma série separada de capitulos, voltaremos 2 pre-
dagio e a detritivoria.

Resumo

Na competigio interespecifica, os individuos de uma espécie
sofrem redugio na fecundidade, no crescimento ou na sobre-
vivéncia, como conseqiiéncia da exploragio de recursos ou in-
terferéncia por individuos de outra espécie. As espécies com-
petidoras podem excluir uma outra de hébitats particulares,
de modo que elas ndo coexistam, ou podem coexistir, talvez
mediante a udlizagio do hdbitat de maneiras um pouco dife-
rentes. A competi¢io interespecifica é muitas vezes altamente
assimétrica.

Embora as espécies possam ndo estar competindo no
presente, seus ancestrais podem ter sido competidores.As es-
pécies podem ter desenvolvido caracteristicas que garantem
que elas compitam menos, ou nem compitam, com outras
espécies. Além disso, as espécies cujos nichos se diferenciaram
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“.podem ter evoluido independentemente e, de fato, nunca te-
" rem competido, no presente ou no passado. Uma manipula-

¢io experimental (a remogio de uma ou mais espécies, por
. exemplo) pode indicar a ocorréncia de competicio presente se
"+ ela levar a um aumento da fecundidade, da sobrevivéncia ou
. da abundincia das espécies remanescentes. Porém, resultados
negativos seriam igualmente compativeis com a eliminaggo
passada de espécies por competigdo, com a evitagio evolutiva

FIGURA 8.38 Diversidade fitoplanctonica (indice de Simpson; média
*+ EP) associada a amostras com quantidades diferentes de medi-
¢des de recursos limitantes. Foi possivel executar esta andlise de 221
amostras a partir daquelas exibidas na Figura 6.14. E apresentado o
nimero de amostras (1) em cada classe de recursos limitantes (de
Interlandi e Kilham, 2001).

FIGURA 8.37 Variagdo na diversidade em
espécies fitoplanctdnicas (indice de Simp-
son) em dois anos, de acordo com a profun-
didade de trés lagos grandes na regido de
Yellowstone, EUA. O sombreado indica va-
riacdo em profundidade-tempo, em um total
de 712 amostras discretas: a areas em la-
ranja-escuro denotam diversidade em espé-
cies alta e as areas em cinza indicam diver-
sidade em espécies baixa (segundo Inter-
landi e Kilham, 2001).

. -.i_ndiqe_ de
" diversidade de
< =+ Simpson

de competi¢do no passado e com a evolugdo independente de
espécies ndo-competidoras.

Os modelos matemdticos, entre os quais o mais notdvel
¢ o de Lotka-Volterra, t&ém proporcionado importantes dis-
cernimentos sobre as circunstincias que permitem a coexis-
téncia de competidores, bem como sobte as que levam 2 ex-
clusio competitiva. Contudo, as suposicbes simplificadas do
modelo de Lotka-Volterra limitam a sua aplicabilidade as si-
tuagOes reais na natureza. Constatamos, por meio de outros
modelos e experimentos, que o resultado da competicio inte-
tespecifica pode ser bastante influenciado por ambientes hete-
rogéneos, inconstantes ou imprevisiveis. Pode haver a ocor-
réncia de um competidor superior e um inferior em um recur-
so fragmentado e efémero, se as duas espécies tiverem distri-
buigbes independentes e agregadas sobre os fragmentos dispo-
niveis.

Descrevemos a gama de abordagens usadas para estudar
os efeitos ecoldgicos e evolutivos da competi¢do interespecifi-
ca, dedicando atencdo especial aos experimentos no laboraté-
rio ou no campo (p. ex., experimentos de substitui¢do, experi-
mentos de adi¢io, andlise de superficie de resposta) ¢ a experi-
mentos naturais (p. ex., comparagio de dimensaes de nichos
de espécies em simpatria e alopatria). Vimos que a importante
pergunta sobre a necessidade de um grau minimo de diferen-
ciagdo de nichos para a coexisténcia estdvel ¢ mais ficil de
formular do que responder.

O capitulo termina com o reconhecimento da necessi-
dade de considerar n3o apenas a dinimica populacional das
espécies competidoras, mas também a dinimica dos recursos
pelos quais elas estio competindo, se desejarmos alcangar uma
compreensdo completa da competigio interespecifica e da co-
existéncia das espécies.



