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Nicho, competição 
e estrutura de comunidades

Luis Schiesari
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O que é                               
Competição?

Competição é uma interação entre indivíduos que resulta 
da necessidade compartilhada por um recurso em 
disponibilidade limitada.

Por isso, leva a uma redução de algum componente do 
fitness (crescimento, sobrevivência ou reprodução) dos 
indivíduos. 

Este efeito no nível do indivíduo pode propagar para níveis 
de organização superiores para finalmente influenciar a  
a estrutura de comunidades 

A competição também influi muito na evolução das 
espécies e de seus atributos

História do estudo da ecologia é praticamente indissociável 
da história do estudo da competição

Porque intuitiva e abundantemente documentada, 
competição já foi considerada O PROCESSO 
ORGANIZADOR DE COMUNIDADES (1960/1970)

Ninguém questiona que muitas comunidades, 
especialmente em escala local e em ambientes 
homogêneos, são de fato influenciadas fortemente pela 
competição interespecífica. 

Por outro lado, importância da competição em outras 
comunidades pode ser pouco intensa e diversos 
processos relaxam intensidade da competição.

Roteiro 

- O que é competição

- Mecanismos da competição interespecífica

- Consequências da competição interespecífica
O princípio da exclusão competitiva
Competição atual: evidência e consequências
Competição passada: possíveis evidências e 
consequências para padrões atuais

- Teoria da Competição Interespecífica: 
Modelo de Lotka-Volterra (fenomenológico)
Modelo de Tilman (mecanístico) 

- O nicho

- Bibliografia

Mecanismos básicos da 
competição 
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COMPETIÇÃO EXPLOITATIVA

Uma interação indireta 
mediada pelo 
compartilhamento de 
recursos 

Consumidores têm efeito 
negativo sobre o recurso 
consumido; por sua vez, 
recurso tem efeito positivo 
sobre consumidores.

Assim, efeito de sp 1 sobre 
recurso é (-), mas efeito de 
recurso sobre sp 2 é (+). O 
efeito resultante de sp 1 sobre 
sp 2 é então (-) X (+) = (-)

-

Mecanismos básicos da competição

SP 1 SP 2
-

-

Uma interação negativa direta

Um organismo impede que 
outro organismo acesse o 
recurso

EM ANIMAIS: territorialidade. Defesa de um 
recurso, ou de uma área que contém o recurso

EM PLANTAS: alelopatia. Produção e liberação de  
substâncias que inibem o crescimento de outras 
plantas

COMPETIÇÃO DE INTERFERÊNCIA
Mecanismos básicos da competição

Consequências da          
competição interespecífica 

Quais são as consequências das  
interações competitivas entre espécies?

- Experimento clássico do ecólogo russo Gause

- Criou 3 spp de Paramecium (um protozoário ciliado) 
em tubos de centrífuga

- Estes paramécios eram alimentados com uma cultura 
de leveduras e bactérias que se desenvolviam sobre 
aveia

Quando cultivadas 
separadamente , todas 
as espécies atingiam K

Quando cultivadas conjuntamente, no 
entanto, dois resultados diferentes

EXCLUSÃO 
COMPETITIVA

COEXISTÊNCIA

* Note que coexistência a Ks mais 
baixos do que quando separadas
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Como coexistência entre                  
competidores foi possível?

