CAPITULO

C ompetig&o e outras

Interacoes entre Plantas

| & mais de 150 anos os cientistas vém estudando a competicéo vegetal, consi-
i derada um fator-chave que afeta quase todos os aspectos da vida vegetal. A
% competicdo teve um papel fundamental nos argumentos de Charles Darwin
a favor da evolugéo por sele¢do natural. Em A Origem das Espécies (1859), Darwin
escreveu:

Todo ser que durante seu tempo de vida natural produz varios ovos ou
sementes deve sofrer destruigdo durante algum periodo de sua vida, ou du-
rante alguma estacdo ou ano ocasional, caso contrario, conforme o principio
do crescimento geométrico, sua quantidade tornar-se-ia tdo desordenada-
mente alta que nenhum pais poderia sustentar seu produto. Portanto, como
sdo produzidos mais individuos do que é possivel sobreviver, em qualquer
situagdo é necessario lutar pela sobrevivéncia, tanto entre individuos da
mesma espécie quanto entre individuos de espécies distintas, ou pelas
condigdes fisicas de vida. [...] Tendo em vista que a erva-de-passarinho é
disseminada por aves, sua existéncia depende delas; em uma metafora,
pode-se dizer que hda uma luta com outras plantas que produzem frutos, a
fim de atrair aves para devorar e, assim, disseminar as suas sementes e néo
as sementes de outras plantas.

Além da competigéo, o resultado da “luta pela sobrevivéncia” pode depender de
outros fatores, incluindo as adaptacdes das plantas aos seus ambientes abiéticos (Ca-
pitulos 2-4), interagdes com herbivoros (Capitulo 11) e o acaso (Capitulo 6). Darwin
estava primeiramente interessado no papel da competi¢do em estabelecer as fases
da sele¢do natural. Porém, a competi¢cdo também tem muitos efeitos ecolégicos. Na
verdade, & medida que a sele¢do natural configura adaptacdes, também determina
muitos aspectos relacionados as maneiras como as plantas competem.

A competicio pode ser definida como uma redugio no desempenho, devido ao
uso compartilhado de um recurso que tem suprimento limitado. Outras defini¢des
enfatizam diferentes aspectos da competicdo, como 0s mecanismos de exploragédo
de recursos, ou a definem de modo mais amplo, incluindo interagdes em que as
plantas tém efeitos negativos umas sobre as outras, sem competir diretamente por
recursos. A competi¢do pode afetar individuos vegetais em todos os estagios de
vida e seus efeitos podem ter um impacto maior sobre populag¢bes, comunidades
ou paisagens, assim como sobre a distribui¢io e abundancia de espécies em escalas
ainda maiores. AN

Os ecdlogos tém muitas perguntas sobre competicédo: quais sdo 0s mecanismos
pelos quais as plantas interagem umas com as outras? O que determina o resultado
da competicio entre individuos diferentes? A competi¢do é caracteristicamente mais
intensa em alguns ambientes do que em outros? Quédo importante é a competigdo,
em rela¢do a outros processos, no estabelecimento da estrutura de comunidades? Por
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quais recursos as plantas competem e as interagdes com-
petitivas sdo diferentes para recursos distintos?

Embora os estudos de competicdo tenham uma his-
toria muito longa, recentemente cientistas comecaram a
reconhecer que as plantas interagem, formando um es-
pectro de interagdes negativas a neutras até positivas. As
vezes, 0s mesmos individuos interagem de forma negativa
em um dado momento e positivamente em outro. Alguns
cientistas argumentam que a alelopatia - intera¢des nega-
tivas moduladas por substancias quimicas, excretadas por
ou lixiviadas de uma planta para dentro do seu ambiente,
que resultam em efeitos negativos sobre as plantas vizi-
nhas — pode ser importante, embora isso tenha sido mui-
to debatido. No outro extremo do espectro de interagdes
planta-planta, a facilitagdo — interagdes positivas entre
plantas — atrai cada vez mais a aten¢do de pesquisadores,
e aqui igualmente consideraremos alguns dos resultados
dessas pesquisas.

Os ecdlogos que estudam populagdes animais tém
uma grande quantidade de argumentos sobre a importan-
cia da competicdo na determinagdo da estrutura e abun-
déncia de popula¢des. Os ecologos estudiosos de vegetais,
por outro lado, em geral tém aceitado que os efeitos da
competicdo sdo 6bvios e difusos. As ervas daninhas frus-
tram jardineiros e todos os anos agricultores despendem
milhdes de ddlares em herbicidas para reduzir os efeitos
da competigdo na produtividade de plantas de lavoura.
De qualquer modo, devido & tamanha complexidade de
seus efeitos, os pesquisadores tém discutido sobre todas
as demais questdes relacionadas a competi¢do vegetal,
desde como defini-la e medi-la até quando e onde ela é
importante.

Comegaremos este capitulo examinando o que se co-
nhece sobre os efeitos da competicdo na sobrevivéncia e no
crescimento de plantas individuais. Em seguida, observa-
remos os efeitos da competicdo em populacdes, na distri-
buicdo das populagdes e na composi¢do das comunidades.
Esses sdo os aspectos mais controversos da competicao.
Abordaremos alguns desses debates e examinaremos as
evidéncias que os ecélogos tém reunido sobre a fun¢édo e a
importancia da competicao.

Competicdo em nivel de individuos

O que determina a consequéncia da competicio entre indi-
viduos diferentes? Conforme Darwin, a consequéncia da
competicdo é uma das maiores manifestacdes da luta pela
sobrevivéncia, e também pode determinar a distribuigdo
e abundancia de uma espécie. Além disso, a competigdo
pode ter fortes efeitos na intensidade de variagdo dentro
de uma populacdo e, por isso, nos padrdes evolutivos a
longo prazo. Como individuos vegetais competem? Por
que um individuo vence na competi¢do enquanto outro
perde? Examinaremos agora alguns dos mecanismos de
competi¢do entre individuos.

Os efeitos da competicdo sobre individuos vegetais
tém sido extensivamente estudados. Os competidores po-
dem reduzir a biomassa vegetal e a taxa de crescimento,

bem cormo diminuir sua capacidade de sobrevivéncia e re-
produgdo. Entre plantas de mesma espécie no mesmo am-
biente, o niimero de sementes produzidas por uma planta
estd altamente correlacionado com a sua massa, de modo
que competidores bem-sucedidos que acumulam mais
massa frequentemente tém mais recursos para alocar na
reprodugdo.

O crescimento vegetal é altamente plastico, conforme
visto no Capitulo 7, e a massa, a altura, o niimero de fo-
lhas e o rendimento reprodutivo de um individuo vegetal
podem variar em ordens de grandeza, dependendo das
condigdes de crescimento. Quando crescem sem vizinhos
préximos, as plantas geralmente sdo muito maiores que
individuos similares rodeados por outros bem préximos,
e frequentemente tém uma morfologia muito diferente
(Figura 6.7).

Plantulas: densidade, tamanho, desigualdade
e tempo de emergéncia

Muitos dos trabalhos a respeito de competigdo tém foca-
lizado seus efeitos sobre plantulas. As plantas adultas da
majoria das espécies produzem uma grande quantia de se-
mentes, mas poucas dessas sementes sobrevivem e se tor-
nam individuos maduros. As plantulas constituem a fase
da histdria de vida mais vulnerdvel a varios riscos ambien-
tais, desde secas e outros efeitos abidticos até predacio e
competi¢do. A competicdo entre plantulas é geralmente
intensa, e, como consequéncia, muitas plantulas morrem
ou ndo conseguem atingir a maturidade. Sementes e plan-
tulas sdo de grande interesse para ecélogos e bidlogos evo-
lucionistas, pois correspondem aos estdgios de historia de
vida durante os quais vérios padrdes ecoldgicos sao esta-
belecidos e uma intensa selegdo natural pode operar.

Em um experimento classico, M. C. Donald (1951)
mostrou que plantas anuais de pastagens britanicas, seme-
adas de acordo uma ampla gama de densidades, tiveram
um peso seco final total (ou “produgdo”) notavelmente
consistente em uma determinada drea (Figura 10.1). Inde-
pendentemente se as sementes eram dispostas de forma
esparsa ou muito adensadas (acima de uma certa densida-
de minima), a matéria seca total acima do solo foi constan-
te no final da colheita. A produgéo total aumentou quando
mais recursos foram fornecidos, mas a mesma relacdo se
manteve. Enquanto o tamanho médio das plantas em den-
sidades baixas foi relativamente grande, com o aumen-
to da densidade ele tornou-se menor. Em uma reandlise
desses dados, Tatuo Kira e seus colegas (Kira et al., 1953)
demonstraram que o peso médio de plantas individuais
diminuiu de maneira linear conforme aumentou a densi-
dade de plantas, quando ambos foram expressos em esca-
la logaritmica (Figura 10.2).

O tamanho médio de plantas pode ser, contudo, uma
medida enganosa. As relagdes de tamanho entre indivi-
duos de mesma idade, plantados em monoculturas den-
sas, tém sido bein estudadas em casas de vegetagao e em
alguns estudos de campo. Os tamanhos dé plantas indivi-
duais em geral sdo extremamente desiguais em tais estan-
des. Tipicamente, alguns individuos grandes dominam a
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Figura 10.2  Peso médio por planta individual (g) para Trifolium
subterraneunt (trevo subterrdneo, Fabaceae) semeado conforme
uma gama de densidades (expressadas com niimero de plantas/
vaso) e colhido em 0, 61, 131 e 182 dias apés a semeadura. Obser-
ve que ambos 0s eixos estdo em escala log,,. As flechas indicam
as densidades onde as plantas comegam a reduzir o crescimento
umas das outras em diferentes idades. Nas primeiras colheitas,
somente as semeaduras muito densas mostraram redugdo no
peso médio das plantas, mas, na tltima colheita, com exce¢do da
semeadura de menor densidade, todas demonstraram reducio no
peso relacionado a densidade. O declinio do peso com a densida-
de é linear em uma escala log-log (segundo Harper, 1977; dados
de Donald, 1951, e Kira et al., 1953).

area disponivel, enquanto a maioria permanece pequena.
Essas distribui¢des de tamanhos altamente desiguais sdo
denominadas hierarquias de tamanho, as quais tém im-
plicagdes importantes para o desempenho vegetal (o qual
é altamente desigual entre individuos), para a demografia
populacional (a sobrevivéncia e fecundidade médias de
individuos sdo completamente inexpressivas em tais po-
pulagdes) e mesmo para o tamanho populacional efetivo,
pois a contribuigdo de plantas individuais para a préxima
geracdo também é altamente desigual (livros-texto sobre
biologia evolutiva fornecem uma explanagio mais com-
pleta do tamanho populacional efetivo).

Conjetura-se que as hierarquias de tamanho sdo cau-
sadas por competicdo assimétrica (Weiner, 1990; Schwin-
ning e Fox, 1995), na qual os individuos maiores tém
efeitos negativos desproporcionais sobre seus vizinhos
menores. Sugere-se que pequenas diferen¢as iniciais no
acesso a luz sdo responsaveis pela desigualdade progressi-
vamente maior no tamanho ao longo do tempo, a medida
que 0s efeitos competitivos aumentam a magnitude dessas
pequenas diferengas iniciais (Figura 10.3).

Embora as hierarquias de tamanho tenham sido cons-
tatadas em vérios estudos de casa de vegetacio e em algu-
mas plantagdes de drvores, muito pouco é conhecido sobre
elas em populag¢des naturais. De fato, a evidéncia de al-
guns estudos de campo néo sustenta a hipétese de compe-
ticdo assimétrica. Aaron Ellison (1987) raleou populagdes
naturais densas de Salicornia europaea, uma suculenta antu-
al de vegetagdo de marismas, para examinar os efeitos da
densidade sobre a desigualdade de tamanhos no campo.
Nessas populagdes, o grau de desigualdade de tamanho
ndo teve relacdo com densidade, sugerindo que a compe-
tigAo assimétrica ndo foi responsavel pela hierarquia de ta-
manhos. Como S. europaea é desprovida de folhas, parece
provavel que essas suculentas baixas altamente ramifica-
das sombreiam umas as outras nos densos estandes estu-
dados por Ellison.
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Figura10.3 Frequéncias de pesos secos de plantulas individuais
de Tngetes patula (cravo-de-defunto, Asteraceae), uma espécie anu-
al cultivada em experimento em casa de vegetacdo durante 2, 4,
6 e 8 semanas. O nimero de plantas sobreviventes é mostrado
no topo de cada gréfico. Em 2 semanas, a distribuigdo dos pesos
secos estd proxima a wna curva normal (sino), mas a distribuicdo
torna-se notavelmente desigual (hierdrquica) & medida que a po-
pulagéo envelheceu, com muitas plantas pequenas e um nimero
pequeno de individuos muito grandes. Com o passar do tempo, a
morte retira da populagio os individuos menores (autorredugio),
de modo que, pela 8" semana, a populagdo esta algo menos desi-
gual do que na 6* semana (segundo Ford, 1975).

Chester Wilson e Jessica Gurevitch (1995) examina-
ram a relagdo espacial do famanho das plantas em um
denso estande natural de Myosotis micrantha (miosétis,
Boraginaceae), uma pequena anual invernal (Figura 10.4).
Essas plantas tém tamanhos extremamente desiguais;
havia um grande nimero de plantas muito pequenas,
uma queda drastica no nimero de plantas nas categorias
intermedidrias e muito poucos individuos maiores. Os
pesquisadores formularam a hipdtese de que, se a com-
peticdo assimétrica fosse a causa, os individuos grandes
deveriam estar cercados por vizinhos pequenos subjuga-
dos. Em vez disso, eles constataram justamente o oposto.
As plantas grandes tinham vizinhos imediatos grandes
e plantas pequenas estavam associadas a vizinhos pe-
quenos. A massa de plantas individuais também estava
altamente correlacionada com a massa combinada dos
vizinhos, de modo que a populacio formava um mosaico
de manchas com plantas grandes e manchas com plantas
pequenas. Contudo, as plantas sem vizinhos préximos
eram muito majores do que as com vizinhos, de modo
que a competicdo provavelmente ndo afetou o tamanho
das plantas. Os pesquisadores concluiram que seria im-
provével que a competicdo assimétrica fosse a causa da
extrema hierarquia de tamanhos encontrada nessa po-
pulaciio natural. Mais provavel seria que a hierarquia de
tamanhos fosse causada pela variagdo na densidade de
plantas ou na distribuicio desigual de recursos.

Figura 10.4 Myosotis micrantha (miosétis, Boraginaceae), uma
espécie anual, crescendo em uma populagdo natural no sul do es-
tado de Nova York (fotografia de J. Gurevitch.)
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A competicdo assimétrica ndo € o tinico fator que pode
causar o desenvolvimento de hierarquias de tamanho em
populagdes vegetais. Além da variacdo local na densidade
em escalas pequenas e de recursos irregulares, diferencas
no tamanho das sementes e na ordem de emergéncia (ve-
locidade de germinagdo) também podem contribuir para
o desenvolvimento de hierarquias de tamanhos. Mais do
que um desses fatores pode interagir na geragdo e manu-
tengdo das hierarquias de tamanho (Miller et al., 1994).

Muitos estudos tém quantificado os efeitos da ordem
relativa de emergéncia sobre o tamanho de plantas. No
meio de um grupo de plantulas que germinam juntas,
uma pequena vantagem inicial pode conferir uma grande
vantagem. Por exemplo, M. A. Ross e John Harper (1972)
constataram uma forte relagdo entre ordem de emergén-
cia e tamanho de plantula, quando sementes de uma gra-
minea, Dactylis glomerata (capim-dos-pomares, Poaceae),
foram semeadas em altas densidades (Figura 10.5). Eles
levantaram a hipdtese de que esse resultado foi devido
a particdo desproporcional de recursos absorvidos pelos
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Figura 10.5 O efeito da ordem relativa de emergéncia (classifi-
cacao do percentil) sobre o peso seco de plantulas (mg). Cada li-
nha indica a relagéo (a regresséo) para uma das trés populacdes
diferentes de Dactylis glomerata (capim-dos-pomares, Poaceae),
em um experimento em casa de vegetagdo. As consequéncias
em emergir mais cedo ou mais tarde do que alguns de seus vi-
zinhos podem ser enormes: plantulas com a menor classifica-
¢do do percentil - aquelas que germinaram e apareceram acima
do solo primeiro - foram mais que 1.000 vezes maiores do que
aquelas que emergiram por tiltimo. O peso seco das plantulas
(mg) estd no gréfico em escala logaritmica (segundo Ross e
Harper, 1972).

individuos que emergiram antes. Entretanto, a germina-
¢ao antecipada também pode ter desvantagens; caso nao
tenha, a sele¢do natural conduziria a uma “corrida ar-
mamentista” de sementes que sempre germinam antes
(Miller, 1987). Por exemplo, a germinacéo antecipada em
periodos de primavera pode resultar em maior probabili-
dade de mortalidade por geadas tardias.

Plantulas: densidade e mortalidade

Se sementes de plantas herbéceas (geralmente anuais)
sdo dispostas em estandes monoespecificos densos, as
plantulas crescem até comegarem a comprimir umas as
outras. A medida que o adensamento se torna intenso, al-
guns individuos finalmente comegam a morrer; como era
de se esperar, as plantas menores e mais fracas sucum-
bem mais rapidamente. Assim, embora as plantas sejam
altamente plasticas, em dltima andlise essa plasticidade
tem limites — caso contrario, ndo ocorreria mortalidade.
Kyuoji Yoda e colaboradores (1963) propuseram o que cha-
maram a lei da redugao —3/2 para descrever a relagéo ge-
ral entre a massa média por individuo e a densidade dos
sobreviventes:

372
w=cNY"

onde w é o peso seco médio por planta, ¢ é a constante
que difere entre espécies e N é a densidade. Quando ex-
pressa graficamente em uma escala log-log, a relacéio entre
0 peso seco médio e a densidade é linear, com uma incli-
nacdode -3/2 (Figura 10.6). Uma possivel explicacio para
essa relacio é que o peso de uma planta é diretamente re-
lacionado ao seu volume (uma medida ctibica), enquanto
a densidade de plantas é determinada pela drea (um termo
quadrado).

Este tipo de mortalidade dependente da densidade é
conhecido como autoredugao (conforme préticas de raleio
em jardinagem e silvicultura: removendo individuos me-
nores ou mais fracos em plantagdes excessivamente den-
sas). E importante entender que o termo “autoredugio”
néo significa um autosacrificio voluntario e altruistico
de individuos mais fracos para o bem geral (certamente
néo € o que estd acontecendo!). Estandes plantados com
maior densidade comegam a experimentar a mortalidade
mais cedo, junto com tamanhos menores de plantas in-
dividuais, se comparados com estandes plantados mais
espacadamente. Fatores que aumentam o tamanho de
individuos, como maior fertilidade de solo ou tamanho
inicial maior da semente, também aumentam a mortali-
dade: quanto majores forem as plantas, menos individuos
podem ser acumulados dentro de uma certa area. Assim,
apesar disso parecer anti-intuitivo, fatores que favorecem
o crescimento vegetal também podem contribuir para
mortalidade mais alta.

Inclinagdo =-1

/ Peso

seco final

Peso seco médio/individuo

I J 1 I I
Plantadas «——> Plantadas densamente
espagadamente

Densidade log/m?

