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Oque é
Competicao?

Competicéo é uma interagéo entre individuos que resulta
da necessidade compartilhada por um recurso em
disponibilidade limitada.

Por isso, leva a uma redugéo de algum componente do
fitness (crescimento, sobrevivéncia ou reproducédo) dos
individuos.

Este efeito no nivel do individuo pode propagar para niveis
de organizagao superiores para finalmente influenciar a
a estrutura de comunidades

A competicdo também influi muito na evolugao das
espécies e de seus atributos

Histéria do estudo da ecologia é praticamente indissociavel
da histéria do estudo da competicdo

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

Ninguém questiona que muitas comunidades,
especialmente em escala local e em ambientes
homogéneos, sdo de fato influenciadas fortemente pela
competicéo interespecifica.

Por outro lado, importancia da competicdo em outras
comunidades pode ser pouco intensa e diversos
processos relaxam intensidade da competicao.

O que é competicao
Mecanismos da competicéo interespecifica
Principio da Exclusdo Competitiva
Consequéncias da competi¢ao interespecifica
O principio da exclusdo competitiva
Competicdo atual: evidéncia e consequéncias

Competigao passada: possiveis evidéncias e consequéncias
para padrdes atuais

Teoria da Competigdo Interespecifica:
Modelo de Lotka-Volterra (fenomenolégico)
Modelo de Tilman (mecanistico)
Bibliografia

Mecanismos basicos da

competicao




Mecanismos basicos da competigao Mecanismos basicos da competigao
COMPETICAO EXPLOITATIVA COMPETICAO DE INTERFERENCIA

Uma interagéo indireta
mediada pelo
compartilhamento de
recursos

Consumidores tém 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
sp2éentdo (-) X (+) = (-)

RECURSO

Uma interacéo negativa direta

Um organismo impede que
outro organismo acesse o SP 1
recurso

EM ANIMALIS: territorialidade. Defesa de um
recurso, ou de uma area que contém o recurso
EM PLANTAS: alelopatia. Producéo e liberagédo
de substancias que inibem o crescimento de
outras plantas

Consequéncias da

competicao interespecifica

Quais sao as consequéncias das

interac6es competitivas entre espécies?

- Experimento classico do ecélogo russo Gause

- Criou 3 spp de Paramecium (um protozoario ciliado)
em tubos de centrifuga

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

Quando cultivadas
separadamente , todas
as espécies atingiam K
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Posteriormente denominado

Como coexisténcia entre AL
‘Principio de Gause’ ou
‘Principio da Excluséo Competitiva’

competidores foi possivel?

P. caudatum na coluna do tubo se alimentando + Duas espécies que competem por um mesmo
primariamente de bactérias recurso limitante ndo podem coexistir no mesmo
. . lugar
P. bursaria no fundo se alimentando
primariamente de celulas de levedura + Corolario — para que duas espécies coexistam

indefinidamente é necessario que haja alguma

, separagéo no nicho realizado, ou seja, partilha de
OU SEJA ha PARTILHA DE RECURSOS recursos. Do contrario, uma espécie sera
inevitavelmente mais eficiente na utilizagéo do
recurso e levara a outra a extingéo

PARTILHA DE NICHO COMO CONSEQUENCIA DE COMPETIGAO ATUAL PARTILHA DE NICHO COMO CONSEQUENCIA DE COMPETICAO ATUAL

Uma maneira de saber se competicéo entre duas espécies esta ocorrendo
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PARTILHA DE HABITAT MEDIADA POR COMPETICAO?

COMPETIGAO INTRAESPECIFICA

Crescimento de L. macrochirus declina
com densidade de L. macrochirus

COMPETIGAO INTERESPECIFICA

Crescimento de L. gibbosus declina col
densidade de L. macrochirus
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Species Alone

Vegetation

dwellers 61 41 43
Benthic in- and

epifauna 10 12 23
Open water zoo-

plankton 8 i 1,
Other 21 47 33

Species Together
Padrao de
consumo de
presas coincide

Vegetation
dwellers 15 5

Benthic in- and

i 15 2
epifauna 1 com o observado
Open water zoo-
plankton 6 4 o campo
Other 55 44
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na natureza escolhe a petic g

natureza escolhe o fundo

coluna d"agua

... mas e se ndo houver mudanga no nicho da sp 1?
Significa que competi¢do nédo é ou foi importante na
geracéo do padrao de uso de recursos??? SP 2

% uso do recurso i

Dimensao do recurso i




Considere um cal
relacionado com uso

recurso:
[,

Média do carate

PADROES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTORICO DA
COMPETICAO MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

DESLOCAMENTO DE CARACTERES

Sp A e sp B similares ecologicamente apresentam

posicdo em suas distribuicdes geograficas.
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PADROES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTORICO DA
COMPETICAO MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

SIMILARIDADE LIMITANTE

Intensidade da
competicao é
relacionada ao grau de
sobreposigdo no uso
de determinado
recurso pelas duas
espécies

% uso do recurso i

Dimensao do recurso i

Diferengas no tamanho do corpo devem estar
relacionadas com diferengas na utilizagao de
recursos.