P. caudatum na coluna do tubo se alimentando 
primariamente de bactérias

P. bursaria no fundo se alimentando 
primariamente de células de levedura

OU SEJA há PARTILHA DE RECURSOS

Posteriormente denominado                   
‘Princípio de Gause’ ou                                  

‘Princípio da Exclusão Competitiva’

• Duas espécies que competem por um mesmo 
recurso limitante não podem coexistir no mesmo 
lugar 

• Corolário – para que duas espécies coexistam 
indefinidamente é necessário que haja alguma 
separação no nicho realizado, ou seja, partilha de 
recursos. Do contrário, uma espécie será 
inevitavelmente mais eficiente na utilização do 
recurso e levará a outra à extinção

SP 2

Uma maneira de saber se competição entre duas espécies está ocorrendo

PARTILHA DE NICHO COMO CONSEQUÊNCIA DE COMPETIÇÃO ATUAL
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Mudança de nicho
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Mudança de nicho

Typha

PARTILHA DE NICHO COMO CONSEQUÊNCIA DE COMPETIÇÃO ATUAL

Natureza

Transplantes 
sem 

competidores

Grace
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… mas e se não houver mudança no nicho da sp 1? 
Significa que competição não é ou foi importante na 
geração do padrão de uso de recursos??? 
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Distância

Sp A e sp B similares ecologicamente apresentam 

sobreposição em suas distribuições geográficas.

DESLOCAMENTO DE CARACTERES

PADRÕES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTÓRICO DA COMPETIÇÃO 
MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

Considere um caráter 
relacionado com uso de 
recurso:

Tentilhões de solo de Galápagos  
(Geospiza)

ILHA 1

ILHA 2

ILHA 3

+
PROFUNDIDADE DO 

BICO (mm)

SIMILARIDADE LIMITANTE
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Dimensão do recurso i

SP 1

SP 2

Intensidade da 
competição é 
relacionada ao grau de 
sobreposição no uso 
de determinado 
recurso pelas duas 
espécies

PADRÕES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTÓRICO DA COMPETIÇÃO 
MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

Diferenças no tamanho do corpo devem estar 
relacionadas com diferenças na utilização de 
recursos. 

Assim, espécies ecologicamente similares 
devem apresentar padrão regularmente 
espaçado de tamanhos de corpo de modo a 
minimizar sobreposição de nicho 

Estudo clássico de Hutchinson 1959 ´Hommage 
to Santa Rosalia´. Diferenças de tamanhos 
lineares de espécies de corixídeos 
potencialmente competidoras obedeceria a 
razão de 1 : 1.3

James Brown

E na verdade, algumas comunidades se aproximam 
deste padrão, como mostram estudos de James Brown 

nos desertos do sudoeste dos EUA!

James Brown
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Uma comparação dos tamanhos dos 
roedores em duas comunidades de 
deserto, compostas por diferentes spp.

Todos os roedores comem sementes: 
mas roedores maiores comem 
sementes maiores. Assim, diferenças 
em tamanho hão de ser importantes 
em mediar intensidade da competição. 

Padrão chocante! Nas duas 
comunidades diferentes espécies 
convergem para tamanhos de corpos 
similares, e para uma relativa 
constância na razão de aumento de 
tamanho entre espécies. Isso, mesmo 
que  espécies diferentes! 

Brown

PADRÃO DE ´TABULEIRO DE DAMAS´

PADRÕES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTÓRICO DA COMPETIÇÃO 
MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

Diamond 1975

M: Macropygia 

mackinlayi

presente

N: Macropygia 

nigrirostris

presente

O: nenhuma 
delas 
presente

Modelos da competição 
interespecífica

Como conceitualizamos o processo de 
competição?

O que determina a exclusão competitiva?

Quais são as condições (critérios) para a 
coexistência de espécies de competidores?

Modelo clássico de 

competição 
Interespecífica de 

Lotka-Volterra  

Extensão da equação logística de crescimento populacional








 −
=

K

NK
rN

dt

dN

Premissas
1) r e K são constantes
2) gerações sobrepostas
3) estrutura etária estável
4) densidade-dependência linear
5) sem atrasos (time lags)

N = tamanho populacional
K = capacidade de suporte
r = taxa intrínseca de crescimento natural
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Modelo logístico incorpora competição intraespecífica
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´Fração não-utilizada 
dos recursos´

Como incorporar um termo para competição 
interespecífica?