Figura 10.6 Efeitos de plantagdes em densidades diferentes so-
bre 0s pesos secos médios de individuos em idade de plantulas.
Cada uma das linhas azuis representa uma plantagdo com densi-
dade injcial diferente. O ponto mais baixo em’cada linha é o peso
seco inicial na germinagdo (1) e 0 ponto mais elevado é o peso seco
final (F), com pesos mostrados em intervalos de tempo t=1,2¢3
(segundo Kays e Harper, 1974).
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A generalidade da lei de redugao -3/2 tem sido as-
sunto de importante debate. Nao hd diivida de que ocorre
mortalidade em estandes adensados; o que estd em dis-
cussdo é se o processo € tio regular que pode ser descrito
por uma tinica relagdo numeérica para todas as popula-
¢Bes. White (1985) verificou que a lei de redugéo -3/2 pa-
rece se manter para algumas plantagSes florestais arbé-
reas e para outras plantas que crescem em monoculturas
de mesma idade, mas muitos estudos de populagdes iso-
ladas sdo criticados por apresentarem sérios problemas
estatisticos {(Weller, 1987, 1991; Lonsdale, 1990). Jonathon
Silvertown e Jonathon Lovelt Doust (1993) argumenta-
ram que a relacdo se mantém bem se a inclinacido de -3/2
for considerada como um limite superior. Portanto, ha
duvida se a lei de redugdo de -3/2 descreve adequada-
mente o processo de autorredugédo para todas ou a maio-
ria das populagles naturais, embora ndo haja diividas
de que ela é comum na natureza. Um tinico exemplo de
um estande monoespecifico de mesma idade fornece um
ponto inicial titil para examinar a relacéo entre tamanho
e mortalidade. Entretanto, uma vez que as inclinagdes de
autorredugdo parecem variar entre as espécies e que pou-
cos estandes naturais sdo monoespecificos e com plantas
de mesma idade, a aplicabilidade dessa lei para popula-
¢bes naturais pode ser limitada.

Mecanismos de competicio por recursos

A maiorja dos estudos discutidos até entdo enfocou as in-
teragdes intraespecificas entre plantulas. As plantas jovens
comumente exibem as taxas mais altas de mortalidade, de
modo que muitas vezes os efeitos da competicdo podem
ser maiores durante os primeiros estdgios da histéria de
vida. Todavia, a competi¢do também ocorre em outros es-
tdgios da histéria de vida, afetando mais do que a sobre-
vivéncia e o crescimento inicial. As plantas adultas podem
ser sombreadas pelo crescimento exagerado de plantas vi-
zinhas, provocando redugdes no crescimento, na reprodu-
cao e, finalmente, na sobrevivéncia. Esse é provavelmente
um mecanijsmo comum durante a sucessdo de campos
abandonados para florestas, por exemplo, em que plantas
herbéceas sdo substituidas por arbustos e, finalmente, por
arvores (ver Capitulo 12). As plantas podem também com-
petir por polinizadores ou dispersores de sementes (ver
Capitulo 7).

Por quais recursos as plantas competem e como a na-
tureza desses recursos afeta o tipo ou o resultado das inte-
ragbes competitivas? As plantas competem pela luz, pela
agua e pelos nutrientes minerais do solo, por espago para
crescer e adquirir recursos, e pelo acesso a parceiros. As
necessidades de espécies distintas por luz, 4gua e nutrien-
tes minerais basicos sdo relativamente similares (ver Capi-
tulo 4), ao contrério dos recursos de que os animais neces-
sitam, que podem diferir muito mais. Diferentemente da
competiGdo por recursos entre animais méveis, a maioria
das interagbes competitivas vivenciadas por plantas ocor-
re muito localmente. A sombra de um vizinho reduz a
capacidade fotossintética da planta, e as raizes de plantas
que imediatamente a circundam podem absorver dgua e

nitrogénio de que ela necessita para suas fungdes. Mesmo
as plantas que estdo a uma distancia curta podem ndo ter
qualquer efeito sobre ela. Consequentemente, a densida-
de sentida por uma planta € principalmente a das plantas
presentes na mancha ao seu redor, e a densidade média
de plantas nos campos ou florestas circunjacentes pode ser
irrelevante para o grau de adensamento que ela de fato
experimenta (Figura 10.7). Os efeitos dos vizinhos geral-
mente diminuem de maneira brusca conforme a distincia.
Uma excegdo é a competigdo pela aten¢do de animais que
transportam pélen e dispersam sementes (como Darwin
percebeu); as plantas podem estar competindo pelos seus
visitantes com outras plantas distantes.

Para compreender como as plantas competem por um
recurso, é preciso entender como este é fornecido, como ele
se desloca e como as plantas o adquirem. A quantidade de
dgua disponivel, por exemplo, depende da quantidade de
precipitagdo, da profundidade do solo, da textura do solo
e da abundéncia e das atividades das plantas, e, por isso, é
afetada pela estacdo do ano, cobertura vegetal, fisionomia
vegetal e outros fatores. A d4gua se torna disponivel em pul-
sos e a duracgdo de um intervalo de estresse hidrico entre
esses pulsos varia com o clima, a estagdo, a topografia e
fatores os bidticos. Os nitratos nitrogenados estao ampla-

Figura 10.7 Uma transeccdo através de uma populagdo natural
de Myosotis micrantha. Cada circulo representa um individuo ve-
getal; o tamanho do circulo indica o tamanho relativo da planta.
Plantas na mesma popula¢do podem sentir densidades relativa-
mente baixas de vizinhos, como na parte da transec¢do mostrada
em 1; ou densidades altas de vizinhos, como na parte da tran-
secgdo mostrada em 2. Os eixos x e y ndo estdo na mesma escala:
a distancia ao longo da dimens&o vertical da regido 1 atéa 2 é
aproximadamente 35 centimetros; a largura da transecggo é de 20
centimetros (dados de Wilson e Gurevitch, 1995).
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mente dissolvidos na 4gua do solo, sendo em solugdo para
as raizes ou lixiviados, tornando-se indisponiveis & medida
que a 4gua é drenada ou escoa para longe do alcance das
raizes. O fdsforo, ao contrario, é completamente imdvel
no solo e fica disponivel apenas para as raizes imediata-
mente adjacentes aos fons do nutriente. As atividades dos
micro-organismos do solo podem ter efeitos considerdveis
sobre a disponibilidade, a forma e a distribui¢do espacial
do nitrogénio e de outros recursos minerais no solo.

As plantas podem responder a heterogeneidade de
disponibilidade de recursos com o incremento de cresci-
mento nas dreas onde os recursos estéo disponiveis. Arvo-
res florestais respondem a niveis mais altos de luz criados
por clareiras no dossel provocadas pelo crescimento de
ramos. Individuos jovens em uma clareira recente crescem
rapidamente em altura. Alguns individuos de certas es-
pécies respondem melhor as clareiras e a outras manchas
de maior disponibilidade de recursos que outros, fazendo
deles melhor competidores sob tais condigdes. Similar-
mente, massas densas de raizes podem se desenvolver em
manchas ricas em nutrientes (Robinson et al., 1999). Tal
proliferacdo de raizes pode maximizar as quantidades de
nutrientes disponiveis & planta, podendo ser um impor-
tante componente do sucesso competitivo. A proliferagdo
de raizes pode permitir ao individuo monopolizar supri-
mentos de nitrogénio quando plantas estio competindo
em solos pobres, onde o nitrogénio é desigual (e ocorre em
outras formas que ndo o nitrato, que é altamente movel
no solo). Raizes de espécies diferentes sdo conhecidas por
diferir quanto as taxas de absor¢éo de nutrientes, pelo me-
nos sob condigdes laboratoriais, e essas diferencas podem
afetar suas capacidades competitivas.

A'luz é, sob certos aspectos, o recurso mais peculiar
pelo qual as plantas competem. De certo modo, as plan-
tas ndo competem por luz, porque independentemente de
quanta luz elas absorvem, esse recurso infinito estd sem-
pre disponivel e incide de maneira direta sobre suas copas.
Nao obstante, cada componente do desempenho das plan-
tas — sobrevivéncia, crescimento, reproducéo — pode ser
diminuido pelo sombreamento dos vizinhos. As copas das
plantas podem eliminar fétons muito efetivamente, redu-
zindo a luz no nivel do solo em até menos de 1% da que in-
cide em muitas comunidades. O ambiente pode ser muito
escuro, N30 apenas para juvenis que crescem em um den-
so sub-bosque florestal, mas também para plantulas que
emergem em um campo de gramineas sombreadas por
plantas herbéceas mais altas. Alguém pode argumentar
que as plantas estdo competindo pelo acesso a luz ou por
espagos ensolarados e ndo pela luz propriamente dita, pois
ela esta disponivel como suprimento ilimitado, enquanto
0 espago ndo. Por outro lado, o espago ndo é diretamente
consumido como um recurso, enquanto a luz certamente
€. Muito da energia suprida pelos raios solares provém do
contato direto da fonte (embora reflexio e difusdo sejam
importantes em alguns héabitats), enquanto os recursos do
solo estdo normalmente disponiveis em trés dimensdes. A
disponibilidade de espago para a maioria das plantas - o
plano na superficie do solo — é essencialmente bidimensio-

nal. A competicio pela luz é, portanto, diferente da com-
peticdo por recursos edaficos.

Um exemplo dréstico de competi¢do por luz é o
crescimento de lianas sobre as drvores. Nos trépicos e
subtropicos, figueiras estranguladoras (Ficus, Moraceae)
crescem sobre arvores, envolvendo e, finalmente, matan-
do seus hospedeiros (Figura 10.8A). Em florestas tem-
peradas no oeste dos EUA, 4rvores ao longo de bordas
florestais ou clareiras algumas vezes sdo sucumbidas por
lianas nativas ou invasoras exéticas (Figura 10.8B). Nem
sempre é claro se as lianas encobrem e debilitam arvores
saudéaveis ou se elas cobrem apenas arvores ja debilitadas
por outros fatores, como insetos ou doenca. Igualmente,
ndo é bem conhecido se as arvores dispéem de mecanis-
mos pelos quais podem se defender de lianas (como des-
prender a casca ou ramos). Uma vez cobertas por lianas,
as drvores tornam-se muito mais suscetiveis a queda por
vendavais e & morte. Tal vulnerabilidade provavelmente
resulta tanto da debilidade do sistema de raizes, devido a
perda de fotossintatos & medida que aumenta o sombrea-
mento das folhas pelas lianas, quanto do enorme peso
extra das lianas.

Uma abordagem geral para ponderar a respeito dos
mecanismos de competigdo vegetal é considerar os efeitos
das plantas sobre os recursos. A dimenséo do esgotamento
dos recursos pode ser usada como uma medida do efei-
to competitivo de uma espécie sobre outras (MacArthur,
1972; Armstrong e McGehee, 1980). O valor R* é definido
como a quantidade ou concentragdo média de um recur-
so remanescente no ambiente, depois de uma populagdo
de uma tnica espécie, que cresceu isolada, ter absorvido
tudo que podia. Robert MacArthur (1972) primeiramen-
te conjeturou que o resultado da competicdo deveria ser
determinado pela “regra R*": a longo prazo, em um am-
biente constante, é previsto que a espécie com o menor R*
substitua competitivamente todas as outras. Mais tarde,
David Tilman expandiu a aplicagdo da regra R* e focali-
zou mais explicitamente suas implicages para a compe-
ticdo vegetal (MacArthur estava mais preocupado com a
competicdo entre animais). A regra R* tem sido objeto de
apenas alguns testes experimentais (revisados por Grover,
1997, e Miller et al., 2005); a partir de 2004, oito estudos
experimentais produziram resultados consistentes com a
regra R* e outros cinco ndo. Mais adiante, neste capitulo,
retornaremos as perspectivas e previsges de Tilman sobre
competi¢do vegetal, quando discutiremos os trade-offs e as
estratégias.

Segundo Craine e colaboradores (2005), o que real-
mente determina a competigdo pelos nutrientes do solo e,
portanto, limita o crescimento das plantas na natureza ndo
é o R*, a concentracdo de nutrientes no solo em equilibrio,
mas a taxa na qual os nutrientes séo capazes de alcangar as
raizes por difusdo. Em modelos baseados na competicio
por limitagdo de difusdo, esses pesquisadores verificaram
que o mecanismo de competigdo por nutrientes depende
da taxa de difusdo de nutrientes até a superficie das raizes;
é a assimilacdo antecipada do suprimento de nutrientes
que conduz a dominéncia competitiva e ndo a regra R*, a
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Figura 10.8 (A) Figueira estranguladora (Ficus sp., Moraceae):
uma planta tropical que inicia sua vida como vérias lianas que
envolvem uma &rvore, matam-na e, paulatinamente, unem-se
para tornar-se uma drvore (fotografia cedida por J. Thomson). (B)
Pueraria lobata (kudzi, Fabaceae), originaria do leste Asidtico, é in-
vasora no suideste dos EUA, onde cresce sobre arvores e arbustos,
cobrindo-os (fotografia cedida de J. H. Miller, Servico Florestal
USDA).

redugdo da concentragdo de nutrientes na solugéo do solo.
A assimilacdo antecipada ocorre por uma planta que am-
plia a zona de captura de seus préprios recursos as custas
do vizinho com o qual ela esta competindo.

Além da competicdo direta por recursos, outro meio
pelo qual as plantas podem competir é por “chegar 14 pri-
meiro” — chegar em um micro-hébitat recentemente dis-
ponivel antes de outros propagulos (sementes, unidades
vegetativas reprodutivas ou outras unidades de disper-
sdo) e tornar-se capaz de ocupar o espago em detrimento
de outras que chegardo depois.
Peter Grubb (1977) formulou a
hipétese de que diferengas entre
espécies nas condigdes e circuns-
tancias requeridas para a germi-
nagdo e o estabelecimento, o que
ele denominou como nicho de re-
generacdo de espécies, devem ser
fatores importantes para a coexis-
téncia de espécies. Segundo ele,
esse é um dos meios pelo qual al-
gumas espécies dominam alguns

Peter Grubb

hébitats por exclusdo de outras espécies. No Capitulo 12,
discutiremos perturbagéo, colonizagdo e sucessdo.

Tamanho e competicio por recursos

Em competicdo, o maior é habitualmente o melhor. As
plantas maiores em geral tém uma vantagem competitiva
sobre as menores: elas podem afetar bastante seus vizi-
nhos menores e serem muito pouco afetadas por eles. As
plantas mais altas sombreiam vizinhos mais baixos, e as
com um sistema de rafzes mais amplo podemm retirar mais
dgua e nitrogénio do solo. As plantas maiores em geral ab-
sorvem mais recursos, produzem desproporcionalmente
mais flores, atraem mais polinizadores e produzem mais
sementes que vizinhos menores.

Todavia, a histéria ndo € tdo simples assim: o tamanho
pode ou néo exercer um papel na competigio vegetal, e a
defini¢do desse papel nem sempre é f4cil. Plantas de tama-
nhos ou idades muito diferentes podem simplesmente néo
estar competindo (ou sim) de maneira distinta daquela de
individuos mais préximos em tamanho ou idade. Uma ér-
vore na floresta pode ndo estar competindo diretamente
com uma planta herbécea de sub-bosque que esté crescen-
do embaixo dela. As plantas de sub-bosque estao adapta-
das para crescer na sombra, sendo as raizes da arvore e
da herbicea frequentemente encontradas em profundida-
des muito diferentes, extraindo suprimentos distintos dos
recursos do solo. Assim, pode-se assumir que plantas de
formas de crescimento muito diferentes nunca competem?
Nem sempre. Foi observado que algumas herbaceas pere-
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nes no sub-bosque florestal florescem apenas quando uma
arvore do dossel cai, criando uma clareira. Uma jovem
planta pequena, crescendo sob a copa de uma arvore, pode
ndo ter um efeito competitivo mensurdvel sobre a arvore
adulta, mas a sombra desta pode impedir que ela cresga.
Se a drvore adulta fosse cortada, a planta jovem aumen-
taria rapidamente sua altura e biomassa. Porém, os silvi-
cultores também tém verificado que a remoc¢ao de plantas
do sub-bosque com herbicida pode provocar um grande
aumento na taxa de crescimento de arvores adultas, pre-
sumivelmente porque hd muitas plantas no sub-bosque
e, juntas, elas interceptam dgua ou reduzem os nutrientes
disponiveis as drvores. Portanto, ser maior as vezes é uma
vantagem, mas nem sempre; a competigéo entre plantas
menores e maijores é, em geral, altamente assimétrica (as
plantas maiores tém efeitos muito majores), mas este tam-
bém nem sempre é o caso.

Outra complicacdo para entender os efeitos do tama-
nho das plantas sobre as interagdes competitivas é que as
majores podem se tornar suscetiveis a fatores que redu-
zem sua eficdcia competitiva. Por exemplo, uma planta
com maior superficie foliar pode perder mais dgua através
da transpiragdo do que uma similar com menor superficie
foliar. Consequentemente, a planta maior pode ser mais
afetada durante um periodo de seca que seus vizinhos me-
nores, aumentando sua probabilidade de morrer ou redu-
zindo sua eficicia competitiva futura.

Métodos experimentais para
estudar a competicao

Os ecélogos tém usado uma série de abordagens em am-
bientes controlados, jardins e populacdes naturais para
medir os efeitos da competicdo e, em alguns casos, testar
hipéteses em relacdo a seus efeitos sobre individuos, popu-
lagdes ou comunidades. Eles também tém utilizado uma
série de métodos para quantificar os resultados desses
experimentos (Quadro 10A). E importante compreender
como os experimentos sdo conduzidos e como os dados
sdo apresentados, pois esses fatores podem ter grandes
efeitos sobre 0s resultados.

Experimentos em casas de vegetagdo e jardins

A maioria dos experimentos de competicdo vegetal tem
sido conduzida em casas de vegetacao. Tais testes ofere-
cem as vantagens de condigdes relativamente controladas
e manipula¢des precisas dos fatores de interesse. Entre
suas limitacGes, estdo a incerteza na extrapolacdo de seus
resultados para comunidades naturais e varios artefatos
de condigbes de casas de vegetacdo, incluindo vento e
condi¢es de umidade muito diferentes daquelas na na-
tureza. Um artefato potencial importante é o amplo efeito
que o crescimento em vasos tem sobre as relacdes hidricas
e a estrutura de raizes da planta. Embora os mesmos ti-
pos de experimentos conduzidos em casas de vegetagdo
e cimaras de crescimento também possam ser realizados
em jardins ou em vasos colocados no solo ou acima dele,
em jardins ou comunidades naturais, esse procedimento é

adotado com frequéncia, pois os objetivos de experimentos
em casas de vegetagdo e no campo muitas vezes diferem.
Entretanto, ndo h4 um limite preciso entre experimentos
de casas de vegetacdo, jardins ou campo. Por exemplo, os
avangos técnicos recentes tém ampliado nossas habilida-
des em manipular vdrios fatores ambientais em experi-
mentos a campo, desde temperaturas do solo até o CO,
atmosférico.

Os trés delineamentos experimentais bésicos sdo, ndo
raras as vezes, utilizados em experimentos de competicao
em casas de vegetacdo: substitutivo (reposigdo), aditivo e
série aditiva (Gibson et al., 1999). Os delineamentos subs-
titutivos testam a forca relativa da competicdo intraes-
pecifica versus interespecifica por meio da alteracdo das
frequéncias de dois competidores hipotéticos, ao mesmo
tempo em que a densidade total é mantida constante (de
Wit, 1960; Harper, 1977). Esses experimentos foram, por
algum tempo, a ferramenta mais importante para estudos
de competigdo vegetal, mas tém sido criticados por muitos
motivos. Eles sdo sujeitos a limitagSes tedricas e estatis-
ticas, sofrem de suposigdes restritivas e oferecem capaci-
dade limitada para extrapolar seus resultados (Connolly,
1986). Talvez sua major limitagdo seja que eles consideram
apenas uma densidade total fixa de plantas, tornando
impossivel determinar as circunstincias sob as quais se-
ria esperado que cada populacédo crescesse ou declinasse
(Inouye e Schaffer, 1981).