Assim, espécies ecologicamente similares
devem apresentar padrdo regularmente
espagado de tamanhos de corpo de modo a
minimizar sobreposi¢do de nicho

Estudo cléssico de Hutchinson 1959 ‘Hommage
to Santa Rosalia’. Diferengas de tamanhos
lineares de espécies de corixideos
potencialmente competidoras obedeceria a
razao de 1.3

E na verdade, algumas comunidades se aproximam
deste padrao, como mostram estudos de James Brown
nos desertos do sudoeste dos EUA!

James Brown




Uma comparagéao dos tamanhos dos
roedores em duas comunidades de

Todos os roedores comem sementes:
mas roedores maiores comem
sementes maiores. Assim, diferengas
em tamanho h&o de ser importantes

Padréo chocante! Nas duas
comunidades diferentes espécies
convergem para tamanhos de corpos
| similares, e para uma relativa
constancia na razao de aumento de
tamanho entre espécies. Isso, mesmo
que espécies diferentes!

Brown

deserto, compostas por diferentes spp.

em mediar intensidade da competi¢ao.

PADROES CONSISTENTES COM UM PAPEL HISTORICO DA
COMPETIGAO MOLDANDO COMUNIDADES E ATRIBUTOS

PADRAO DE TABULEIRO DE DAMAS’
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Modelos da competicao
interespecifica

Como conceitualizamos o processo de
competicao?

O que determina a exclusao competitiva?

Quais sao as condigdes (critérios) para a
coexisténcia de espécies de competidores?

Modelo classico de
competicao

Interespecifica de
Lotka-Volterra

Extensao da equacgao logistica de crescimento populacional

dt K

N = tamanho populacional
K = capacidade de suporte
r = taxa intrinseca de crescimento natural

Premissas

1) r e K sdo constantes

2) geragdes sobrepostas

) estrutura etaria estavel

) densidade-dependéncia linear
)

3
4
5) sem atrasos (time lags)




Modelo logistico incorpora competigéo intraespecifica

v _ (KN
dt K

“Fracao nao-utilizada
dos recursos’

Como incorporar um termo para competicao
interespecifica?

Simples! Basta deduzir da sp 1 os recursos
consumidos pela sp 2, isto &, deduzir N, de K, !

dNy _ [ Kim N
di K,

Mas... isso assume que individuos da sp 2 tém efeito idéntico
sobre os recursos da sp 1, do que um individuo de sp 1!

SAY THAT SPECIES 1 @
AND SPECIES 2 © 9

COMPETE FOR A LIMITING
RESOURCE: SPACE.

THIS HABITAT CAN
SUPPORT 20 INDIVIDUALS
OF SPECIES 1
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BUT THIS HABITAT CAN
SUPPORT ONLY 10
INDIVIDUALS OF SPECIES 2

Clearly each species has a different per-capita consumption
rate. Species 2 takes twice as much space as species 1.
Therefore one individual of species 2 will have a greater
impact on an individual of species 1 than the reverse. S

n

© o ss

SPECIES 2 SPECIES 1
The competition coefficient:

a factor converting numbers of

— ¢ individuals of species 1 into
a21 —_ O . 5 “species 2 equivalents”; and

xj vice-versa.

© o ss

SPECIES 2 SPECIES 1
Outra forma de pensar o

alfa: razao na intensidade

— < da competicdo
21 - 0.5 interespecifica vs

Y] intraespecifica para sp 2




dN, =N, K,-N,-a,N,
dt K,

E se

o4, > 1 entdo inter > intraspecifico para sp 1
o4, = 1 entdo inter = intraspecifico para sp 1
o4, < 1 entdo intra > interspecifico para sp 1

dN, =1,N, K,—N,-a,N,
dt K,

Em que circuntancias espécie 1 vence em competicdo com
2? Em que circunstancias espécie 2 vence em competi¢ao
com 1? Em que circunstancias observamos coexisténcia?

Equagdes diferenciais ndo sdo apropriadas para fazer previsdes numéricas

mas sim para entender o comportamento do sistema no equilibrio.