Simples! Basta deduzir da sp 1 os recursos 
consumidos pela sp 2, isto é, deduzir N2 de K1 !
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Mas… isso assume que indivíduos da sp 2 têm efeito idêntico 
sobre os recursos da sp 1, do que um indivíduo de sp 1!
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E se
α12 > 1  então inter > intraspecífico para sp 1
α12 = 1 então inter = intraspecífico para sp 1
α12 < 1 então intra > interspecífico para sp 1
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Para saber o resultado da competição, precisamos fundir os 
dois gráficos. Há 4 formas em que estas isoclinas podem ser 
arranjadas

Coexistência 
impossível
Coexistência 
impossível

Coexistência 
possível

Interessante!

Mas o que é alfa?
De que recurso ou recursos estamos falando?
O que acontece quando introduzimos uma 

terceira espécie?
O que acontece se o ambiente for outro?

Modelo mecanístico de 

competição 
Interespecífica

de Tilman (1982)
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Modelos mecanísticos de 
competição interespecífica 
partem da relação entre 
consumidores e seus recursos 

SP 1

RECURSO

SP 2

--
+ +

-
Neste caso, 4 informações são importantes para prever o resultado da 
competição por recursos, no equilíbrio

- Taxa reprodutiva da(s) espécie(s) em função do(s) recurso(s)

- Taxa de mortalidade da(s) espécie(s)

- Taxa de oferta do(s) recurso(s)

- Taxa de consumo do(s) recurso(s) pela(s) espécie(s)

Baseado nas equações consumidor-recurso de MacArthur 1972
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Disponibilidade de Recursos (R)

R*

n (R)

m

Aqui n=m e portanto a população do 
consumidor mantém crescimento líquido 
zero (dN/dt=0). Um ponto de equilíbrio. 

população cresce. E população maior consome mais 
recursos, trazendo R eventualmente de volta para R*

população diminui

Nível de 
recursos no 
equilíbrio. É o 
nível mínimo 
de recursos 
para a 
persistência 
da população. 

Assíntota: 
eventualmente 
outros recursos 
serão limitantes.

Equilíbrio é dinâmico: 
indivíduos nascem e 
morrem, e recursos 
renovados numa taxa de 
oferta definida.

Resposta do consumidor ao seu recurso

Disponibilidade de Recursos (R)

Impacto do consumidor sobre o recurso

time

C*

R*

EXEMPLO Crescimento populacional de uma espécie de 
diatomácea em função de disponibilidade de sílica

Asterionella

TEMPO (dias)
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Concentração de sílica no meio de cultura

Tilman 1975

R*BR*A

nA (R)

nB (R)

mA

mB
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Disponibilidade de Recursos (R)

Competição interespecífica por um único recurso

Aqui recurso excede R* das duas 
espécies. Populações crescem, 
trazem R para R*B. 

Ocorre que no valor de R*B , nB=mB

mas nA>mA. População da spA cresce 
e reduz R abaixo de R*B e até R*A, 

excluindo spB do sistema
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Previsão: 
quando várias espécies competirem por um 
recurso limitante, a espécie com a menor
necessidade deste recurso no equilíbrio (R*) 
irá excluir competitivamente todas as outras 
espécies do sistema independente das 
condições iniciais

EXEMPLO competição entre espécies de diatomáceas por sílica

Asterionella

sozinha
Synedra     

sozinha

Competição 
Experimento 1

Competição 
Experimento 2

TEMPO (dias)

D
E

N
S

ID
A

D
E
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A
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Concentração de 
sílica no meio de 
cultura. Note que 
Synedra reduz os 
níveis de SiO2 
mais do que 
Asterionella. Assim, 
Asterionella é 
eliminada pela 
competição 
interespecífica.

Tilman 1975
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Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Recurso 1

R*BR*A
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Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Recurso 1

R1*BR1*A

R2*B

R2*A
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Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Recurso 1

R1*BR1*A

R2*B

R2*A

ZNGI – Zero Net 
Growth Isocline, i.e. 
Isolinha de Crescimento 
Líquido Zero.