Os delineamentos aditivos simples manipulam a
densidade total dos vizinhos, geralmente por uma gama
de densidades, enquanto mantém constante a densida-
de da espécie-alvo (habitualmente um unico individuo).
Esses experimentos tém sido equivocados por confundir
densidade com propor¢do de espécies e por também mui-
tas vezes basear suas conclusdes em uma tnica medida de
producéo final. Porém, eles oferecem uma série de van-
tagens por considerarem vérias questdes (Gibson et al.,
1999). Por exemplo, Goldberg e Landa (1991; ver Quadro
10A) usaram um delineamento aditivo para comparar
efeitos e respostas competitivas com base individual ou
por unidade de biomassa.

Varios autores tém discutido as vantagens de deline-
amentos de séries aditivas ou “aditivos completos” (tam-
bém denominados experimentos de superficie de respos-
ta), nos quais as densidades e as frequéncias séo variadas
(p. ex., Firbank e Watkinson, 1985; Silvertown e Lovett
Doust, 1993). Esses delineamentos oferecem mais informa-
¢do que os aditivos simples, mas sdo maiores e complexos,
e ndo tém sido muito utilizados, principalmente por estas
razdes. A informagéo ganha nem sempre compensa o es-
forgo adicional e o custo envolvido. Experimentos de com-
peticdo de muiltiplas espécies sdo igualmente complexos e
por vezes realizados.

Algumas outras abordagens experimentais tém sido
utilizadas de vez em quando em estudos de competicdo
em casas de vegetacdo. Experimentos nos quais compe-
ticdes das raizes e das partes aéreas sdo desvinculadas
(Figura 10.9) podem ser tteis na determinacdo mais pre-
cisa das maneiras como os competidores se afetam reci-
procamente. Delineamentos em leque foram criados para
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Como a competicdo é medida e por que isso é importante

O modo como se mede a intensidade
de competicdo afeta a interpretagdo dos
resultados de estudos de competi¢do
vegetal. Algumas divergéncias sobre a
natureza da competigéo entre plantas
podem ser reconhecidas por diferencas
na maneira como a competi¢do tem sido
estudada e medida (Grace, 1991, 1995).
A interpretacdo dos resultados de um
experimento de competicdo depende,
até certo ponto, das unidades nas quais
os resultados sdo expressos.

Goldberg e Werner {1983) fizeram
uma distingdo entre efeitos competitivos
e respostas competitivas de uma planta
sobre seus vizinhos. O reconhecimento
desses dois componentes distintos de
capacidade competitiva de plantas pode
ajudar a compreender as maneiras como
as plantas interagem. Surpreendente-
mente, as categorizagdes de efeitos com-
petitivos e de respostas competitivas
pode ndo ter correlagdo — uma espécie
pode ser um excelente competidor de
resposta, mas um pobre competidor de
efeito (Goldberg, 1990). Os resultados
podem ser calculados com base na 4rea
{como a biomassa total por unidade de
area), ou por gramas de biomassa dos
competidores, ou por individuos.

Uma das abordagens mais comuns
para quantificar a intensidade compe-
titiva é usar um indice, habitualmente
uma razdo que padroniza respostas
através de espécies e ambientes de
modo que elas possam ser comparadas
em uma mesma escala. Um dos mais
comuns é o {ndice de competicdo re-
lativa ou intensidade de competigdo
relativa, ICR:

ICR= b monocultura _ B misto
monocultura
onde Pmonocu[tura € Pmistc Sao as perfor-

mances vegetais em monocultura (ape-
nas uma espécie) ou em cultivos mistos
{(com duas ou mais espécies), sendo a
performance geralmente quantificada
como peso seco ou taxa de crescimento.
Um outro indice de performance é o in-
dice de competi¢do absoluto ou inten-
sidade de competigdo absoluta (ICA),
que é simplesmente a diferenga:

ICA=P P

monocultura — 4 misto

O uso desses dois indices diferen-
tes como medidas dos resultados de
um experimento pode conduzir a con-
clusdes muito distintas.

Apesar de sua popularidade para
medidas de intensidade competitiva, o
ICR tem muitas limitactes. As razdes
expressadas em uma escala aritmética
tém propriedades estatisticas fracas e
sdo0 assimétricas (a alteragdo do nume-
rador afeta a razio diferentemente da
alteragdo do denominador pela mesma
quantidade). A ICA também é susceti-
vel aos problemas conceitual e estatis-
tico. Uma alternativa é usar a razdo em
resposta logaritmica (RRL):

P misto

RRL=In

monocultura

Esse indice tem a vantagem de
expressar performance relativa a po-
tencial, assim como o ICR, mas tem
propriedades estatisticas melhores, in-
cluindo simetria (Hedges et al., 1999).
A RRL é muito similar a diferenga nas
taxas de crescimento relativas entre
monocultura e cultivo misto, se os ta-
manhos iniciais das plantas sdo simi-
lares ou menores em comparagdo aos
tamanhos finais.

Weigelt e Jolliffe (2003) discu-
tem 50 indices diferentes usados para
quantificar a competicio vegetal e as
consideragdes para utilizar na selegéo e
avaliagdo de um indice. O debate sobre
a superioridade de qualquer um dos
indices de competigo baseia-se na su-
posicdo de que um indice pode repre-
sentar precisamente as caracteristicas
essenciais de uma interagdo competiti-
va. Contudo, qualquer indice simplifica
a realidade e, portanto, tem limitagdes
inerentes (como acontece com indices
que expressam qualquer tipo de rela-
¢do, desde a diversidade de espécies
até a performance da bolsa de valores).
Qualquer tentativa para reduzir dados
complexos em um tnico indice sofre
pela perda de informagéo. Além disso,
os indices de competi¢do, ndo realisti-
camente, assumem respostas lineares
a densidade dos vizinhos, e muitos
resultados diferentes podem resultar
no mesmo indice; tais indices tendem
a ser fortemente influenciados pelo ta-

pode ser impedida pela tremenda pro-

manho inicial da planta (Grace et al.,
1992). Uma outra limitacfo expressiva
é que, com a aplicagdo de tantos indi-
ces diferentes, fica dificil interpretar os
resultados. Os progressos cientificos
dependem em parte da padronizagao,
e a compreensdo da competigio vegetal

liferacéio de abordagens e medidas para
quantificar a competico.

Ao fazer comparagdes da intensida-
de de competigdo através de ambientes
ou espécies, uma alternativa para o uso
de fndices é examinar diagramas das
interagdes e testa-las estatisticamente,
comparando o desempenho (por exem-
plo, biomassa) de maneira direta, sem
converter em indices. Melhor ainda se-
ria fazer 0 acompanhamento temporal
do crescimento (ou outra medida de de- -
sempenho) das plantas competidoras,
seguindo suas trajetorias grafica e/ou
estatisticamente, para determinar como
a interagdo as afeta ao longo do tempo.

Podemos examinar algumas das
implicagdes pelo emprego de diferentes
maneiras de medir a competicio, usando
um exemplo hipotético. Imagine que um
ecologo estéd estudando duas espécies,
Ae B, que coocorrem. A espécie A apre-
senta a maior biomassa em uma drea que
estd sendo estudada, enquanto a B apre-
senta apenas uma pequena proporgao
da biomassa. As parcelas sdo rogadas e
as plantulas das duas espécies sdo culti-
vadas juntas, em parcelas experimentais.
Por parcela, é cultivada uma plantula de
cada espécie, cada qual pesando em mé-
dia 1 grama. Depois de certo tempo, as
plantas sdo colhidas e pesadas, apresen-
tando os seguintes resultados (os niime-
ros mostrados sdo as médias por parcela):
{colocar as bolas e flechas do esquema)

Espécie A Biomassa colhida
Biomassa 1000 g
da plantula

1:O?gﬁ

Espécie B

10,0
105 _——3 g'
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Agora, imagine que um ecblogo
deseja testar os efeitos hipotéticos de
cada espécie sobre a outra. Plantulas
solitdrias sdo cultivadas sem vizinhos,
para estimar como seria seu desempe-
nho sem competicdo. Os resultados fo-

ram:

Espécie A

e

Espécie B

1£g%§

Para prosseguir, calculamos os lo-
garitmos naturais de todos os valores
de biomassa (In 1,0 = 0; In 10,0 = 2,30;
In 25,0 = 3,22; In 100,0 = 4,61; In 101,0
= 4,62). Como seria estimada a magni-
tude da competi¢do? Primeiro, calcu-
lamos a taxa de crescimento relativo
(TCR) sobre algum intervalo de tempo
para cada espécie como

TCR=InW,-In W,

onde, W, é 0 peso seco no final do
intervalo de tempo e W, é o peso seco
no inicio desse intervalo (Hunt, 1990).
(Poderiamos também ter escolhido usar
uma taxa de crescimento absoluto como

medida de desempenho.) Assim,
TCR

A, mono

=4,62-0=4,62

TCR =4,61-0=4,61

A,misto

Neste caso, ICR para a intensidade
da corripetigéo vivenciada pela espécie
A, baseada na TCR como a medida de
desempenho, é

_ (461-4,61)

ICR,=
4,62=0,002

Com os mesmos célculos, a in-
tensidade da competigdo vivenciada
pela espécie B (ICR;) é 0,28, refletindo
o grande efeito da espécie A sobre a B

e o efeito muito pequeno da espécie B
sobre a A.

Alternativamente, um diagrama
de interagdo usando TCR deveria pare-
cer como este:

5~
e e
, A
4
<1
9]
=
3L
2
Competidor Competidor
presente ausente

Esse gréfico reflete da mesma ma-
neira o efeito muito pequeno de compe-
ticdo sobre a espécie A e o efeito muito
maior sobre a B. Uma interagdo estatis-
ticamente significativa confirmaria que
a competicdo interespecifica tem um
efeito major sobre a B que sobre a A.

Connolly (1987) sugeriu o uso da
diferenca entre as taxas de crescimen-
to relativo de duas espécies em cultivo
misto, para prever a dindmica da mis-
tura. Tal indice, indice de eficiéncia re-
lativa (IER), nesse caso é

IER =TCR,—-TCR;=4,61-2,30=2,31

Grace (1995) sugere que a compara-
¢do do IER em cultivo misto e monocul-
tura permite estimar intera¢des compe-
titivas e prever o “ganhador” em cultivo
misto. Aqui, IER . =4,62-3,22=1,40;
o major valor de IER em cultivo misto
indica que a espécie A é competitiva-
mente dominante, sendo previsivel que
substitua B quando cultivadas juntas.

Se, como é normalmente feito, o
ICR for calculado com base na biomas-
sa final em vez da TCR, os resultados
seriam

_ 101100
A7 101=0,0099
e
ICR; = _25-10
25=0,60

mostrando menos da diferenca en-
tre as duas espécies em resposta a pre-

senga de competidores do que quando
expressada na base da TCR. Alguém
poderia néo querer expressar ICR so-
bre a base de unidade de biomassa; se
dividissemos pela massa do competi-
dor no final do experimento, pareceria
que os efeitos competitivos das duas
espécies, cada qual sobre a outra, eram
muito similares. Medida como razéo
em resposta logaritmica (RRL), os va- |
lores sdo '

RRL, =In (101/100) = 0,01
RRL, = In (25/10) = 0,92

Um problema aparece quando as
diferencas absolutas e relativas distin-
guem-se. John Grace (Grace, 1995) da
o exemplo da espécie X alcangando 30
gramas em competicdo e 40 gramas so-
zinha, e a Y crescendo até 2,5 gramas
em competicdo e 10 gramas sozinha. A
diferenca absoluta (biomassa quarido
sozinha ~ biomassa em competicdo)
para a espécie X é maior que paraaY,
mas o efeito proporcional da competi-
¢do é maior para a ultima. Nesses ca-
sos, é especialmente importante estar
ciente de que efeitos aditivos podem
ser diferentes dos proporcionais, e que
a ICA avalia os primeiros e a ICR, os
altimos.

Um diagrama de interacdo dese-
nhado a partir da biomassa final (ndo
transformada) enfatizara comparagdes
aditivas e dard resultados similares
aqueles da ICA. Um diagrama de inte-
racdo baseado nas taxas de crescimento
relativo enfatizara diferencas propor-
cionais (assumindo que os tamanhos
iniciais eram similares e pouco relati-
vos aos tamanhos finais para ambas as
espécies) e, por isso, dard resultados
qualitativos similares aqueles da ICR,
talvez com alguma informacéo a mais.
A RRL também enfatizard diferencas
proporcionais, como o ICR, mas, no-
vamente, tem propriedades estatisticas
melhores do que a ICR. Isso pode ser
informativo mesmo na execugéo desses
calculos e diagramas, podendo ser utili-
zado o exemplo de Grace e serem assu-
midos varios tamanhos iniciais para as
duas espécies.
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Figura 10.9 Um tipo de experimento delineado para separar a
competicdo das raizes da parte aérea, enquanto o volume de solo
total € mantido constante. (A) Somente competicao da parte aérea
(observe a barreira impedindo a interagéo das raizes). (B) Somente
competigdo das raizes (observe a barreira impedindo a interagdo
de partes aéreas). (C) Sdo permitidas as competigbes das raizes e
das partes aéreas. (D) As barreiras nas raizes e nas partes aéreas
sdo combinadas para impedir interagdes acima e abaixo do solo.

estudar, de forma eficiente, os efeitos da densidade hexa-
gonais, para testar os efeitos de frequéncias diferentes de
vizinhos; delineamentos hexagonais e em leque testam
densidade e frequéncia simultaneamente. Todos esses de-
lineamentos consistem de plantas dispostas em padrdes
espaciais precisos para prover dados sobre efeitos da
densidade e do espacamento, e sobre efeitos das propor-
¢Oes entre competices interespecificas e intraespecificas.
Experimentos assim tém sido criticados por apontarem
sérios inconvenientes estatisticos, incluindo falta de inde-
pendéncia entre amostras, viés estatistico e outras limita-
¢oes (Gibson et al., 1999).

Jessica Gurevitch e seus estudantes (1990) compara-
ram a intensidade da competi¢do intra e interespecifica,
por meio da quantificagdo da performance de plantas in-
dividuais que cresciam sozinhas (sem competi¢do), com
um ntmero variado de vizinhos intraespecificos ou com
um numero variado de competidores interespecificos.
Os efeitos da competicdo intraespecifica e interespecifica
foram estimados a partir da redugdo no crescimento das
plantas com vizinhos em compara¢do aquelas sem vizi-
nhos. Nenhum indice foi calculado; em vez disso, o cres-
cimento com ou sem vizinhos foi diretamente comparado.
Os pesquisadores argumentaram que isso foi mais infor-
mativo para avaliar as respostas das plantas aos competi-
dores, pela comparagio das performances em competigdo
intra-especifica ou interespecifica com a performance na
auséncia de competi¢do. Em uma abordagem mais con-
vencional, a performance sem competidores ndo é medida
(ver Quadro 10A) e os desempenhos em competi¢des intra
e interespecifica sdo estimados utilizando-se um indice
como o ICR, calculando uma contra a outra em uma tini-
ca razdo. De acordo com Gurevitch e coautores, os efeitos
dessas competi¢des sdo, portanto, confundidos em tais ex-
perimentos.

Um experimento de jardim criativo e incomum foi
conduzido por Deborah Goldberg e seus colaboradores

sobre os efeitos da densidade em comunidades anuais de
deserto em Israel (Goldberg et al., 2001). Eles coletaram
bancos de sementes de dunas arenosas em dreas que di-
feriam em precipitacdo, produtividade e diversidade. Eles
puderam incluir comunidades inteiras de plantas anuais
em suas amosiras de banco de sementes, peneirando a
areia para coletar todas as sementes. Apds, as amostras
de toda a comunidade de plantas, representadas pelas
sementes, foram cultivadas em densidades diferentes em
um jardim seminatural montado. Os pesquisadores cons-
tataram efeitos robustos da densidade na emergéncia de
plantulas, na sobrevivéncia até o final da estagdo de cres-
cimento e no tamanho final das plantas. Entretanto, seus’
efeitos diferiram em cada um desses estadios da histéria
de vida. Influéncia maior da densidade foram seus efei-
tos negativos na emergeéncia de plantulas (germinagéo e
sobrevivéncia muito breve). A densidade teve um efeito
fraco, mas positivo, na sobrevivéncia, com menor chance
nas parcelas de menor densidade (exploraremos algumas
possiveis razdes para tal resultado quando discutirmos a
facilitacdo, mais adiante, neste capitulo). Ela teve um efei-
to negativo no tamanho final médio das plantas, embora
ele ndo fosse tdo forte ou tdo consistente quanto o efeito
negativo na emergéncia. Essa pesquisa salienta a impor-
tancia do estudo dos efeitos da competicdo em mais de um
estagio da histéria de vida.

Experimentos de campo

A competicdo tem sido amplamente estudada em experi-
mentos de campo (revisado por Goldberg e Barton, 1992).
A maioria dos experimentos de competicdo vegetal em
comunidades naturais tem se preocupado com questdes
simples, que consideram se vizinhos afetam a biomassa, o
crescimento ou algum outro componente de desempenho
em uma Unica situagdo em wm periodo particular; apenas
alguns estudos tém abordado questes mais complexas.
Ainda ndo sabemos se as espécies mais abundantes de
uma comunidade sdo, em geral, aquelas competitivamen-
te superiores, porque temos poucos dados que apontam
para essa questdo, apesar da sua importdncia central na
compreensdo do papel da competi¢do na estrutura de co-
munidades. .

O delineamento experimental mais comum em co-
munidades naturais envolve a retirada de todos ou al-
guns vizinhos de um individuo-alvo (Goldberg e Schei-
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ner, 2001). As remogdes de espécies diferentes ou grupos
funcionais diferentes (p. ex., vizinhos lenhosos versits
nao-lenhosos) podem ser comparadas. Embora n&o haja
razdo pela qual as densidades de vizinhos ndo possam
ser aumentadas em vez de reduzidas, esse procedimento
raramente tem sido adotado em experimentos de com-
petigdo vegetal, ainda que pudesse produzir resultados
interessantes.

Outros experimentos manipulam a abundéncia de
espécies-alvo ao longo de gradientes naturais de produ-
tividade ou densidade de vizinhos, habitualmente por
transplante de individuos em vegetacdo nativa. Em geral,
apenas o crescimento de plantas adultas é medido em tais
experimentos, embora alguns estudos tenham examinado
respostas populacionais. A adigdo de sementes e a retirada
de adultos foram utilizadas por Norma Fowler (1995), por
exemplo, no exame da dependéncia da densidade de res-
postas demogréficas em duas gramineas perenes, Bouteloua
rigidiseta e Aristida longiseta, no Texas. Ela constatou que a
dependéncia da densidade de parametros demograficos
para B. rigidiseta e A. longiseta foi fraca — a competicao foi
muito menos importante que outros fatores para a regula-
¢do populacional nessas espécies. Em outras abordagens
experimentais, as espécies-alvo podem ser transplantadas
para dentro de comunidades que diferem em composi¢do
florfstica em vez de produtividade ou densidade. Mais
adiante, neste capitulo, retornaremos a esses experimen-
tos de campo sobre competigdo, ao considerarmos as evi-
déncias dos efeitos da competigdo sobre a composigdo de
comunidades e a coexisténcia de espécies na natureza.