A linha que conecta 
todos os pontos em que  
o crescimento 
populacional é zero.

Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Recurso 1R1*BR1*A

R2*B

R2*A

ZNGI – Zero Net 
Growth Isocline, i.e. 
Isolinha de Crescimento 
Líquido Zero.

A linha que conecta 
todos os pontos em que  
o crescimento 
populacional é zero.



9

Tilman 1982

Representa bem recursos 
para plantas: afinal, mais luz 
não compensa menos 
nitrogênio ou água!

Representa bem recursos 
alimentares para animais: uma vez 
que uma diminuição na 
disponibilidade de uma presa é 
facilmente compensada pelo 
aumento no consumo de uma outra

Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Forma das ZNGIs depende do tipo do recurso

PERFEITAMENTE SUBSTITUÍVEIS ESSENCIAIS

Tilman 1982

R1

R2

ZNGI – Zero Net 
Growth Isocline, i.e. 
Isoclina de Crescimento 
Líquido Zero.

A linha que conecta 
todos os pontos em que  
o crescimento 
populacional é zero.

R1*

R2*

dN/dt > 0

dN/dt < 0

dN/dt = 0

Equilíbrio do sistema é atingido quando a 
reprodução de uma espécie 
balanceia com mortalidade, 
E quando a taxa de oferta do recursos 
balanceia com a taxa de consumo  

Tilman 1982

R1

R2

ZNGIA

ZNGIB

Não há nenhum ponto onde ambas espécies podem estar                               
simultaneamente em equilíbrio. 

Coexistência é impossível. 

Espécie A invariavelmente exclui espécie B através da competição

Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Tilman 1982

R1

R2

ZNGIB

ZNGIA

Coexistência é impossível. 

Não há nenhum ponto onde ambas espécies podem estar                               
simultaneamente em equilíbrio. 

Espécie B invariavelmente exclui espécie A através da competição

Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Tilman 1982
R1

R2

ZNGIB

ZNGIA

Este cenário representa um tradeoff na utilização de recursos  
ou seja, a espécie A é competidora superiora para o recurso 2 mas inferiora para 1

Aqui a coexistência é, no mínimo, plausível. 

Há um ponto onde ambas espécies podem estar simultaneamente em equilíbrio. 

Competição interespecífica por DOIS RECURSOS

Se além disso, cada 
espécie for limitada pelo 
recurso para o qual é a 
pior competidora, a 
coexistência é estável
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..................................

Aqui abriremos GRANDE 
PARÊNTESIS

..................................

Tradeoffs emergem quando o investimento 
em determinada estrutura, função ou 
atividade que aumenta a performance do 
Indivíduo em uma circunstância vem à 
custa de uma diminuição da sua 
performance em outra circunstância 

Tradeoffs são pervasivos na natureza e são 
pedra fundamental na coexistência de 

espécies - uma das questões centrais da 
ecologia de comunidades .

Na verdade, todos os modelos de equilíbrio 
prevêem que tradeoffs são necessários para 

a coexistência estável de espécies em 
escala local  

Diversos são os tradeoffs                     
relacionados com 

habilidade competitiva 

Tradeoffs associados à habilidade competitiva
Habilidade competitiva por recursos diferentes

É deste tradeoff que estamos falando no modelo de Tilman !!!

Tilman and Wedin 1991
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Kobe et al. 1995

Tradeoffs associados à habilidade competitiva
Habilidade competitiva                                                         

em ambientes ricos X pobres em recursos
Árvores de Floresta Temperada

Tradeoffs associados à habilidade competitiva

Resposta populacional ao 
aumento de recursos X  TFL 

(“R*”)

Chase et al. 2001Tessier et al. 2000

Daphniidae Caramujos

Habilidade em achar novas 
manchas de alimento X GUD 

(“R*”)

Cadotte et al. 2006

Tradeoffs associados à habilidade competitiva
Habilidade competitiva X                                            
habilidade de colonização 

Activity rate (% active)
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g 
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16% BM/day
24% BM/day

Schiesari 2004
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ESPÉCIES QUE SÃO MAIS ATIVAS 
CRESCEM MAIS RÁPIDO...