Uma abordagem duradoura para estudar os efeitos da
competicdo em florestas tem sido a de manipular a compe-
ticlo acima e abaixo da superficie do solo separadamente,
pela criagdo de clareiras no dossel por meio do corte de
arvores inteiras ou de ramos grandes, e pela abertura de
trincheiras para impedir a competi¢do de raizes (Coomes
e Grubb, 2000). Abertura de trincheiras envolve cortes no
solo em profundidades padronizadas (frequentemente
cerca de 50 cm, mas as vezes mais profundos) ao redor de
pequenas parcelas, para desfazer conexdes de raizes com
arvores e arbustos fora da parcela. As trincheiras sdo geral-
mente utilizadas em parcelas bem-definidas, onde o cresci-
mento e a sobrevivéncia de plantulas sdo comparados com
as mesmas medidas em parcelas sem trincheiras. Algumas
vezes, 0 solo é removido das trincheiras e sdo colocadas
barreiras (pldstico, laminas de metal, etc.) no local, para
impedir o rebrote de rafzes. Por exemplo, Ignacio Barberis
e Edmund Tanner (2005) associaram a cria¢do de clareiras
com a abertura de trincheiras em uma floresta tropical se-
midecidual no Panam4, para estimar os efeitos da compe-
ticio acima e abaixo do solo sobre plintulas de arbéreas
cultivadas experimentalmente. Eles constataram que as
clareiras aumentam bastante o crescimento das plantulas
de quatro espécies arbéreas estudadas, mas que o empre-
go de trincheiras resultou em aumentos acentuados no
crescimento apenas nas clareiras — isto €, as plantulas ndo
responderam ao uso de trincheiras quando estavam som-
breadas por um dossel (uma das quatro espécies ndo teve
qualquer resposta ao uso de trincheiras).

Da competicdo interespecifica para
a alelopatia e a facilitagdo

Além de competirem por recursos, as plantas podem in-
teragir em uma ampla gama de maneiras. Comecaremos
esta secdo examinando vdrias teorias sobre o que torna as
plantas competidores inferiores ou superiores sob dife-
rentes condi¢des. Apds, consideraremos as circunstancias
gerais que provavelmente tornam os resultados da com-
peticdo mais ou menos importantes do que outros fatores
ambientais na determinacio da coexisténcia de espécies.
Um tipo particular de interagdo negativa, a alelopatia —
"guerra quimica” entre plantas - tem sico tema de muitos
estudos e muitas controvérsias. Variadas interacdes positi-
vas entre plantas, conhecidas coletivamente como facilita-
céo, podem também influenciar tanto a aptidéo individual
como a estrutura da comunidade. Por fim, focalizaremos
as evidéncias da alelopatia e a facilitagdo, bem como os
sistemas nos quais elas tém sido estudadas.

Compensagdes (trade-offs) e estratégias

Por muitos anos, os ecélogos tém tentado identificar estra-
tégias vegetais: conjuntos caracteristicos de atributos que
teriam mais sucesso em certos ambientes ou sob circuns-
tdncias especiais. No Capitulo 8, ja nos deparamos com os
conceitos de trade-offs e estratégias no contexto de atribu-
tos de histéria de vida. A defini¢do de estratégias titeis, via
de regra, tem sido dificil, mas a ideia bésica de estratégias
continua aparecendo sob vérias formas em ecologia ve-
getal e tem amplo apelo intuitivo (revisado por Grover,
1997). Esses conceitos também sdo relevantes para fazer
previsdes sobre interagdes competitivas e suas consequén-
cias. Certos atributos em geral melhoram os competidores
ou ha trade-offs que tornam alguns atributos vantajosos
em certos tipos de situagdes competitivas, mas apontam
uma desvantagem em outros? Essa é ainda uma oufra drea
onde as previsdes feitas por diferentes ecélogos tém uma
longa histéria de nitidas divergéncias.

No inicio do século passado, John Weaver e Frederic
Clements (1929) observaram que, em pradarias, gramine-
as mais altas tinham uma vantagem competitiva. Alguns
pesquisadores atuais também tém concluido que a altura
de plantas, pelo menos em comunidades de herbaceas pe-
renes, esta geralmente associada a dominéncia competi-
tiva (Keddy 2001). Porém, atributos que conferem uma
vantagem para individuos ou espécies que competem por
luz podem néo necessariamente ser vantajosos na com-
peticdo por oufros recursos, como é o caso dos nutrientes
do solo.

Expandindo ideias primeiramente desenvolvidas
por Robert MacArthur (1972), David Tilman e outros
tém expressado pontos de vista sobre estratégias com-
petitivas. Eles assumiram que h4 atributos vegetais que
concedem uma vantagem competitiva, mas que tais sédo
vantajosos apenas sob certas condi¢des ou em certos am-
bientes. Esses atributos também tém vérios custos. Em
qualquer ambiente, eles conjeturaram que os melhores
competidores sob as condi¢des existentes serdo domi-
nantes. Por exemplo, plantas altas que sombreiam vizi-
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nhos sdo competidores superiores por luz e devem ser
competitivamente superiores em comunidades férteis,
de alta produtividade. Em comunidades sobre solos in-
férteis, com baixa produtividade, os competidores supe-
riores por nitrogénio devem ser as espécies dominantes
(Tilman, 1988). De acordo com essa teoria, a capacidade
competitiva superior em solos inférteis depende da ca-
pacidade de reduzir os nutrientes do solo para um nivel
abaixo daquele que competidores podem existir e persis-
tir naquele nivel baixo de nutrientes.

Por outro lado, J. Philip Grime (1977) e outros tém
argumentado que certos atributos, especialmente aqueles
que conferem taxas de crescimento réapido sob condi¢bes
favoraveis, sdo sempre associados a superioridade com-
petitiva. Em ambientes favoraveis, de alta produtividade,
esses competidores superiores sempre dominardo. Em
ambientes desfavoraveis, com baixa produtividade, a ca-
pacidade competitiva ndo serd vantajosa; em vez disso,
caracteristicas que conferem tolerancia ao estresse, como
folhas de vida longa com tempos médios de residéncia al-
tos para nutrientes (ver Capitulos 4 e 14), determinardo a
dominéncia e persisténcia de espécies (tema discutido em
maior profundidade no Capitulo 8). Em hébitats pertur-
bados, outros atributos, como a capacidade de disperséo,
serdo favorecidos. As teorias de Tilman e Grime fazem
previsdes nitidamente diferentes, em especial em relacdo
aos atributos que sdo mais consistentes com o sucesso em
ambientes pobres nutricionalmente, com baixa produtivi-
dade: capacidade competitiva para reduzir os nutrientes
do solo a niveis abaixo dos quais 0s competidores nido
conseguem sobreviver e persistir naqueles niveis baixos
(Tilman), ou caracteristicas, como as altas taxas de reten-
¢éo de nutrientes nas folhas que resultam em tolerdncia a
condigdes desfavoraveis, em vez do sucesso em interacdes
competitivas (Grime). Nos Capitulos 4 e 14, discutimos al-
guns dos dados sobre adapta¢des contrastantes a hdbitats
com baixa e alta fertilidade do solo e suas consequéncias
em nivel de ecossistemas.

Paul Keddy e colaboradores (Keddy et al., 1998) reali-
zaram um grande experimento de jardim com espécies de
terras imidas canadenses, para testar a hipétese de corre-
lagdo entre atributos de plantas com efeitos competitivos
relativos (de cada espécie sobre outra com a qual ela estava
competindo) e respostas competitivas (a competigdo vinda
da outra espécie) (ver Quadro 10A). O efeito competitivo
de uma espécie aumentou & medida que sua taxa de cres-
cimento relativo aumentava. As respostas competitivas de
espécies ndo foram relacionadas nem com a taxa de cresci-
mento nem com efeitos competitivos, mas similares ao lon-
go de uma gama de comunidades muito diferentes; isto €,
a resposta de espécies foi consistente mesmo quando seus
vizinhos foram muito diferentes. Esses resultados sugerem
que espécies mais altas e de crescimento mais rdpido tém
efeitos competitivos superiores sobre vizinhos. Entretanto,
um experimento em ecologia, mesmo bem feito, nem sem-
pre pode resolver uma controvérsia. Permanece a diivida
em qudo generalizados sdo tais resultados: ndo sabemos se

essas conclusdes valem para outros sistemas herbéceos de
clima temperado ou se se mantém em diferentes tipos de
comunidades vegetais.

Em um teste de questdes similares em Kwa-Zulu Na-
tal, Africa do Sul, Richard Fynn e colaboradores (Fynn
et al., 2005) compararam estratégias e capacidades com-~
petitivas de cinco espécies de gramineas perenes. Essas
gramineas sdo comumente encontradas em sitios que di-
ferem muito quanto a fertilidade do solo (assim como em
outros fatores, como pastejo e fogo). Em uma comparagido
de duas dessas espécies conjeturadas como dominantes
competitivos em solos de diferentes fertilidades, os pes-
quisadores encontraram uma inversdo de superioridade
competitiva em solos com baixos e altos niveis de fésforo.
Panicum maximum (capim-guiné, Poaceae), uma graminea
alta de folhas largas, encontrada na natureza sobre solos
férteis, foi competitivamente dominante em unidades ex-
perimentais com altos niveis de fésforo, quando crescia
com Hyparrhenia hirta (grama colmagem, Poaceae), uma
espécie alta de folhas estreitas, de solos inférteis (Figu-
ra 10.10). Entretanto, H. kirta foi o competidor superior,
quando as duas espécies foram cultivadas juntas em uni-
dades experimentais com muito pouco fésforo. (Inciden-
talmente, essas duas espécies de gramineas sao altamente
invasoras em outros continentes e ilhas onde néo sdo na-
tivas; ver Capitulo 21). .

O estudo de Fynn et al. (2005), portanto, oferece evi-
déncias para sustentar as previsdes de Tilman, de que es-
pécies diferentes deveriam ser competitivamente superio-
res em ambientes variados. Por outro lado, ele contrasta
com os resultados de Keddy et al. (1998) para espécies de

& Hyparrhenia hirta
® Pajicum maxinum
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In (biomassa do cultivo misto/
biomassa da monocultura +1)
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Figura 10.10 Razdo da biomassa em competigio intraespecifica -
para Panicum maximum (circulos vermelhos) e para Hyparrhenia
hirta (circulos azuis), em solos com niveis de fésforo variando de
valores muito baixos até mais elevados. No nivel mais baixo de
fésforo, H. hirta funciona relativamente melhor em comparagao
com P. maximum, e o oposto ocorre nos niveis mais elevados de
fésforo (ver texto) (segundo Fynn et al., 2005).
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terras iimidas canadenses, em que as mesmas espécies fo-
ram competitivamente dominantes sob uma ampla gama
de condigdes ambientais. Contudo, deveriamos interpre-
tar esses resultados com cautela. Os resultados do estudo
com gramineas da Africa do Sul de Finn et al., sob outras
condigoes edaficas e para outros pares de espécies, foram
muito menos consistentes, de modo que a generalizagéo
dos seus resultados pode ser limitada. A partir desses e
outros estudos, ainda ndo esté4 claro se ha relagdes consis-
tentes entre a capacidade competitiva, a fertilidade do solo
e as estratégias vegetais, e nem se os padrdes observados
se mantém para vdrios tipos diferentes de comunidades
vegetais ou apenas para as comunidades de herbéceas pe-
renes nas quais essas relacdes tém sido mais comumente
testadas.

As alocagdes relativas para as raizes, os 6rgaos fotos-
sintéticos, os caules e os érgéos reprodutivos sdo caracte-
risticas que podem afetar as capacidades competitivas das
plantas. A arquitetura da parte aérea exerce um grande
efeito sobre o sombreamento dos vizinhos. A estrutura
das raizes e sua distribuicdo no solo (incluindo a extensdo
lateral, a profundidade e o grau que elas preenchem do
espaco) afetam a absorcdo de d4gua e nutrientes, em rela-
¢do a capacidade dos vizinhos em acessar esses recursos.
As alocacbes relativas para estruturas nao-lenhosas versus
lenhosas e para estruturas perenes capazes de regenera-
céo versus tecidos fotossintéticos ou reprodutivos também
afetam as interacdes competitivas. Entretanto, é dificil fa-
zer generalizacdes sobre como estratégias de alocacdo di-
ferentes afetam os resultados da competicdo, porque suas
consequéncias diferem para combinagées diferentes de
espécies e para ambientes distintos.

Pesquisas de Mark Westoby e colaboradores (Wes-
toby, 1998; Westoby et al., 2002) tém tentado superar as
objegbes a esquemas estratégicos anteriores, por meio
da proposicdo de planos objetivos e amplamente apli-
caveis que possam ser utilizados para fazer compara-
¢bes de espécies e comunidades vegetais mundo afora.
Os esquemas estratégicos de Westoby sao baseados na
suposi¢do de que hd trade-offs ao longo de um niimero
pequeno de eixos que definem atributos principais, facil-
mente quantificados, como drea foliar especifica, tempo
de vida foliar, tamanho foliar, tamanho de ramos, altura
do dossel, massa e niimero de sementes. Seu objetivo em
desenvolver esses esquemas € similar ao das pessoas que
buscam definir grupos funcionais de plantas (ver Quadro
9A): reduzindo a vasta diversidade de plantas terrestres
a categorias conceituais, de modo que as plantas possam
ser agrupadas de tal modo que se possa propor hipéteses
testdveis e fazer previsdes. Se a ecologia de cada espécie
vegetal precisar ser descrita individualmente, seriam ob-
tidos efetivamente progressos apenas muito limitados na
compreensdo da ecologia de qualquer unidade com muil-
tiplas espécies, de comunidades vegetais e ecossistemas a
biomas. Apesar dos resultados iniciais do trabalho desse
grupo de pesquisa serem promissores, ainda nédo esta cla-
ro se o objetivo é atingivel.

Hierarquias competitivas

As opinides diferentes a respeito da natureza de trade-offs
e estratégias estdo relacionadas a opinides diferentes sobre
a capacidade competitiva ser uma caracteristica fixa de es-
pécies vegetais ou variar de acordo com o ambiente onde
vivem e com as outras espécies com as quais estdo intera-
gindo. Existem hierarquias competitivas consistentes entre
espécies vegetais? Algumas sdo sempre competitivamente
superiores e a ordem das hierarquicamente subordinadas
é relativamente fixa? Essa visdo estd incluida nas ideias de
Grime (1977), discutidas anteriormente. Alternativamente,
segundo outros autores, a regra geral para as interacdes
entre espécies em comunidades vegetais é que a domi-
ndncia nas interagdes competitivas varia com as condigdes
ambientais.

O debate sobre hierarquias competitivas é importante,
porque toca em questdes relacionadas a estrutura bésica
das comunidades vegetais. Se hierarquias competitivas
consistentes ocorressem como uma regra geral, os ecologos
seriam capazes de prever as capacidades competitivas de
espécies vegetais com base nos seus atributos, como a for-
ma de crescimento e o tamanho {(Herben e Krahulec, 1990;
Shipley e Keddy, 1994). As explica¢des da diversidade de
espécies necessitariam, entdo, compreender os fatores que
impedem a exclusdo competitiva, como perturbagdes (ver
Capitulo 12).

Uma visdo contraria é que a dominancia competitiva
varia entre ambientes. Se este for o caso, a composigéo de
comunidades deveria ser determinada por um balango en-
tre dispersdo, especiagao e extingdo (MacArthur e Wilson,
1967) ou pela distribuicao de recursos, assumindo que
as espécies diferem em suas vantagens competitivas ao
competirem por recursos diferentes (Vandermeer, 1969).
Os modelos que incorporam essa perspectiva, portanto,
dependem da suposicdo de que hierarquias competitivas
consistentes ndo ocorrem em todos os ambientes. Se a do-
mindncia competitiva se modifica em tipos de comunida-
des diferentes (como esses modelos preveem), uma com-
preensdo da estrutura comunitaria necessitaria de estudos
sobre como diferem os nichos das espécies e como a histé-
ria de vida ou outros trade-offs permitem uma existéncia
estavel.

Connolly (1997) destacou que a maioria dos dados
que sustentam a existéncia de hierarquias competitivas
€ baseada em experimentos substitutivos de duas espé-
cies (descritos anteriormente), os quais, segundo ele, séo
tendenciosos. A extrapolacdo dos resultados desses expe-
rimentos de casas de vegetacdo (sejam eles tendenciosos
ou nio) para comunidades vegetais naturais é limitada.
Precisamos ter mais informacdes, em especial de experi-
mentos de campo, antes de chegar a conclusdes, comoada
existéncia generalizada de hierarquias competitivas na na-
tureza. Infelizmente, ao mesmo tempo em que ha centenas
de estudos de campo sobre competigéo vegetal, poucos
tém tratado dessa discussdo. Portanto, os dados sobre tal
questdo sdo ainda muito limitados, ndo permitindo chegar
a qualquer conclusio confidvel (Goldberg e Barton, 1992).
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Alelopatia

As plantas afetam quimicamente seu ambiente de varias
maneiras, alterando o balanco de nutrientes no solo, acidi-
ficando a rizosfera (ver Capitulo 4), secretando materiais
e liberando partes. Tem sido sugerido que uma maneira
de as plantas alterarem seu ambiente para obter vantagem
sobre competidores é empregar uma “guerra quimica”
com seus vizinhos, liberando toxinas que reduzem o cres-
cimento de plantas adjacentes ou até mesmo matando-as.
Tal fenémeno, denominado alelopatia, poderia ser uma
maneira de as plantas garantirem acesso incontestavel aos
recursos. Isso € andlogo a “competicdo por interferéncia”
entre animais. Supde-se que aleloquimicos séo liberados
de vdrias formas, incluindo exudatos de raizes e substan-
cias quimicas lixiviadas pela dgua da chuva ou volatiliza-
das de tecidos vegetais vivos ou mortos. Muita pesquisa
tem sido feita sobre alelopatia, objetivando caracterizar
alguns desses compostos e seus modos de acdo. Além dis-
50, vérias tentativas buscam explicar padrdes observados
em comunidades —como exclusdo competitiva, correlacdo
espacial negativa entre espécies (onde as localiza¢des de
individuos estdo negativamente associadas a outro), do-
mindncia na comunidade e invasdes rapidas — como con-
sequéncia, pelo menos em parte, de alelopatia.

Todavia, nenhum desses padrdes ecolégicos tem sido
conclusivamente ligado a alelopatia em experimentos de
campo. As tentativas para explicar os padrdes ecolégicos
observados em termos de alelopatia t&ém gerado grandes
controvérsias ao longo de muitas décadas. Na atualidade,
a maioria dos ec6logos vegetais usa o termo “alelopatia”
para indicar os efeitos téxicos diretos de compostos qui-
micos liberados sobre plantas vizinhas (Harper, 1977; In-
derjit e Callaway, 2003), mas o termo tem sido igualmente
empregado para incluir efeitos indiretos, como efeitos de
materiais excretados de plantas sobre micrébios do solo,
que, por sua vez, afetam negativamente outras espécies
vegetais. Os primeiros autores (p. ex., Rice, 1974) usavam
o termo “alelopatia” para referir tanto efeitos positivos
como negativos, quer diretos ou indiretos. Ndo hé diividas
de que as plantas podem exercer efeitos importantes sobre
a quimica de seus ambientes; em vez disso, o que tem sido
veementemente debatido é o grau de magnitude em que a
alelopatia no sentido estrito (espécies vegetais produzin-
do compostos que t&m efeitos tdxicos diretos sobre outras
plantas) é responsédvel por causar padrdes ecoldgicos na
natureza.

Demonstrar a existéncia de alelopatia, muito menos
sua importéncia, envolve muitos problemas préticos sé-
rios. E dificil separar de forma conclusiva os efeitos de
substancias quimicas supostamente alelopaticas de efeitos
de outros fatores que afetam o desempenho e a distribui-
¢do de vizinhos, em especial competi¢do por recursos e
herbivoria; em qualquer evento, esses fatores ndo necessa-
riamente agem separados na natureza (Inderjit e del Moral,
1997). Da mesma forma, ¢ dificil detectar esses compostos
no campo e determinar se eles sdo naturalmente liberados
em quantidades suficientes para prejudicar plantas vizi-
nhas. Para complicar ainda mais a situagdo, os compostos

liberados pela planta podem ou néo ser nocivos a elas pro-
prias; é possivel que seus produtos de degradacio sejam
os agentes efetivos. Nao ha diivida de que muitas plantas
contém substancias toxicas que podem prejudicar outras
quando extraidas e aplicadas naquelas plantas, mas esses
compostos podem estar servindo estrita ou principalmente
em fung¢des anti-herbivoria, antibacteriana ou antiftingica.
Para dificultar, alguns compostos vegetais podem estimu-
lar o crescimento microbiano, o qual pode reduzir a dispo-
nibilidade de oxigénio no solo e indiretamente prejudicar
as raizes de outras plantas. Por fim, deve-se ser capaz de
explicar coimno as plantas evitam a autotoxicidade: prejudi-
cando a si mesmas, assim como a seus vizinhos.

Uma pesquisa inicial sobre alelopatia foi motivada pela
observagdo de que, no chaparral da Califérnia (um ecossis-
tema dominado por arbustos, encontrado em climas me-
diterraneos; ver Capitulo 18), manchas de solo descoberto
frequentemente circundam arbustos de certas espécies. Ja
as plantas herbéceas sdo abundantes justamente fora des-
sas areas de solo descoberto que circundam os arbustos.
Esses, especialmente Salvia leucochylla (sdlvia pirpura,
Lamiaceae) e Artemisia californica (artemisia californiana,
Asteraceae) tém aroma pungente, indicando a liberagdo de
substancias quimicas voldteis para o ambiente. No inicio
da década de 1960, Cornelius H. Muller e seus colaborado-
res acreditavam que tinham encontrado evidéncias de ale-
lopatia nessas duas espécies (Muller e Muller, 1964; Muller,
1969). Subsequentemente, eles atribuiram varios outros fe-
némenos ecolégicos do chaparral a alelopatia.

Entretanto, em um experimento que testou as afir-
macdes de Muller, Bruce Bartholomew (1970) encontrou
uma explicacéo alternativa surpreendente para a ausén-
cia de plantas sob os arbustos supostamente alelopéticos.
Bartholomew p6s pequenas cercas de arame nas areas de
solo descoberto sob os arbustos do chaparral para excluir
pequenos mamiferos herbivoros. Dentro das cercas, apa-
receu um crescimento vigoso de plantas herbaceas. Apa-
rentemente, 0s animais passavam mais tempo forragean-
do sob a cobertura dos arbustos, buscando protecio de
predadores (em especial aves). Bartholomew concluiu que
as zonas de solo descoberto foram criadas principalmente
por herbivoros. Outros pesquisadores também levantaram
questdes técnicas e conceituais sobre a demonstracdo de
alelopatia e sua importincia na natureza nas décadas de
1970 e 1980 (p. ex., Harper, 1977; Newman, 1978; Stowe,
1979; Stowe e Wade, 1979). Cerca de uma década mais
tarde, Jon Keeley e seus estudantes (Keeley et al., 1985)
conduziram estudos adicionais sobre inibigdo alelopati-
ca no chaparral, tentando superar varias das limitagGes e
criticas que afetaram o trabalho de Muller (por exemplo,
avaliando os efeitos das supostas substancias quimicas so-
bre espécies cultivadas, como plantulas de pepino). Seus
experimentos demonstraram que, das 22 espécies nativas
testadas, 2 foram inibidas pela lixiviacdo das substincias
quimicas supostamente alelopéticas, 11 ndo foram afeta-
das e plantulas de outras 9 espécies, na verdade, se benefi-
ciaram das substéncias quimicas. Keeley e seus coautores
também constataram que o fogo foi de extrema impor-
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tancia nesse sistema, provendo
o sinal inicial para a germinacéo
de sementes de plantas herbaceas
nativas. Essa longa e interessante
saga dos processos da ciéncia em
uma area controversa, incluindo
0 papel de personalidades cienti-
ficas, é discutida com detalhes por
Halsey (2004).

Uma outra area de pesquisas
sobre alelopatia durante as déca-
das de 1960 e 1970 foi baseada na
sugestdo de que gramineas domi-
nantes poderiam inibir a sucessdo
para vegetag¢do lenhosa por vérias
décadas, devido a interac¢Ges ale-
lopaticas com micro-organismos
do solo (Rice, 1974). Essa pesqui-
sa foi objeto de muitas das mes-
mas criticas metodoldgicas feitas
a Muller.

Mais recentemente, dois pes-
quisadores bem conhecidos em
alelopatia, Inderjit e Ragan Calla-
way (2003), dedicaram-se direta-
mente a varios desses problemas
metodolégicos. Eles argumenta-
ram que demonstrar convincentemente a alelopatia requer
a determinacdo das taxas de concentragdo e a liberagio dos
supostos aleloquimicos, ambas seguidas de experimentos
em que apenas as concentragdes desses compostos sdo ma-
nipuladas. Além disso, argumentaram que os experimen-
tos precisam ser delineados para distinguir entre efeitos
quimicos toxicos de um lado e efeitos microbianos ou em
recursos de outro. Eles também destacaram a necessida-
de de ligacdo direta entre observagGes laboratoriais e em
casas de vegeta¢do com padrdes no campo, enfatizando a
importancia de manipula¢des de efeitos quimicos em es-
calas amplas. Essas ideias provavelmente ajudam a trazer
rigor e clareza para este problema “obscuro” (Callaway e
Ridenour, 2004).

Callaway e colaboradores formularam uma hipétese
sobre a alelopatia como a principal causa de sucesso de
duas importantes ervas daninhas invasoras nas pastagens
norte-americanas. Centaurea diffusa (centdurea difusa, As-
teraceae) e Centaurea maculosa (centdurea manchada; Fi-
gura 10.11), nativas da Europa e Asia Menor, atualmente
infestam milh&es de hectares nos EUA. De cada uma des-
sas espécies foram isolados compostos encontrados em
concentragoes substanciais nos solos das pastagens que
elas tém invadido e parecem nédo ter outra fonte (Calla-
way e Aschehoug, 2000; Bais et al., 2003). Em estudos la-
boratorijais usando as mesmas amplitudes de concentra-
¢do demonstradas nos solos de pastagens invadidas, tais
compostos tém efeitos toxicos sobre plantas nativas das
pastagens norte-americanas. Também se acredita que os
compostos em questio promovem a absor¢éo de nutrientes
por Centaurea. Em uma interessante guinada da histdria,

Figura 10.11

Centaurea maculosa (a espécie com flores rosa-pur-
pura cobrindo o primeiro plano da encosta), uma invasora am-
plamente difundida nas pastagens do oeste da América do Norte.
(fotografia cedida por G. C. Thelen.)

esses aleloquimicos tém efeitos apenas leves sobre plan-
tas da Eurasia, das regides onde as espécies de Centaurea
sd0 nativas (Vivanco et al., 2004), e as préprias plantas de
Centaitren ndo sdo afetadas por esses compostos. Vivanco
e coautores sugeriram que essas observa¢des podem refle-
tir adaptag¢®es evolutivas para tolerar esses compostos em
ambientes nativos, mas ainda nao em novos.

O caso da alelopatia como principal mecanismo para
o sucesso da invasio de espécies de Centaurea no oeste da
América do Norte ainda néo estd fechado. Um estudo re-
cente de Amy Blair e coautores (Blair et al., 2005), usando
uma nova técnica de andlise para os compostos descritos
para C. maculosa, ndo encontrou nenhuma quantidade
mensuravel dos compostos em solos invadidos pela cen-
taurea, além de encontrar apenas um leve aumento na
mortalidade em uma das espécies nativas, previamente
relatada por sofrer 100% de mortalidade. Katharine Su-
ding e coautores (Suding et al., 2004) estudaram competi-
¢do e disponibilidade de recursos em um local fortemente
invadido no Colorado, onde examinaram as respostas e
os efeitos competitivos de C. diffusa e de trés outras espé-
cies, por meio da manipulagdo local de disponibilidade de
nutrientes e densidade de plantas. Os autores verificaram
que C. diffusa foi mais capaz de tolerar a competicdo que
as outras trés espécies estudadas, mas houve pouco efeito
espécie-especifico sobre o crescimento ou a sobrevivéncia
de seus competidores. Por outro lado, seus experimentos
ndo tentaram remover possiveis efeitos persistentes dos
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aleloquimicos remanescentes apds a retirada das plantas,
de modo que o estudo néo testou diretamente a hipétese
de alelopatia.

Vérios estudos experimentais (Zabinski et al., 2002;
Walling e Zabinski, 2004; Mummey et al., 2005) tém de-
monstrado que, onde é invasora, C. maculosa tem mais
conexdes micorrizicas do que as espécies nativas, e que
tais conexdes melhoram substancialmente sua capacidade
em absorver fésforo, em detrimento das plantas vizinhas.
Nesses experimentos, a C. maculosa e as espécies competi-
doras foram cultivadas em vasos, com uma rede fina se-
parando as raizes das plantas de espécies diferentes, mas
permitindo conexdes micorrizicas entre elas (ver Facili-
tacdo, a seguir), ou com membranas que separam raizes
e micorrizas. A C. maculosa cresceu mais e teve conteido
mais alto de fésforo quando as conexdes com micorrizas
foram permitidas, porém as espécies nativas cultivadas
com C. maculosa ndo tiveram qualquer crescimento extra
na presenca de micorrizas. E possivel que o poder invasor
de C. maculosa seja, a0 menos em parte, devido & sua capa-
cidade superior de usar a simbiose com micorrizas para
obter fésforo. Esse mecanismo e a alelopatia ndo sdo ne-
cessariamente excludentes.

O que podemos concluir? Tem sido dificil demonstrar
que a alelopatia exerca efeitos importantes na estruturagéo
de interacGes de espécies na natureza (Inderjit e Callaway,
2003) e, apesar de esforcos considerdveis, em experimen-
tos de campo a alelopatia jamais foi demonstrada de modo
inequivoco como sendo a causa de um padrdo da comu-
nidade. Serdo muito valiosos novos estudos rigorosos de
campo sobre efeitos da alelopatia em C. maculosa e outras
espécies.

A questdo mais relevante, entretanto, ndo é se a “ale-
lopatia ocorre” ou mesmo se a “alelopatia expiica padrdes
vistos em comunidades naturais”. Considerando o ntime-
ro de espécies vegetais e o niimero de compostos que cada
uma produz, ndo seria surpresa se alguns deles tivessem
efeitos toxicos sobre vizinhos ou mesmo se alguns desses
efeitos téxicos algumas vezes resuitassem em padrdes
alterados de comunidades. O que precisamos saber € se
aqueles efeitos sdo especialmente comuns, em relagdo aos
de outros fatores (incluindo outras intera¢des bidticas), na
estruturagdo das comunidades. No contexto mais amplo,
necessitamos perguntar (Indetjit e Weiner, 2001) “como
as plantas mudam seus ambientes edaficos e como essas
mudancas afetam suas intera¢es tanto com individuos
da mesma espécie como com competidores”. Essa é uma
questdo amplamente desafiadora para futuros pesquisa-
dores.

Facilitagdo

As plantas podem ter efeitos tanto positivos quanto nega-
tivos sobre vizinhos. As vezes, os efeitos dos vizinhos sdo
positivos por um tempo e tornam-se negativos em estdgios
posteriores da vida da planta. Os efeitos negativos e posi-
tivos podem até ocorrer simultaneamente; por exemplo,
vizinhos podem aumentar a sobrevivéncia, mas diminuir

o crescimento. Os ecélogos tedricos tém sido criticados por
focalizar em demasia a competigdo entre plantas, ignoran-
do facilitagdo — interagGes positivas entre espécies. Mark
Bertness e Ragan Callaway (Bertness e Callaway, 1994)
previram que interaces positivas deveriam ser particu-
larmente comuns sob condi¢ées de elevado estresse abio-
tico ou niveis altos de herbivoria. Sob condi¢es em que o
ambiente fisico é favoravel para o crescimento e hd pouca
herbivoria, eles previram que intera¢des competitivas de-
veriam ser importantes na estrutura¢do de comunidades.
Desde que essas previsdes foram feitas, muitas pessoas
tém estudado interagBes positivas entre uma grande varie-
dade de plantas em um amplo conjunto de comunidades,
embora nenhuma concordancia ainda tenha sido alcan-
cada sobre o papel geral das interacdes de facilitacdo em
relacdo a competi¢do ou a herbivoria.

Os efeitos de vizinhos podem certamente diferir, de-
pendendo de outros aspectos do ambiente. Suzanne Boy-
den e colegas (Boyden et al., 2005) estudaram as interagdes
entre duas planta¢des de espécies arbéreas no Havai. Eles
constataram que, quanto ao crescimento e a sobrevivén-
cia, as arvores apresentam efeitos reciprocos complexos,
variando desde intensamente competitivos até intensa-
mente facilitativos, dependendo do N e do P no solo (Fi-
gura 10.12A-D). A sobrevivéncia de Falcataria moluccana
(albizia molucana, Fabaceae), uma arvore fixadora de N,
aumentou pela vizinhanca de Eucalyptus saligna (eucalipto
de Sydney, Myrtaceae) em solos com teor alto de N, mas
os efeitos competitivos de E. saligna diminuiram a sobrevi-
véncia de F. moluccana em solos com teor baixo de N (Fi-
gura 10.12A). Por outro lado, a sobrevivéncia de E. saligna
foi afetada apenas levemente pelas competi¢Ses intraespe-
cifica e interespecifica, e esses efeitos ndo variaram com os
nutrientes do solo. O crescimento de F. moluccana aumen-
tou pelas intera¢des positivas com E. saligna em teor baixo
de N, mas diminuiu pela competicdo com E. saligna em
teor alto de N (Figura 10.12B). Os efeitos intra-especificos
de F. moluccana sobre seu préprio crescimento foram de
facilitacdo e aumentaram com a densidade coespecifica
em baixos niveis de P no solo, mas foram competitivos e
tornaram-se mais negativos com a densidade intraespeci-
fica em solos com teor elevado de P (Figura 10.12D). Eu-
calyptus saligna exibiu efeitos intraespecificos competitivos
muito negativos sobre o crescimento, que ndo se alteraram
pelos recursos do solo. Os mecanismos dessas interagdes
ainda n#o sdo bem compreendidos, mas os autores espe-
cularam que conexdes micorrizicas podem mediar intera-
¢des complexas entre disponibilidade de recursos e com-
peticdo na determinagdo do crescimento e sobrevivéncia
nessas arvores. .

As plantas-bergario (nurse plants) intensificam o esta- -
belecimento de plantas juvenis em vérios tipos de comu-
nidades. Em geral, o “ber¢irio” é uma planta adulta de
uma espécie diferente e, com frequéncia, com forma de
crescimento diferente da dos juvenis. Alguns dos exem-
plos melhor conhecidos ocorrem em desertos. Os arbustos
e as gramineas revelaram incremento na sobrevivéncia de
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Figura 10.12 (A) Porcentagem de mudanga de sobrevivéncia
prevista para F. moluccana em niveis baixos e altos de N no solo,
com baixa, média e alta densidade de vizinhos de E. saligna. (B)
Mudanga do crescimento previsto de F. moluccana em niveis bai-
x0, médio e alto de N no solo, com densidades baixa, média e alta
de vizinhos de E. saligna. (C) Mudanga do crescimento previsto
de F. moluccana em niveis baixo, médio e alto de P no solo, com
densidades baixa, média e alta de vizinhos de F. moluccana. (D)
Porcentagem de mudanga no crescimento previsto de E. saligna
em niveis baixo, médio e alto de P no solo, com densidades baixa,
média e alta de vizinhos de Fmoluccana. As mudangas previstas
foram embasadas nas regressdes logisticas multiplas para todas
as figuras (segundo Boyden et al., 2005; fotografias cedidas por
S. Boyden).

plantulas e cladédios (unidades de reproducio vegetati-
va) em Opuntia rastrera (opuncia, Cactaceae) no Deserto de
Chihuahuan (Mandujano et al., 1998). Os efeitos do cui-
dado foram atribuidos principalmente a protegdo contra
a herbivoria, mas também ao sombreamento. O grandioso
cacto colunar Neobuxbaumia tetetzo (cardon, Cactaceae) no
centro e no sul do México se estabelece com a ajuda do
arbusto-bercdrio Mimosa luisana (Fabaceae). O cacto final-
mente suprime e pode até matar a planta-bergario, como
consequéncia da competigdo por agua (Flores-Martinez

Log (indice de vizinhos de F. moluccann)
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et al., 1998). Nada disso acontece como um ato de afeto,
crueldade ou mesmo coevolugdo; a planta que é benefi-
ciada com protegio nos estdgios iniciais recebe o beneficio
sem que haja uma escolha da planta-bercario em proteger
ou nio, e pode “gentilmente” retribuir a planta-bercério
suprimindo-a ou, finalmente, matando-a.

Tem sido verificado que as plantas-bercario facili-
tam a germinagéo, o estabelecimento e o crescimento de
plantulas em varios outros tipos de ambientes, além de
desertos. Experimentos demonstraram efeitos importan-
tes de facilitagdo sobre o rebrote de plantas herbaceas e
lenhosas em ecossistemas arbustivos, no sul da Argentina,
apos queimadas severas (Raffaele e Veblen, 1998), onde
plantas-bergario podem aumentar a umidade do solo pela
reducdo da temperatura e intensidade luminosa. Em po-
pulagbes de Pinus rigida (pitch pine, Pinaceae) regeneran-
do apds queimadas intensas em terrenos arenosos da Ilha
Longa no leste do estado de Nova York, o arbusto Quercus
ilicifolin (carvalho arbustivo, Fagaceae) aumentou consi-
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deravelmente a sobrevivéncia de plantulas do pinheiro,
porém, mais tarde, suprimiu o crescimento delas (Landis
et al., 2005). Em altitudes elevadas, tal facilitacdo pode ser
importante em dreas tdo diversas quanto as Colorado Ro-
ckies (Wied e Galen, 1998), Andes (Cavieres et al., 1998)
e florestas nebulares do Havai (Scowcroft e Jeffrey, 1999),
onde as plantas-bergdrio protegem plantulas da geada,
reduzem o resfriamento radiante (ver Capitulo 2) e ame-
nizam o estresse da seca do verdo. Sobre um vulcio ativo
no norte do Japao, tipos diferentes de arbustos tém efeitos
opostos na facilitagdo de espécies herbaceas subjacentes.
Manchas de um arbusto caducifélio em geral aumentam
a germinagdo, o crescimento e a diversidade de vizinhos;
mas manchas de um arbusto perenifélio inibem o estabele-
cimento de espécies herbéceas (Uesaka e Tsuyuzaki, 2004).
Os arbustos caducifélios capturam sementes dispersadas
pelo vento pertencentes a espécies rasteiras. Comparado
com areas adjacentes externas as manchas dos arbustos, os
nutrientes e a umidade do solo sdéo muito maiores embai-
xo de arbustos caducifélios e perenifélios, mas os niveis de
luz diminuem, em especial sob arbustos perenifélios.

As plantas-bergario também podem facilitar o estabe-
lecimento em dunas arenosas costeiras, atuando na estabi-
lizacdo do substrato e na moderagdo das condicdes, como
vento, seca e flutuagdes térmicas (Martinez e Moreno-Ca-
sasola, 1998). Entretanto, os arbustos nem sempre atuam
como facilitadores do crescimento de vizinhos. Marce-
lo Sternberg e colaboradores (Sternberg et al., 2004) nédo
constataram efeitos de facilitagdo de arbustos em plantas
anuais, em um sistema de dunas mediterrineas em Israel.
No estudo de Bartholomew (1970), discutido em secdes
anteriores, por abrigarem pequenos herbivoros, os arbus-
tos tiveram efeitos negativos indiretos sobre plantas anu-
ais Jocalizadas abaixo deles.