TAXAS DE ATIVIDADE (%)

Relyea 2001
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TAXAS DE ATIVIDADE (%)

… MAS SOFREM MAIOR 
MORTALIDADE POR PREDAÇÃO

Tradeoffs associados à habilidade competitiva
Habilidade competitiva X                                               
Evitação de predadores

Girinos e seus recursos Girinos e seus predadores

..................................

Aqui fechamos o GRANDE 
PARÊNTESIS

..................................

Porque mecanístico, modelo acomoda 
novas realidades e questões

Cada círculo representa a 
totalidade da variação espacial na 
oferta de recursos em 
determinado habitat

Como e porque se dá a 
substituição de 
espécies ao longo de 
gradientes ambientais?
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O NICHO

Pedra fundamental da teoria ecológica

Porcentagem de artigos na 
Ecology que mencionavam 
a palava ́ nicho´, 
agrupados por década

Pedra fundamental da teoria ecológica

Porcentagem de artigos na 
Ecology que mencionavam 
a palava ́ nicho´ e que 
também mencionavam a 
palavra ´competição´, 
agrupados por década

Intimamente pensado em associação com o processo de competição, embora não 
precise ser e, para dizer a verdade, sequer pode ser ligado só à competição

Descrição verbal de todas as condições 
necessárias para a existência da espécie, 
incluindo tolerâncias fisiológicas, limitações 
morfológicas, hábitos alimentares, e 
interações com outros membros da 
comunidade. 

O nicho como as necessidades da espécie

Nicho como o papel 
funcional de uma 
espécie na cadeia 
alimentar

O nicho como os impactos da espécie

“Ecology is a new name 
for a very old subject. It 
simply means scientific 
natural history.”

Charles Elton
Animal Ecology
1927

Temperatura

pH

Limite inferior 
de tolerância 

Limite superior 
de tolerância

UM NICHO BIDIMENSIONAL (dimensões 
consideradas: pH e temperatura) 

Limite inferior 
de tolerância

Limite superior 
de tolerância

Aqui a espécie 
não pode 
persistir

Aqui nós definimos o NICHO, que representa as 
condições combinadas de pH e T onde a espécie 
PODERIA persistir

A “Era da 
Teoria do 
Nicho”

Hutchinson 1957



13

Se considerarmos mais uma condição ou recurso, então temos  3 dimensões e portanto 
o nicho será representado não mais por uma área, mas por um sólido com determinado 
volume

No entanto, precisamos considerar muito mais condições (salinidade, OD, 
velocidade de corrente da água) e também RECURSOS (comida, abrigo, sítios 
para oviposição para animais; água, nitrato, disponibilidade de polinizadores 
para plantas)…  

.. O que levou Hutchinson (1957) a definir o nicho com sendo um

Hipervolume N-dimensional onde uma espécie pode manter uma população 
viável

(sendo que cada dimensão corresponde a um recurso ou condição).

E obviamente não podemos representar nada com mais do que 3 dimensões…

Sacada de Hutchinson 1: 
formalismo quantitativo

… mas para facilitar voltemos ao NICHO BIDIMENSIONAL representando as condições 
combinadas de T e pH onde a espécie PODERIA estabelecer populações viáveis.. Este 
é chamado o NICHO FUNDAMENTAL, resumindo a amplitude de todas as condições e 
recursos onde uma espécie poderia manter uma população viável (o nicho potencial)

Temperatura

pH

No entanto, na natureza 
ESPÉCIES INTERAGEM. Por 
isso precisamos definir um 
NICHO REALIZADO, uma 
subregião do nicho fundamental à 
qual a espécie está restrita por 
causa de interações biológicas 
como competição, predação, 
doenças, etc

Sacada de Hutchinson 2: 
separação do nicho que a 
espécie poderia ocupar, e o 
nicho que de fato ocupa

A “Era da 
Teoria do 
Nicho” 1958

Quantificação rigorosa e referência explícita a 
densidade-dependência e das condições necessárias 
para a coexistência de acordo com Lotka e Volterra.