Unm tipo curioso de facilitagdo pode ocorrer por meio
Y de associacdes de plantas com fungos em micorrizas
(ver Capitulo 4). Sabe-se, por experimentos laboratoriais,
que fungos micorrizicos podem formar conexdes com
mais de uma planta, até mesmo de espécies diferentes, e
permitir a transferéncia de materiais entre essas plantas.
Em muitas comunidades, conexdes micorrizicas amplas,
denominadas redes micorrizicas em comum (RMCs), sdo
conhecidas por ligar individuos de muitas espécies vege-
tais diferentes. Pesquisas conduzidas sobre RMCs em co-
munidades naturais apresentam muitos desafios técnicos.
Tem-se conjeturado que as RMCs tém o potencial de al-
terar interagdes competitivas, facilitar a sobrevivéncia de
plantulas e juvenis, transferir carbono, nitrogénio, fésforo
e dgua entre plantas, bem como alterar padrdes de diver-
sidade e dindmicas comunitérias (Simard e Durall, 2004;
He et al., 2003). Contudo, alguns autores advertem que é
questionavel se esses eventos realmente ocorrem e sdo im-
portantes na natureza (Fitter et al., 1999).

Pesquisadores tém se interessado especialmente pela
possibilidade de que RMCs permitem a facilitagdo entre ar-
vores adultas e juvenis em florestas, porque tais interagdes
positivas podem agir contra intera¢des competitivas, com

grandes implicacdes na sucessdo e manuten¢éo da diversi-
dade. Nerre Awana Onguene e Thom Kuyper (Onguene e
Kuyper, 2002) conduziram um experimento sobre o papel
de micorrizas na mediagdo de interagdes planta-planta em
florestas nos Camardes, oeste da Africa. Eles mostraram
que, quando plantulas de Paraberlinia bifoliolata (beli afri-
cano, Caesalpiniaceae), espécie arbérea ectomicorrizica de
floresta pluvial, cresciam préximas de drvores adultas da
prépria espécie ou outras, elas formavam micorrizas mais
rapidamente do que quando cresciam isoladas de arvo-
res adultas. As plantulas em contato com raizes de uma
planta adulta tiveram sobrevivéncia e taxa de crescimento
maiores do que plantulas que ndo estavam associadas a
raizes de arvores adultas. Presumivelmente, as plantulas
formaram RMCs e se beneficiaram pelo recebimento de
materiais das arvores adultas (embora isso ndo tenha sido
demonstrado). Houve variacdo consideravel nos efeitos
positivos associados a conexdes com arvores adultas de
espécies diferentes. Experimentos em uma floresta tempe-
rada na Nova Inglaterra revelaram interagdes ainda mais
complexas, com RMCs de espécies ectomicorrizicas tendo
efeitos positivos sobre o crescimento de juvenis de uma
espécie ECM (ectomicorrizica), Pinus strobus (pinheiro
branco, Pinaceae), e efeitos negativos sobre a sobrevivén-
cia de juvenis de uma espécie AM (arbuscular mycorrhizae;
micorrizas arbusculares), Acer rubrum (bordo vermelho,
Sapindaceae) (Booth, 2004).

Modelagem de competic@o e coexisténcia

Como é que tantas espécies de plantas — todas competindo
pelas combinag¢des dos mesmos recursos basicos — coexis-
tem em véarias comunidades? Os modelos de competigao
vegetal buscam explicar a imensa diversidade de vida.
vegetal por meio da identificacdo das circunstancias sob
as quais competidores podem coexistir. Alguns modelos
também tentam explicar os mecanismos de interacdo en-
tre competidores e as caracteristicas de vencedores e ven-
cidos. Muitos livros-texto basicos em ecologia usam um
tinico modelo de competigdo, o modelo de Lotk-Volterra
de competigdo entre duas espécies, para introduzir a dis-
cussdo da maneira como as espécies competem. Enquanto
alguns ec6logos vegetais defendem que essa abordagem
é (itil para a compreensdo das consequéncias da competi-
¢do local, outros acreditam que ela ndo é muito proveitosa
para descrever a competicdo entre plantas, porque estas
nao vivenciam os efeitos médios da densidade do mesmo
modo que os animais.

Em vez disso, ec6logos vegetais tém utilizado uma
variedade de outras abordagens para modelagem de com-
petigdo entre plantas. Uma classe de modelos admite que
espécies vegetais tém, em média, diferengas consistentes
na maneira de usarem os recursos. Por exemplo, algumas
espécies tém raizes profundas e podem usar dguas sub-
terrdneas acumuladas por longos periodos de tempo, en-
quanto outras tém rafzes superficiais'e dependem mais
da dgua disponivel logo abaixo da superficie do solo. Tais
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modelos sdo denominados modelos de equilibrio, porque
questionam como diferencas médias em nichos determi-
nam os resultados da competicdo. Em geral, eles buscam
determinar quéo diferentes os nichos das espécies preci-
sam ser para impedir a exclusdo competitiva em equilibrio.
Por outro lado, os modelos de ndo-equilibrio enfocam a
maneira como as plantas respondem a variagio espacial
ou temporal, a qual pode ser causada por perturbagdes e
outras variacdes estocasticas no ambiente (ver Capitulo 8),
ou por dindmicas ndo-lineares (ver a seguir). Por exemplo,
duas espécies podem ser capazes de coexistirem porque
uma pode ser recrutada depois de queimadas ou furac@es,
enquanto o recrutamento da segunda espécie ocorre prin-
cipalmente na auséncia dessas perturbagdes. Para esses
modelos, o enfoque nas condigdes médias a longo-prazo
poderia obscurecer a importancia da variagdo em condi-
¢Oes ao longo do tempo.

Essas duas abordagens tedricas (modelos de equili-
brio e ndo-equilibrio) usam suposi¢des muito diferentes
sobre os mecanismos pelos quais as plantas competem.
Na maioria dos casos, contudo, os mecanismos postulados
por esses modelos diferentes néo sdo mutuamente exclu-
sivos; ou seja, mais do que um mecanismo pode ajudar a
responder pela coexisténcia de espécies competitivas em
uwma comunidade.

Modelos de equilibrio

Andrew Watkinson e colegas desenvolveram um modelo
que descreve competigdo em delineamentos experimentais
aditivos e de superficie de resposta (Firbank e Watkinson,
1985; Law e Watkinson, 1987). Este modelo é uma extens&o
da equacdo da regra de auto-reducdo para cultivos mistos
com duas espécies. Nesse modelo de duas espécies, a in-
tensidade da competicéo ¢é estimada pelos coeficientes o
e B. Para a espécie A, o peso médio por planta em cultivo
misto, w, é previsto ser

WA

v =[1+aA(NA+ anNg) !

e a mortalidade dependente da densidade é descrita
por

N .= NiA
A 14m, (N 44BN, p)

onde os simbolos subscritos A e B especificam qual
das duas espécies representa uma dada variavel; w,, é o
peso médio por planta na auséncia de competigéo (isto é,
W€ 0 peso médio para a espécie A na auséncia de com-
peticdo); a, e b sdo pardmetros de desempenho; o e B sdo
coeficientes de competigdo que medem o efeito médio de
um individuo da espécie B sobre um individuo da espécie
A, e vice-versa; e N, e N, 580 a densidade inicial e final (Fir-
bank e Watkinson, 1990). As equagdes andlogas sdo usadas
para a espécie B.

Esse modelo expressa o peso médio para a espécie
A como sendo igual ao peso médio na auséncia de com-

peticilo, dividido por 1 mais o efeito competitivo total de
vizinhos. O termo (N, + o Ny) dd o niimero padronizado
de vizinhos, porque « nos permite igualar os individuos
das duas espécies em termos dos seus efeitos sobre a es-
pécie A. O aumento desse termo para a poténcia b permite
a densidade ter efeitos ndo-lineares, e a quantidade total é
multiplicada por a,, 0 qual mede o efeito desses vizinhos
padronizados sobre o peso médio.

A equagdo para nimeros de individuos é similar.
Como a mortalidade muda conforme a densidade, o nd-
mero de individuos da espécie A no final do experimento
serd igual ao niimero inicial, dividido por 1 mais o nimero
inicial padronizado de plantas de ambas as espécies (pa-
dronizadas usando B, o efeito por individuo da espécie A
sobre a B), simultaneamente multiplicado pelo efeito dos
vizinhos na sobrevivéncia da espécie A, m,.

Law e Watkinson (1987) ampliaram esse modelo por
meio do afrouxamento do requisito de um valor constante
para os coeficientes de competicdo e permitindo a variagdo
desses com a frequéncia e a densidade das duas espécies.
O modelo deles descreve melhor do que prevé resultados
competitivos, porque estes sdo determinados empirica-
mente pelo ajuste de pardmetros — os valores usados nas
equagdes sdo determinados pelos resultados obtidos no
experimento. Assim, enquanto esse modelo tem sido usa-
do extensivamente para descrever intera¢des competiti-
vas, ndo fornece um conjunto de previsdes testaveis sobre
a coexisténcia de espécies.

Os modelos das consequéncias da absor¢éo de recur-
s0s pelas plantas, em nivel de comunidade, foram primei-
ro propostos por Robert MacArthur (1972), para contrastar
com o modelo de competicdo de Lotka-Volterra. O tltimo
trata o crescimento de cada populagido como uma fungdo
das densidades das duas populagdes, enquanto o de Ma-
cArthur considera o crescimento populacional como uma
fungdo da disponibilidade de recursos; sucessivamente, a
disponibilidade de recursos depende da taxa em que os
recursos sdo supridos (digamos, pela lavagem quimica
de rochas fosfatadas) e das taxas em que sdo absorvidos
pelas espécies competidoras. Ele mostrou que a coexistén-
cia ocorre sob certas combinag¢bes de taxas de absorgdo e
suprimento de recursos. Se a competicado for por recursos
mdltiplos (p. ex., diferentes nutrientes do solo), uma coe-
xisténcia estdvel é prevista quando populagdes de plantas
sdo competitivamente superiores em razdes diferentes de
recursos essenciais (se vérias outras condi¢des também séo
encontradas). Essa teoria, popularizada por David Tilman
(1982) e denominada modelo de razdo-recurso, tem sido
bastante influente em ecologia vegetal, mas suas previsdes
nao sdo bem-sustentadas por testes experimentais. Na
busca de explicagbes de padrées naturais de coexisténcia
de espécies miiltiplas, Tilman (1982) ampliou esse mode-
lo para abranger a coexisténcia de mais que duas espé-
cies, incluindo manchas com diferentes disponibilidades
de recursos. Em uma revisdo na literatura, Tom Miller e
seus colaboradores (2005) verificaram que, embora mais
de 1300 estudos sejam citados nos artigos centrais de Til-
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marn, apenas 26 apresentam testes experimentais bem-de-
lineados para as sete previsdes tedricas do modelo razao-
recurso (para um total de 42 testes). Uma previsdo — de
que a domindncia de espécies deveria mudar com a razdo
de disponibilidade de recursos — foi apoiada por 13 dos 16
testes experimentais (muitos desses com espécies aqudti-
cas em vez de plantas terrestres), mas havia muito poucos
testes para comegar a tragar conclusdes sobre as outras seis
predicdes. Para avaliar essa teoria, hd necessidade de uma
experimentacdo mais critica que teste explicitamente as
previsdes do modelo.

Abordagens de nio-equilibrio para
modelagem de competicdo

Em modelos de ndo-equilibrio pode existir um equilibrio,
mas a coexisténcia de espécies ndo é determinada por con-
digbes em equilibrio, ao contrario desses tipos de modelos.
Em vez disso, o resultado da competicdo é determinado
por dindmicas estocdsticas ou ndo-lineares. Os modelos
ndo-lineares, por exemplo, podem ter um resultado com-
pletamente deterministico (inteiramente determinado pe-
los termos do modelo, com nenhum elemento aleatério),
mas esse resultado pode ndo estar em um tinico ponto de
equilibrio, mas sim resultar em ciclos populacionais ou
caos (um toépico téenico e matematico que é fascinante,
mas além do escopo deste livro). Em modelos estocasti-
cos, eventos aleatdrios (como perturbacdes por flutuacdes
climéticas) tém um papel-chave na determinacio dos re-
sultados competitivos. Essas abordagens de modelagem
€ as suas previsdes contrastam bastante com aquelas de
modelos de equilibrio.

Alexander Watt (1947) introduziu a ideia de comuni-
dades vegetais como wn mosaico de manchas. Segundo
ele, essas manchas sao dinamicamente relacionadas entre
si. Hd uma tensdo entre uma ordem previsivel e even-
tos ao acaso que tendem ao rompimento de tal ordem,
cuja atuacdo conjunta resulta na estrutura da comunida-
de. As interagdes competitivas tém um papel importante
na visdo de dindmica de manchas de Watt (Figura 10.13).
(Watt especificamente excluiu mudancas sucessionais
deste modelo conceitual de manutencao de estrutura co-
munitaria.)

Muitos pontos de vista contemporaneos sobre comu-
nidades vegetais sdo notavelmente similares & perspecti-
va de Watt (Pickett e White, 1985). Baseado em dados que
mostram alta previsibilidade em quais espécies substi-
tuem umas as outras em comunidades de deserto, Joseph
McAuliffe (1988) usou um modelo de maltriz de transicéo
(matematicamente similar aqueles usados para analisar
crescimento populacional; ver Capitulo 5) para prever a
fragdo de cobertura de cada espécie a longo prazo. Eddy
van der Maarel e coautores (van der Maarel e Sykes, 1993)
ampliaram a perspectiva de Watt no “modelo de carros-
sel”, que eles desenvolveram para descrever a dindmica
de espécies em uma escala muito pequena, em campos
ricos de espécies na ilha de Oland, no sul da Suécia. Eles
enfatizaram a mobilidade de plantas em pequena escala,
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Figura 10.13 Modelo de dindmica de vegetagdo de Watt em um
Drwarf Callunetum. Essa comunidade vegetal, a cerca de 800 metros
de altitude nas montanhas Cairngorm da Escécia, tem um padréo
natural de faixas duplas de Calluna (urze, Ericaceae) e Arctosta-
pluylos (uva-ursina, Ericaceae) separadas por solo exposto ao ven-
to. Watt explicou a dindmica desse padrdo da seguinte maneira:
os ramos jovens de Calluna excluem liquens, mas, & medida que o
tempo passa, sua capacidade competitiva diminui e a 4rea é inva-
dida pela Cladonia (um liquen que forma tapete). Todavia, o vento
constante impede que o tapete de Cladonia persista e, gradativa-
mente, ele se desintegra, deixando o solo exposto. Arctostaphylos,
entdo, invade por propagagdo vegetativa, ocupando finalmente
toda a mancha. Com o tempo, os ramos jovens de Calluna se ex-
pandem a partir das margens, substituindo competitivamente
Arctostaphylos (segundo Watt, 1947).

como individuos, como partes de
plantas que morrem e brotos que
colonizam clareiras adjacentes, e
como propagulos. O “carrossel” é
o ciclo de substitui¢do de espécies,
que pode dar a volta rapida ou
lentamente.

Peter Sale, inicialmente de
modo informal, introduziu o
“modelo de loteria” como uma
explicagdo para a coexisténcia de
espécies de peixes em recifes de
corais (Sale, 1977), mas essa abordagem foi depois utiliza-
da para modelos de coexisténcia de muitos tipos diferen-
tes de espécies, inclusive de plantas. Neste modelo, pei-
xes de espécies diversas, recentemente recrutados, obtém
aleatoriamente um territdrio alimenticio sobre um recife,
chegando primeiro como fundadores; essa “loteria” por
espago permite a manutencéo da diversidade. Os modelos
de loteria tém incentivado muitos ecélogos a refletir sobre
a importéncia de variagdes espaciais e temporais na coe-
xisténcia de espécies. Quando esse modelo foi matemati-
camente analisado de maneira integral (Chesson e Warner,
1981), tal abordagem comecou a ter grande influéncia na
opinido dos ecélogos. Ela tem estimulado muitas pesqui-
sas empiricas e tedricas, em especial noque diz respeito a
comunidades vegetais.

Eddy van der Maarel
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Avi Shmida e Stephen Ellner (1984) desenvolveram
um modelo de loteria enfocando a heterogeneidade espa-
cial em comunidades vegetais. Além de pressupor que o
resultado da competicdo entre juvenis por espago é deter-
minado pelo acaso, o modelo deles incorporou competi-
¢do assimétrica (juvenis ndo podem desalojar adultos) por
microssitios, dispersdo ndo-uniforme de sementes e he-
terogeneidade espacial e temporal em escala mais ampla
(Figura 10.14). Um resultado importante foi que ele previu
a coexisténcia de espécies sem determinar diferencas em
hébitat ou uso de rectirsos (ou seja, sem diferenciacio nos
nichos das espécies).

Os modelos de autdmatos celulares representam uuma
abordagem diferente para modelar espacialmente compe-
ticoes (Balzter et al., 1998). Autdmatos celulares so simu-
lagdes computacionais da dinédmica de espécies em uma
grade regular e uniforme, na qual ocorrem intera¢es entre
individuos localizados em posicdes adjacentes. Esses mo-
delos tém sido usados para uma diversidade de processos
em varias escalas, desde intera¢Ses moleculares espacial-
mente dependentes até o desenvolvimento de galdxias
espirais, assim como para processos ecoldgicos espacial-
mente dependentes. Balzter et al. (1998) demonstraram
a utilidade dessa abordagem para comunidades vegetais
através de um modelo preliminar da dindmica de trés es-
pécies de plantas ~ Lolium perenne (azevém, Poaceae), Tri-
folium repens (trevo branco, Fabaceae) e Glechoma hederacea
{hera terrestre, Lamiaceae) — crescendo em um gramado
durante um periodo de trés anos. Essa abordagem pode
ser valiosa na formulacio de previsdes sobre abundéancias
de espécies e condigfes para a coexisténcia em um contex-
to espacialmente explicito.

As variagdes temporais e espaciais podem levar a coe-
xisténcia de espécies? Peter Chesson e seus colaboradores

Figura 10.14 Um “modelo de
loteria” do papel de ocupacédo de
microssitios e dispersio em uma co-
munidade. O diagrama representa o
que acontece dentro de um tinico mi-
crossitio durante um ano. Os adultos
de dentro e de fora de uma popula-
¢ao contribuem com sementes para
o conjunto de dispersores. Algumas
dessas sementes deixam a popula-
¢do, mas ocorre germinagao de uma
proporgao das sementes que chegam
e das sementes nio-dispersadas,
produzindo juvenis. As sementes
produzem juvenis bem-sucedidos
somente quando um adulto morre,
porque eles nao sobreviven sob um
adulto. Um juvenil pode crescer e
tornar-se adulto no ano seguinte; um
adulto pode morrer ou sobreviver
como adulto no préximo ano (se-
gundo Shmida e Ellner, 1984).

Sementes
dispersadas

Sementes
nao-dispersadas

demonstraram que, sob certas circunstancias, a resposta é
sim. Se o recrutamento (estabelecimento de plantulas) de
espécies competidoras responde de maneira diferente as
flutuacdes ambientais — de modo que, digamos, uma espé-
cie se estabelece amplamente apenas em anos com verdes
quentes e imidos, enquanto outras em anos com prima-
veras frias e chuvosas — as espécies podem ter uma coexis-
téncia estdvel. Esse fendmeno é denominado efeito arma-
zenador (storage effect) (Warner e Chesson, 1985; Chesson
e Huntly, 1989). O potencial reprodutivo da populagio é
“armazenador” entre geragdes e os nichos temporais dife-
rentes das espécies permitem sua coexisténcia. Essa ideia
de nichos temporais é similar & de Grubb (1977), de um
nicho de regeneragéo (discutido anteriormente). A arma-
zenagem pode ocorrer em qualquer populagdo com es-
trutura etdria, como plantas perenes ou anuais com banco
de sementes, desde que haja variagio temporal suficiente
com perjodos que favoregam cada espécie. Muitos estudos
com espécies anuais de deserto tém sugerido que o efeito
armazenador pode ajudar a explicar a diversidade dessas
comunidades (Ehleringer et al., 1991; Pake e Venable, 1995;
Chesson et al., 2004).

Os modelos de loteria assumem que a competigdo é
difusa, isto é, que muitas espécies estdo competindo si-
multaneamente; desse modo, a competigdo entre qualquer
par de espécies é presumivelmente fraca. A competigéo é
muito mais intensa entre espécies com maior similaridade.
Colleen Kelly e Michael Bowler estudaram as consequén-
cias da coexisténcia quando a competi¢do é focalizada
(duas espécies competem diretamente entre si) em vez
de difusa (Kelly e Bowler, 2005). Utilizando um modelo
de loteria, no qual uma espécie é mais sensivel a varia-
cdo ambiental do que outra, eles previram que a espécie
menos comum (mais sensivel) deveria ser espacialmente

Estabelecimento
por -
juvenis

Mortalidade

Mudanga de adultos

populacional =

Entrada a partir
de outros sitios
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mais agregada. De acordo com seu modelo, 102 -
pode ocorrer coexisténcia se a espécie mais
comum for também a melhor competidora.
Os resultados de estudos de muitos pares
de espécies arboéreas aparentadas, em flo-
restas secas tropicais no México, sustentam
as duas previsdes, assim como outras de
seus modelos (Kelly e Bowler, 2002, 2005).

—
[e=]
(=]

Abundéncia como porcentagem
de todos individuos

O modelo neutro (Hubbell, 2001) é um 1072
tipo de modelo de interagéo de espécies ni-
tidamente diferente. Bastante adaptado de
modelos de deriva genética (ver Capitulo Lo -

6), 0 modelo neutro comega com a suposi-
¢do fundamental de que espécies coexisten-

—— Modelo neutro
—— Observado
—- Log-normal

tes sdo ecologicamente equivalentes: a adi- 0
¢do de um individuo de qualquer espécie

competidora em uma comunidade provoca

o mesmo efeito que adicionar um individuo

de qualquer outra espécie (inclusive mem-

bros da mesma; Hubbell, 1978). Algumas ideias-chave no
modelo neutro sdo derivadas da teoria de biogeografia de
ilhas (ver Capfitulo 16), na qual todas espécies de um pool
regional sdo tratadas como se tivessem as mesmas chan-
ces de se dispersar até uma nova ilha e de se extinguir em
uma ilha que ja ocupassem. Se as espécies forem compe-
titivamente equivalentes, a composigdo de comunidades
de longo-prazo é determinada principalmente por espe-
ciacdo, ocorréncia aleatéria de extingoes, lentas taxas de
extingdo média (devido a equivaléncia competitiva das
espécies) e dispersao.

As observagdes das abundéncias relativas de espé-
cies arboreas em florestas pluviais tropicais proporciona-
ram as motivacdes iniciais para o modelo neutro. Essas
comunidades (ver Figura 13.1) normalmente tém muitas
espécies raras e algumas comuns, conforme se observa
quando as espécies sdo classificadas em ordem de abun-
dancia e a ordem é representada de forma grafica em re-
lagdo a4 abundancia numérica real. O modelo neutro prevé
exatamente tais curvas de abundéncia. O problema é que
muitos modelos ndo-neutros também fazem previsdes que
sdo indistinguiveis a partir desse padrdo (McGill, 2003;
Figura 10.15). Vérios ecélogos tém analisado seus conjun-
tos de dados sobre abundéncias relativas de espécies a luz
do modelo neutro. Entretanto, tém havido considerdveis
debates sobre sua utilidade (Clark e McLachlan, 2003;
Volkov et al., 2004; Etienne e Olff, 2005; Purves e Pacala,
2005). Se as previsbes de modelos sdo indistinguiveis entre
si, é possivel avalid-las apenas testando diretamente suas
pressuposicdes. Existem evidéncias consideraveis contra a
pressuposicdo (central do modelo neutro) de que as espé-
cies sdo competitivamente equivalentes em uma comuni-
dade (Purves e Pacala, 2005).

Efeitos da competicdo na coexisténcia de
espécies e na composi¢do de comunidades

Como a competigéo afeta as plantas na natureza? A com-
peticdo é caracteristicamente mais intensa em alguns am-
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Figura 10.15 Curvas de abundéancia de espécies arbOreas obser-
vadas na [lha Barro Colorado, Panama4, e o melhor ajuste da curva
sob 0 modelo neutro e um modelo alternativo, que assume uma
distribui¢do log-normal. As barras de erro indicam um desvio-pa-
drao ao redor do valor previsto para o neutro. Ambos os modelos
imitam os dados, mas o log-normal apresenta um ajuste melhor
(segundo McGill, 2003).

bientes e sem importancia em outros, ou ela é importante
na maioria dos ambientes? Qual o papel da competigdo
na determinagdo da coexisténcia de espécies na natureza?
Qual é o seu papel na determinagdo da composigdo de co-
munidades? Qudo importante é a competicao em relagéo
a outras interagbes entre espécies, como herbivoria ou fa-
cilitagdo? Essas sdo algumas das mais importantes e inte-
ressantes questdes a respeito da competicao entre plantas,
mas ainda néo temos boas respostas para elas. Dentro de
um topico que gerou bastante controvérsia, essas questdes
parecem ser as mais vigorosamente debatidas, talvez por-
que retinam todos os outros temas discutidos neste capitu-
lo sobre os quais existem discordancias. Existemn evidén-
cias insuficientes para aceitar ou rejeitar qualquer uma das
teorias gerais da organizagédo de comunidades vegetais ou
do papel da competicdo vegetal na determinac¢do da com-
posigao de comunidades.

Ao tratar de questdes sobre o papel da competi¢do
em comunidades, um passo necessario é distinguir entre
a importancia ou significancia das intera¢des competitivas
e sua intensidade. A competigdo é importante ou ecologica-
mente significante em nivel de comunidades se ela tiver
um papel preponderante na determinagéo da composigdo
da comunidade. As interagBes competitivas ecologicamen-
te importantes tém um papel substancial na determinagéo
da coexisténcia das espécies em uma comunidade. A com-
peticdo pode ser intensa — isto é, ela pode exercer efeitos
importantes sobre vérios aspectos das performances indi-
viduais — sem ter muito efeito em nivel de comunidade ou
mesmo populacional.

Em um dos primeiros estudos experimentais de inte-
ragBes especificas, Arthur Tansley procurou determinar o
papel da competi¢do na distribuicdio de duas espécies de
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Galimn (garanca, Rubiaceae), ambas herbaceas perenes pe-
quenas (Tansley, 1917). Galiwmn saxatile, a garanga-do-urzal,
é naturalmente encontrada sobre solos arenosos, enquanto
Galium sylvestre (provavelmente a espécie hoje denomina-
da G. sterneri), a garanca-calcaria, é encontrada principal-
mente sobre solos calcarios, derivados de rochas calcérias.
Tansley cultivou individuos de ambas as espécies, isola-
dos e em conjunto, em grandes caixas de madeiras ao ar
livre contendo um dos dois tipos de solo. Quando culti-
vada isolada em solo calcério, a garanga-calcaria cresceu
normalmente, como esperado. A garanga-do-urzal sobre-
viveu, mas cresceu lentamente e teve folhas amareladas,
indicando a deficiéncia de nutrientes. Quando cultivada
isolada em solo arenoso, esta garancga-do-urzal cresceu
vigorosamente, enquanto a garanga-calcaria sobreviveu,
mas cresceu muito pouco. Quando as duas espécies fo-
ram cultivadas juntas em solo calcério, a garanca-calcéria
sobrepujou a garanca-do-urzal e a eliminou do cultivo
misto. No solo arenoso, esta tornou-se dominante, mas
ndo eliminou completamente aquela durante o curso do
experimento. Segundo Tansley, a0 mesmo tempo em que
cada espécie parece estar adaptada ao seu tipo solo na na-
tureza, a competigdo também tém um papel importante na
determinagdo da restricdo das duas espécies aos diferentes
tipos de solo (no Capitulo 6, ver discussdo de nichos fun-
damental e realizado).

Porém, nem sempre a competicdo explica a distribui-
¢do das espécies. M. B. Richards e colaboradores na Uni-
versity of Cape Town (Richard et al., 1997) examinaram a
importéncia relativa da competiciio e adaptacéo ao tipo
de solo entre seis arbustos da familia Proteaceae, na Afri-
ca do Sul. Essas espécies crescem na vegetacio de fiyibos
do sul da Africa, um sistema com uma diversidade sur-
preendente de espécies, incluindo muitos tipos diferentes
de arbustos (ver Quadro 19A). Muitas espécies, aparente
e ecologicamente similares, coexistem e hd uma grande
variacdo entre comunidades. Existem descontinuidades
nitidas entre as comunidades, cada qual dominada por
espécies diferentes. Richards e colaboradores pergunta-
ram: qual o papel da competicdo na determinacio de tais
limites?

Esses pesquisadores escolheram trés transec¢des ao
longo das quais compararam as influéncias do tipo de
solo e da competigédo interespecifica na determinacéo da
distribuicdo das espécies. Cada transecgdo cruzava um li-
mite nitido entre comunidades, onde havia uma transicdo
de um tipo distinto de solo para outro. Cada transecgéo
continha um par diferente de espécies; ao longo da tran-
secgdo, uma espécie dominante substituia a outra. Em um
experimento de trés anos, sementes de ambas as espécies
foram cultivadas em monocultura e em cultivo misto, em
trés sitios ao longo de cada transecgdo (0s trés sitios conti-
nham comunidades diferentes). A competigéo interespeci-
fica teve efeitos negativos sobre o crescimento, porém es-
ses efeitos ndo explicaram a distribuicdo das espécies ou a
diferenciagdo abrupta das comunidades. A magnitude dos
efeitos negativos da competigdo foi pequena, se compara-
da com a das diferengas no tipo de solo entre as comunida-

des. Em dois dos trés sitios experimentais, a adaptagdo as
condicdes edaticas afetou fortemente tanto o crescimento
quanto a sobrevivéncia das plantulas. Por isso, os pesqui-
sadores concluiram que o tipo de solo, e ndo a competicdo,
deve ser o fator critico na determinacdo da distribuicdo
dessas espécies.

As interacdes competitivas podem mudar ao longo do
tempo e a consequéncia final da competicao pode ser dife-
rente daquela que as observagdes iniciais sugerem. Lythrum
salicaria (lisimdquia purprea, Lythraceae) é uma espécie
invasora na América do Norte que parece estar substituin-
do as nativas de terras tumidas (Figura 13.3). Segundo al-
guns ec6logos, entretanto, séo fracas as evidéncias de que
L. salicaria realmente esteja substituindo espécies nativas.
Tarun Mal e colegas (Mal et al., 1997) conduziram um ex-
perimento de campo com duracio de quatro anos, para
examinar a competicdo entre L. salicaria e Typha angustifo-
lin (taboa, Typhaceae), uma espécie nativa dominante em
terras tmidas. T. angustifolia foi, no principio, competiti-
vamente superior, mas, nos segundo e terceiro anos do
experimento, as espécies estavam relativamente bem equi-
libradas. No quarto ano de estudo, L. salicaria, a invasora,
tornou-se competitivamente dominante, substituindo T.
anguistifolia. Os pesquisadores atribuiram esse resultado as
diferencas de estratégias da histéria de vida entre as duas
espécies. T. angustifolia tem rizomas grandes com recursos
substanciajs armazenados, o que pode dar uma vantagem
competitiva inicial. Porém, os custos altos para produzir
novos rametos e os fortes efeitos repressivos de L. salicaria
conduziram a subsequente substituicio competitiva de T.
angustifolia.

Competicdo ao longo de
gradientes ambientais

Um dos assuntos mais criticos e controversos relacionados
a importdncia da competicdo em comunidades vegetais é
se existem tipos especiais de habitats onde a competicéo
é previsivelmente forte, determinando a composicado das
comunidades, ou fraca e sem importancia. Os ecélogos
concordam que a competicdo é intensa em hdbitats produ-
tivos, ricos em nutrientes, ao menos quando a perturbagdo
e a herbivoria sdo baixas. Nesses ambientes, as plantas sdo
capazes de desenvolver rapidamente grandes copas, sti-
gerindo que a competiciio da-se principalmente pela luz.
Todavia, a intensidade relativa e a importancia da compe-
ticdo em hébitats produtivos e improdutivos permanecem
em debate.

Modelos conceituais de competicio em

habitats com produtividades distintas

Grime (1977, 1979) prop0s que a competicdo ndo é impor-
tante em habitats improdutivos e que o sucesso nesses
ambientes é amplamente dependente da capacidade de
tolerar estresses abiéticos (niveis baixos de nutrientes, seca
ou frio, por exemplo), e ndo da capacidade competitiva.
Ele argumentou, ainda, que em ambientes onde as pertur-
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bacdes frequentemente reduzem a biomassa
vegetal a exclusdo competitiva ndo ocorreria.
As plantas dominantes em tais ambientes ndo
seriam competitivamente superiores, mas sim
possuiriam atributos que permitiriam sua re-
sisténcia & perturbacdo ou a rdpida recoloni-
zacdo da drea ap6s uma perturbagdo.

A maioria das discussdes subsequentes
focaliza ambientes improdutivos. Edward
Newman (1973) discordou da caracterizagdo
de Grime, argumentando que a competicdo
¢ importante tanto em ambientes com niveis
baixos de recursos quanto com altos, mas que
os recursos pelos quais as plantas competem
diferem — luz em ambientes produtivos, nu-
trientes e 4gua em ambientes improdutivos.
Um trabalho posterior de Tilman (1987) re-
for¢ou e desenvolveu as ideias de Newman.
Tilman argumentou que a competicdo em
ambientes de produtividade baixa seria por
recursos subterraneos (principalmente nitro-
génio), enquanto a competicdo em hébitats
muito produtivos seria primordialmente
por recursos acima do solo (luz). Rein Aerts
(1999) reiterou os argumentos de Grime em
parte, mantendo que a selecio em hébitats
pobres em nutrientes favoreceria atributos
que reduzem a perda de nutrientes, em detri-
mento daqueles que aumentam a capacidade
de competir por nutrientes, resultando em taxas de cresci-
mento lentas.

Keddy (1990) adaptou, para a organizagéo de comu-
nidades vegetais, a “teoria centrifuga de organizagdo de
comunidades” proposta por Rosenzweig e Abramsky
(1986) para comunidades de roedores de deserto. O mo-
delo centrifugo propde a existéncia de um hébitat-niicleo
{core), preferido por todas as espécies em uma regido, pre-
sumivelmente com condicdes ideais de crescimento. Ou-
tros tipos de habitats, chamados hébitats periféricos, sdo
definidos por condigdes particulares negativas (estresse
ou perturbac¢do), as quais somente algumas das espécies
estdo adaptadas (Figura 10.16). A competi¢éo interespeci-
fica é mais intensa, sugere Keddy, no hdbitat-nticleo e mais
branda nos habitats periféricos, pois menos espécies séo
adaptadas as condicdes particulares de cada um deles.
Portanto, os habitats periféricos servem como reftigios,
impedindo a exclusdo competitiva. Em terras timidas de
Ontério, Canad4, por exemplo, todas as espécies preferem
sitios com fertilidade alta e taxas baixas de perturbacéo
(habitat-nicleo), enquanto que habitats periféricos sdo de-
finidos por solos inférteis e perturbacdes, como efeito de
degelo. O hébitat-nicleo é dominado por Tipha latifolia, ao
passo que espécies diferentes dominam ao longo do deslo-
camento em dire¢do as condi¢des mais extremas em cada
tipo de habitat periférico.

Um dos problemas em tentar resolver o debate so-
bre a intensidade relativa e importancia da competigdo
em habitats produtivos e improdutivos é que ambientes
reais podem ser improdutivos por razdes muito distintas.

Area arenosa e
argilosa com degelo

Bancos fluviais
arenosos

sedo

Margens pedregosas
de lagos

Figura 10.16 O modelo centrifugo de organiza¢do de comuni-
dade vegetal, aplicado as distribui¢des de um niimero de espé-
cies de terras tmidas em Ontdrio, Canada. Tipha latifolia (taboa,
Typhaceae) ocupa o hédbitat-nicleo, enquanto outras tornam-se
mais proeminentes ao longo do deslocamento em dirego a con-
digGes mais extremas nos habitats mais periféricos. Os anéis se re-
ferem a habitats com produtividades diferentes (expressadas em
g/ n12) e os nomes cientificos indicam as espécies dominantes nos
diferentes tipos de habitat. Por exemplo, entre as comunidades
com a produtividade mais baixa, Xyris, Drosera e Sabatia domi-
nam em margens pedregosas de lagos, enquanto Eleocharis calva
e Leersin dominam em dreas arenosas e argilosas submetidas ao
degelo (segundo Keddy, 1990).

Vérias das hipéteses sobre competi¢do em ambientes im-
produtivos focalizam implicitamente os niveis baixos de
nutrientes. Porém, o suprimento inadequado de 4dgua é
um dos mais importantes fatores globalmente limitantes
da produtividade. A baixa produtividade também pode
ser motivada por temperaturas baixas, estacdes de cres-
cimento curtas, solos salinos ou materiais toxicos no solo
que inibem o crescimento, como metais pesados.

Ndo apenas as plantas tém adaptacdes a seca, ao frio
e aos metais pesados muito diferentes daquelas para ferti-
lidade baixa, mas as intera¢des das espécies sob cada uma

dessas condigdes sdo também provavelmente muito dife-

rentes. Goldberg e Novoplansky (1997) previram que os
efeitos da competi¢do em ambientes pobres em nutrientes
iriam diferir substancialmente dos efeitos em ambientes
com estresse hidrico. Eles chamaram a aten¢do no sentido
de que a disponibilidade hidrica é pulsante: mesmo em
ambientes hidricos, a 4gua estd livremente disponivel por
curtos perfodos de tempo, mas ha longos intervalos entre
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os pulsos, cuja d4gua é parcial ou completamente indispo-
nivel. Eles formularam a hipétese de que o crescimento e a
competicdo seriam limitados por periodos de disponibili-
dade alta de 4gua (os pulsos) em ambientes aridos. O cres-
cimento e a competic&o em solos pobres em nutrientes, ao
contrario, ndo seriam limitados a pulsos de curta duragio.

Evidéncias experimentais

Permanece contraditéria e ambigua a evidéncia se a inten-
sidade da competigdo varia ao longo de gradientes de pro-
dutividade. Wilson e Keddy (1986) compararam as capaci-
dades competitivas de seis espécies dominantes em pontos
diferentes, ao longo de um gradiente de produtividade
sobre a margem do Lago Axe, Ontdrio. O gradiente ao
longo do qual as plantas foram coletadas variou de praias
perturbadas por ondas e pobres em nutrientes, com baixa
producio de biomassa até sitios protegidos e ricos em nu-
trientes com vegetacdo densa. As plantas foram cultivadas
em competicdo em potes plasticos nos sitios protegidos no
campo, usando o substrato da extremidade favoravel do
gradiente (protegidos, ricos em nutrientes). Os pesquisa-
dores verificaram que a capacidade competitiva (medida
como resposta e efeito competitivos) foi correlacionada
positivamente com a posigio média ao longo do gradiente
de produtividade (Figura 10.17). Eles interpretaram esses
resultados como evidéncia de que as espécies com alta ca-
pacidade competitiva ocuparam sitios ndo-perturbados,
ricos em nutrientes. J4 as espécies com baixa capacidade
competitiva foram deslocadas para sitios perturbados com
solos pobres, onde a exclusdo competitiva era impedida
pela agido das ondas e pelo nivel baixo de nutrientes no
solo. Todavia, uma limitagdo desse estudo é que a compe-
ticdo ndo foi realmente quantificada ao longo do gradien-
te, mas apenas com substrato rico em nutrientes e em um
Gnico sitio sob condig¢des algo artificiais. Desse modo, é
incerta a validade da extrapolacio desses resultados para
competicdo ao longo de gradientes.