A aí veio uma onda de estudos 
medindo

Largura do nicho 
Partilha do nicho
Sobreposição do nicho
Montagem de comunidades
Etc
Etc

Estes estudos quase sempre focaram na 
competição por recursos e sem 
necessariamente muito rigor...

E à medida que ecólogos ́ superaram´
competição, abandonaram largamente o uso 
do conceito

Reinterpretação do 
conceito de nicho

Definição #1

A descrição conjunta das condições ambientais 
que permitem a uma espécie satisfazer suas 
necessidades minimas de forma que a taxa de 
nascimento de uma população local seja igual ou 
maior que sua taxa de mortalidade; mais o 
conjunto de efeitos (i.e., impactos) per capita 
desta espécie sobre estas condições ambientais

Definição #2

A descrição conjunta da ZNGI (zero net growth 
isocline, isolinha de crescimento líquido zero) de 
um organismo junto com os vetores de impactos 
desta ZNGI no espaço multivariado definido pelo 
conjunto de fatores ambientais presentes

Chase & Leibold 2003

Supera a dicotomia do (impacto da espécie no ambiente 

vs o impacto do ambiente na espécie); explicita 
interações entre espécies; e usa abordagem mecanística
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Disponibilidade de Recursos (R)

R*

n (R)

m

população cresce. E população maior consome mais 
recursos, trazendo R eventualmente de volta para R*

população diminui

Resposta do CONSUMIDOR a um RECURSO
O COMPONENTE DA 

NECESSIDADE DO RECURSO
NO CASO, UM ÚNICO FATOR DO NICHO, 
QUE, OBVIAMENTE, CONTINUA SENDO 
MULTIDIMENSIONAL

Lembre Hutchinson : “necessidades 
mínimas de recursos necessários para 
manter uma população viável”

Disponibilidade de Recursos (R)

O COMPONENTE DO IMPACTO NO RECURSO

Impacto do CONSUMIDOR no RECURSO

R*BR*A

nA (R)

nB (R)

mA

mB
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Disponibilidade de Recursos (R)

Competição EXPLOITATIVA por um único RECURSO

Tilman 1982

Densidade de Predadores (P)

P*A

mA (P)
nA
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Resposta do CONSUMIDOR a um PREDADOR

população do consumidor 
declina. 

população do 
consumidor aumenta

Densidade de Predadores (P)
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Chase & Leibold 2003

Impacto do CONSUMIDOR no PREDADOR

Densidade de Predadores (P)

P*AP*B

mA (P)

mB (P)

nA

nB
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Competição APARENTE por um único PREDADOR
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Intensidade do Estresse (P)

S*A

mA (S)

nA (S)
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Chase & Leibold 2003

* ESTRESSE: qualquer fator que limita 
a produção de biomassa (Grime)

Resposta do CONSUMIDOR a um ESTRESSE*

Intensidade do Estresse (P)
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a

Chase & Leibold 2001

SEM IMPACTO

Impacto do CONSUMIDOR no ESTRESSE

Intensidade do Estresse (P)

S*AS*B

mA (S)

mB (S)

nA (S)

nB (S)E
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Crescimento populacional sob ESTRESSE

Chase & Leibold 2003
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 A

Integrando...

Recurso B

P
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A

Predador B
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A

Recurso A

E
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ss

e 
A

Recurso A

Conclusões
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