Gurevitch (1986) realizou um estudo de campo sobre
compensagio ao longo de um gradiente ambiental no su-
deste do Arizona. Segundo sua hipétese, Hesperostipa neo-
mexicana, uma graminea C,, era limitada ao topo arido de
cadeias montanhosas pelas gramineas C, competitivamen-
te superiores. Isso é precisamente o oposto do que alguém
poderia esperar, se a fisiologia estivesse determinando a
distribui¢io de espécies, pois as do tipo C, seriam mais
capazes de tolerar o calor desfavoravel e as condigdes se-
cas sobre cristas de cadeias montanhosas. Ela retirou os
vizinhos ao redor dos individuos-alvo de H. neomexicana
em trés sitios ao Jongo de um gradiente, desde a crista de
cadeias montanhosas até a encosta mais baixa e mais imi-
da. Constatou-se que a competi¢do afetou o crescimento
de plantas adultas, o florescimento, o estabelecimento de
plantulas e a sobrevivéncia. Com a remogdo dos competi-
dores, o crescimento e o florescimento de individuos adul-
tos de H. neomexicana foram maiores nas encostas mais
baixas, onde sua abundancia era menor. A competicio
teve efeito inferior sobre as taxas de crescimento popula-
cional no topo da cadeia montanhosa, onde H. neomexicana
era mais abundante, e efeitos progressivamente maiores
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Figura 10.17 Capacidades competitivas de seis espécies vege-
tais de terras timidas crescendo em um experimento de jardim.
Essas espécies sdo naturalmente encontradas ao longo de um gra-
diente de margens lagunares expostas e pobres em nutrientes até
sitios protegidos e ricos em nutrientes (mostrados no eixo x), cor-
respondendo a sedimentos com matéria orgénica. (A) Capacida-
des competitivas expressadas pelos escores-alvo, definidos pelo
crescimento relativo médio (aumento da massa seca) da espécie-
alvo quando cultivada na presenga de todas as espécies vizinhas;
esse escore é similar & resposta competitiva. (B) Capacidade com-
petitiva expressada pelos escores dos vizinhos, definida pelo cres-
cimento relativo médio (aumento de massa seca) de todas as es-
pécies vizinhas na presenca da espécie-alvo; esse escore é similar
ao efeito competitivo. Efeitos e respostas competitivos ndo foram
positivamente correlacionados (segundo Wilson e Keddy, 1986).

encosta abaixo. Os efeitos maiores foram nos sitios mais
baixos, onde H. neomexicana estava presente (Figura 10.18).
Esses resultados sugerem fortemente que a competigéo foi
o fator principal na determinagao da distribuicdo de H. ne-
omexicana ao longo desse gradiente de produtividade e de
ambiente favoravel.

Theodose e Bowman (1997) sugeriram a existéncia
do padréo oposto, no qual a competigdo impediu uma es-
pécie de uma 4rea mais produtiva de crescer em um sitio
pobre em recursos. A graminea perene Deschampsia caespi-
tosa (grama-cabeleira, Poaceae) é comum em prados alpi-
nos tmidos na tundra de Front Range de Colorado, mas
é rara em prados secos, 0s quais s&o dominados por uma
ciperéacea, Kobresia myosuroides (Cyperaceae). Os autores
conjeturaram que D. caespitosa era impedida de crescer no
ambiente seco pela competicdo com K. myosuroides. Um
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Figura 10.18 Resultados de um experimento de remogdo que examinou os efei-
tos da competicdo sobre Hesperostipa neomexicana, em trés posicdes topograficas
em um campo do sudeste do Arizona (elevacdo 1.400 m). (A) Médias para bio-

massa e cobertura inicial (N = 40 plantas) de H. neonexicana e de gramineas C, R;
vizinhas (combinadas) em trés sitios experimentais (crista da cadeia montanhosa,
encosta mediana e encosta inferior) e na baixada, abaixo deles. O diagrama apre-
senta a cobertura e a distribuicao de H. nevmexicana (com folhas mais pélidas) e
gramineas C, em trés posicdes topogréficas. (B) Resultados experimentais dos
tratamentos-controle (sem remocdo) e com remogdo (todos os vizinhos removi- i
dos) nos trés sitios experimentais. Sio mostradas as médias de plantulas/m’ (em E
1980 mais 1981), a sobrevivéncia de plantulas, o crescimento de plantas adultas
e o nimero de flores produzidas por planta adulta (N =20) ao longo de 20 meses :
de experimento. (C) Potencial hidrico do solo na crista da cadeia montanhosa e
na baixada a 15-20 cm de profundidade (onde a maioria das raizes se localiza)
ao longo de um ciclo de seca até o retorno da umidade em 6 meses em 1980. (D)
Hesperostipa neomexicana crescendo na encosta mediana no sitio experimental; as
plantas estdo floridas. (segundo Gurevitch, 1986; fotografias de J. Gurevitch).

estudo anterior tinha demonstrado que K. myosuroides era
mantida fora dos prados timidos pela espessura da neve
no inverno.

Theodose e Bowman transplantaram individuos de
cada espécie, bem como pares de plantas de ambas, para
um prado seco, ora cortando a vegetacio existente (princi-
palmente K. inyosuroides) no nivel do solo, ora mantendo-
a intacta. D. caespitosa teve uma sobrevivéncia maior em
resposta ao corte da vegetagdo do que K. myosuroides, e a

umidade do solo diminuiu substancialmente nas parcelas

com vegetacdo intacta, se comparada com aquelas onde

a vegetacdo fora cortada (Figura 10.19). Os pesquisadores
concluiram que a competigéo interespecifica com K. myo-
suroides excluiu D. caespitosa dos prados secos devido a
queda da umidade do solo abaixo do nivel de tolerancia
a seca de D. caespitosa. K. myosuroides, com maior tolerdn-
cia & seca, foi capaz de sobreviver durante os periodos de
baixa umidade.
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Figura 10.19 Mortalidade de Deschampsia caespitosa (Poaceae)
e Kobresia myosuroides (Cyperaceae) em um prado seco, quando
transplantadas para a vegetagao intacta e com vizinhos cortados.
Os valores indicam a mortalidade média (erro padrao * 1), basea-
dos em quatro parcelas, cada uma com dez plantas experimentais
por espécie (segundo Theodose e Bowman, 1997).

Contudo, um problema detectado nessa conclusdo
é o de que a mortalidade de K. myosuroides (28%) foi, na
verdade, mais alta que a de D. caespitosa (15%) na vege-
tacdo intacta. Além disso, a maioria dos individuos de D.
caespitosa sobreviveu na vegetagdo intacta do prado seco.
Por isso, é dificil argumentar convincentemente que a ex-
clusdo competitiva foi resultante da mortalidade alta de D.
caespitosa. O crescimento desta em vegetagdo intacta tam-
bém foi maior do que o crescimento de K. myosuroides e,

em vegetacdo cortada, o crescimento de ambas as espécies
foi mais ou menos igualmente afetado. (Esse € um bom
exemplo, uma vez que € realmente importante observar os
dados de um artigo, em vez de somente confiar no resumo
do trabalho e nas conclusdes consideradas.) Nada se sabe
a respeito dos efeitos da competicdo sobre a reproducéo
ou o estabelecimento dessas espécies nesses ambientes.
Desse modo, embora esse estudo demonstre claramente os
efeitos intensos e estatisticamente significantes da compe-
ticdo nesses habitats pobres em nutrientes, mais trabalhos
precisam ser realizados para demonstrar conclusivamente
que a competicio conduz a exclusdo de D. caespitosa nos
prados secos.

Evidéncias de sinteses de pesquisas

Embora os resultados de estudos individuais sejam apa-
rentemente contraditérios, existem vdarias tentativas para
obter uma visdo geral melhor sobre a competi¢fo em gra-
dientes ambientais. Em um conjunto de dados transconti-
nental de experimentos de campo, a intensidade (difusa)
de competicdo a partir de vizinhos foi avaliada em indivi-
duos transplantados de Poa pratensis (capim-azul-de-Ken-
tucky, Poaceae; Figura 7.6), em 12 localidades na Europa,
América do Norte e Austrdlia (Reader et al., 1994). Cada lo-
cal continha uma gama de quantidades de biomassa aérea
{um indicativo de produtividade). Os pesquisadores rela-
taram os resultados utilizando dois indices de intensidade
competitiva: a intensidade de competicdo relativa (ICR) e
a de competicdo absoluta (ICA). Houve certo indicativo

de que a ICA aumentou de acordo

com o aumento da biomassa dos

vizinhos, mas a ICR ndo mostrou
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qualquer relacdo clara com a bio-
massa dos vizinhos (Figura 10.20).
Os pesquisadores concluiram que
ndo houve evidéncia convincente
para sustentar a hipétese de que a
competicdo aumentou ao longo de
um gradiente de aumento da bio-
massa de vizinhos, quando medi-
da através de uma ampla gama de
locais e de produtividades. Entre-
tanto, considerando que existem fa-

Figura 10.20 Resultados de um gran-
de conjunto de experimentos de compe-
tigdo no campo em que o capim-azul-
de-Kentucky (Poa pratensis) foi plantado
em 44 parcelas em nove locais ao redor
do mundo. Cada ponto representa uma
parcela; os nimeros indicam os locais
particulares. Em cada local, a compe-
ticdo foi estudada sobre um gradiente
de biomassa de vizinhos, de modo que
havia mais do que um resultado expe-
rimental mostrado para cada local. A
competigio foi medida como (A) inten-
sidade de competigdo absoluta (ICA) e
(B) intensidade de competigéo relativa
(ICR) (segundo Reader et al., 1994).
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lhas na ICA e na ICR (ver Quadro 10A), outras abordagens
para quantificar a intensidade competitiva podem oferecer
interpretagdes diferentes dos resultados.

Em uma revisdo sobre a competicdo de raizes baseada
em experimentos de trincheiras em florestas mundo afora,
concluiu-se que o crescimento de plantulas em solos timi-
dos e ricos em nutrientes foi largamente limitado por luz
(e ndo pela competigdo de raizes por nutrientes); todavia, a
competicdo por recursos abaixo do solo foi importante em
solos inférteis e também em habitats mais aridos (Coomes
e Grubb, 2000).

Em uma abordagem mais quantitativa para sintetizar
resultados de maior amplitude, a fim de alcangar conclu-
sbes mais generalizadas do que aquelas de um experi-
mento individual, Goldberg et al. (1999) conduziram uma
metandlise, ou sintese quantitativa, de 14 artigos repor-
tando um grande ndmero de resultados de experimentos
de competigdo. A sintese examinou competicao e facilita-

Intensidade de competicdo relativa (ICR)

Biomassa final

Gdo entre plantas ao longo de gradientes de produtivida-
de, usando biomassa da vegetagdo como um indicativo
de produtividade. Os resultados da metandlise foram os
seguintes: houve uma forte relacio negativa entre intensi-
dade competitiva e produtividade, quando a medida usa-
da para intensidade competitiva foi a razdo em resposta
logaritmica (RRL) para a biomassa final e a sobrevivéncia
(lembrando que a teoria de Grime prevé uma relacdo po-
sitiva e a de Tilman, nenhuma relacgéo, conforme ja discu-
tido) (Figura 10.21). Nenhuma relag#o foi encontrada para
o crescimento. Quando a intensidade de competicdo foi
medida usando o ICR, ndo encontrou-se relacdo clara en-
tre ICR e biomassa de vegetagdo, exceto, novamente, uma
relacio negativa para sobrevivéncia. E dificil interpretar
esses resultados no contexto da atual teoria sobre o papel
da competicdo em ambientes de produtividade diferente.
No entanto, esta claro que a hipé6tese de aumento da in-
tensidade competitiva com o aumento da produtividade

Razdo em resposta logaritmica (RRL)

Biomassa final
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nidades (estimada pela colheita
em pé, g/m’). As linhas de regres-
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houve umarelagdo estatisticamen- U
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néo € sustentada por esses dados como um padréo geral,
pelo menos quando a competigdo é medida usando esses
indices.

Resolugio de resultados distintos

O que explica a falta de concorddncia entre esses estudos e
o que pode ser feito para alcangar uuma compreensao me-
lhor da importancia da competi¢do sobre uma gama de
ambientes? O desenvolvimento de experimentos de uma
maneira relativamente consistente por varios locais, como
Reader e colaboradores fizeram, é um grande passo na di-
regdo certa, como é usado em técnicas de sinteses quantita-
tivas modernas para reunir um grande nimero de estudos
independentes, como Goldberg e seus colegas. Ficou claro
com esses dois esforcos de sintese que as conclusdes po-
dem variar muito, dependendo de como os experimentos
sdo planejados, quanto tempo eles sdo mantidos, do que é
medido e de como os resultados sdo analisados.

Algumas das inconsisténcias entre conclusdes de pes-
quisadores diferentes sdo quase certamente resultantes
desses artefatos. Mais profundamente, a maioria dos estu-
dos sobre competicdo vegetal estd voltada ao crescimento
individual (ou outra medida das respostas de plantas indi-
viduais) em resposta a competicdo, em vez de estimar res-
postas populacionais. Comparagdes de ICR, por exemplo,
ndo conseguem mostrar se a competicdo restringe o local
onde uma espécie é encontrada; esse indice simplesnen-
te ndo proporciona informacéo suficiente. Se a questdo é
o que limita a distribui¢lio das espécies ou determina a
composi¢do de comunidades, estudar os efeitos em nivel
populacional é o tinico caminho para gerar uma resposta
acurada.

Resumo

A competicdo entre plantas é definida como redugéo no
desempenho, devido ao uso compartilhado de um recur-
so que tem fornecimento limitado. A competicéo tem sido
estudada mais frequentemente entre plantulas do que em
outros estagios da historia de vida. Muitas vezes, a compe-
ticdo entre plantulas resulta ndo apenas na redugéo acen-
tuada de tamanhos médios, mas também na distribuicdo
de tamanhos altamente desiguais entre individuos. Essa
distribui¢do é denominada hierarquia de tamanhos, que
ao final se traduz em grandes diferengas na sobrevivéncia
e reprodugdo.

Os recursos pelos quais as plantas competem abran-
gem a luz, a 4gua, os nutrientes minerais, o espaco, os
polinizadores e os dispersores de sementes. Mecanismos
diferentes estdo envolvidos na competicdo por recursos di-
ferentes. Além disso, as plantas podem competir pela che-
gada aos hébitats recentemente disponiveis antes de seus
competidores, com espécies que diferem quanto aos seus
nichos de regeneragdo — suas capacidades em colonizar,
com rapidez, espagos recentemente disponiveis. A maioria
da competigdo por recursos ocorre entre individuos adja-

centes. Portanto, a densidade local, e ndo a total de uma
populagdo ou comunidade, determina a intensidade de
competicdo para um individuo. Individuos maiores em
geral tém uma vantagem competitiva sobre seus vizinhos
menores, embora existam casos de competi¢do nos quais
individuos menores afetam os maiores, nao representando
uma “vantagem” ser superior em tamanho. Muitos deli-
neamentos experimentais diferentes ém sido utilizados
para estimar a competigdo, incluindo varias maneiras de
manjpular densidades e frequéncias. Esses experimentos
tém sido conduzidos em casas de vegetacdo, jardins com
transplantes e populagdes naturais.

As estratégias vegetais, conjuntos caracteristicos de
atributos que supostamente sdo mais vantajosos sob uma
série de circunstancias especiais, podem exercer um papel
nas respostas competitivas em ambientes diferentes. As
estratégias em geral envolvem trade-offs em atributos que
conferem vantagens sob condiges diferentes.

A alelopatia — liberagdo de compostos quimicos que
afetam negativamente os vizinhos competidores — ha tem-
po é considerada um importante mecanismo de intera-
¢Oes vegetais. Ela tem sido tema de hipétese para explicar
certas distribuicdes de espécies, mas, até o momento, as
evidéncias experimentais no campo, comprovando que a
alelopatia é importante na determinacio de padrdes em
comunidades, ainda sdo limitadas.

As plantas podem ter intera¢des positivas com vizi-
nhos (facilitagio), assim como negativas (competigdo por
recursos e alelopatia). As plantas-bercario sdo individuos
adultos de uma espécie que intensificam o estabelecimento
de plantas de outras espécies; essa interacao tem sido ob-
servada em desertos, bosques arbustivos e bosques, bem
como em ambientes montanhosos. As redes micorrizicas
em comum (RMCs) podem prover ligagdes flingicas vivas
entre plantas da mesma espécie ou de espécies diferentes
em uma comunidade, o que parece permitir interagdes de
facilitagdo entre plantas.

Os ecdlogos tém utilizado diferentes abordagens para
modelar competicdo entre plantas. Modelos de equilibrio
focalizam o papel das diferengas médias de nichos na
determinagdo dos resultados competitivos, enquanto os
modelos de ndo-equilibrio enfatizam a importéncia da va-
riagéo (ao longo do tempo, do espago, ou de ambos), em
recursos enas interagoes competitivas, em governar a coe-
xisténcia das espécies.

Entre os aspectos da competigdo vegetal que tém ge-
rado debates entre os ecélogos, hd a preocupagdo em saber
se ha hierarquias competitivas consistentes e fixadas em
comunidades diferentes, se a competigio é mais intensa
em ambientes de produtividade alta do que em poucos
produtivos, e qudo importante é a competigdo em relagéo
a outros fatores na distribuigdo de espécies e na compo-
sicdo de comunidades. As evidéncias tém sido mistas no
que se refere as posicdes divergentes assumidas pelos pes-
quisadores em cada um dos casos, e ainda ndo ha consen-
so geral sobre tais controversas.
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Questoes para estudo

1. Vocé decide testar a hipétese de que a facilitagio entre
duas espécies é um fator importante na capacidade
delas em persistir em wma determinada comunidade
de plantas. O que vocé faria nesse sentido?

2. No que diferem as pressuposi¢ées dos modelos de
equilibrio e ndo-equilibrio? Quais sdo algumas das di-
ferencas nas previsdes feitas pelos modelos baseados
em abordagens de equilibrio e de ndo-equilibrio? Qual
é um ponto forte e uma limitagéo de cada abordagem?

3. Por que tem sido tdo dificil demonstrar que a alelopa-
tia é um fator importante na determinacao da coexis-
téncia de espécies na natureza? Como vocé poderia
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delinear um experimento (ou um conjunto de experi-
mentos) para separar os efeitos da alelopatia dos de
competigdo por recursos limitantes?

4. Que evidéncia especifica temos sobre a ocorréncia
de competicdo entre plantas na natureza? E sobre os
efeitos da competicdo na natureza?

5. Nem sempre estad claro se as lianas cobrem e enfra-
quecem arvores saudéveis ou se subjugam somente
arvores ja enfraquecidas por outros fatores. Elabore
um estudo para determinar o que estd ocorrendo e
qual a importancia dos efeitos negativos das lianas
onde elas ocorrem (em relacéo a outros fatores).
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