O que queremos, em Ultima andlise, é deduzir o comportamento do sistema

para todas as combinacdes de N1 e de N2

Por exemplo paraasp 1:

dN,/dt <0

" g AN/t =0

dN,/dt > 0

N,

Achando a reta
-quando N, =0, N, =K,
-quando Ny = 0, N, = Ky/ay;,
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Dentro deste espaco, em que dire¢do a populagéo crescera?
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Fazemos o mesmo para a espécie 2, que esta
representada no eixo y

Ko
Ny —» N, /021

Para saber o resultado da competicéo, precisamos fundir os
dois graficos. Ha 4 formas em que estas isoclinas podem ser
arranjadas

oexisténcia
impossivel

>Coexisténcia
possivel

Se examinarmos as trajetérias conjuntas das duas
populagdes, observamos que sp1 exclui sp2 independente
das condigdes iniciais
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Se revertemos a posicao relativa das isoclinas,
temos o resultado inverso

(b)

Oz

Quais os critérios para estes casos de excluséo
competitiva?

Espécie 2 ganha quando:

K, > Ki/a, e Ky < Ky oy

Ou, rearranjando
oy > Ki/Ky e 0y < Ky/K

E— a

Para entender a importancia do a vamos assumir
que K’s sdo iguais. Neste caso:
op>1 eay <1




O que isso significa?

Que sp2 tem maior efeito interespecifico sobre sp
1, que sp1 tem sobre si mesmo

Por isso sp2 é competidor mais forte
Ja se a forem iguais ganha quem tiver maior K

Para este arranjo de isoclinas, ha um ponto onde dN,/dt=0 =
dN,/dt. Portanto existe a possibilidade de coexisténcia. Mas
sera este ponto estavel?

(c)

KI
M2

IE
N2

Neste caso
K, < Kyo,, e K, < Ki/oy,

Rearranjando
0 < Ko/K; e 0y, < Ki/K,

Assumindo que K’s sdo
iguais
S0y <leoy, <1

Ou seja, para as duas espécies competicao
interespecifica € menos intensa que competicao
intraespecifica.

Por isso, um individuo da sp 1 inibe mais outro individuo
da sp 1, que a um individuo da sp 2

(Se K for diferente, entao alfas tem que ser recalculados).

E neste? Serd estavel ou instavel?
Aqui equilibrio instavel. Mesmo uma pequena perturbagéo leva o sistema
a convergir para K1 ou para K2. Por isso resultado depende das

condigdes iniciais

(d)

Qual a interpretagao biol6gica?

Aqui
K > Ko, e Ky > K/ oy,

Se Ks sdo iguais isso significa que a,; > 1 and o, > 1

Ou seja, competicéo interespecifica € mais intensa do
que competicdo intraespecifica para ambas as
Espécies

Por exemplo, em casos de competigdo de interferéncia
extrema, como alelopatia ou agresséo direcionada
preferencialmente a outra espécie

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 0 ambiente for outro?

10



Modelo mecanistico de
competicéo

Interespecifica
de Tilman (1982)

Modelos mecanisticos de
competicao interespecifica

partem da relagdo entre -

consumidores e seus recursos ANN y

»

RECURSO

Neste caso, 4 informagdes sé@o importantes para prever o resultado da
competi¢ao por recursos, no equilibrio

- Taxa reprodutiva da(s) espécie(s) em fungéo 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)

Resposta do consumidor ao seu recurso

Equilibrio € dinamico: Aqui n=m e portanto a populagéo do

individuos nascem e consumidor mantém crescimento liqui
morrem, e recursos zero (dN/dt=0). Um ponto de eq
renovados numa taxa de
oferta definida.

2 n (R)
S
[
Q m
A
[}
Q Assintota:
[ eventualmente
2 outros recursos
Nivel de é serdo limitantes.
recursosno | LU
equilibrio. E o
nivel minimo
de recursos
paraa el -
persisténcia Disponibilidade de Recursos (R)
da populagéo.

populacao diminui  populagao cresce. E populagdo maior consome mais
recursos, trazendo R eventualmente de volta para R*

Impacto do consumidor sobre o recurso

Disponibilidade de Recursos (R)

c* |

R*

time

Crescimento populacional de duas espécies de

EXEMPLO

Asterionella
¢ sozinha t

diatomaceas em fungéo de disponibilidade de silica

Synedra
sozinha

DENSIDADE
POPULACIONAL
(células/mL)

AL

TEMPO (dias)

Concentragéo de silica no meio de cultura

11



Competicao interespecifica por um Unico recurso

e

S
S
8
e
[
Q | _/
[/}
o
=
(]
2
i
*
R, R
Disponibili

—

b
B

dade de Recursos (R)

Ocorre que no valor de R*g , ng=mg
mas ny>m,. Populagéo da spA cresce
e reduz R abaixo de R*; e até R*,,
excluindo spB do sistema

Aqui recurso excede R* das duas
espécies. Populagdes crescem,
trazem R para R*g.

n, (R)
my

ng (R)

mg

Previsao:

quando varias espécies competirem por um
recurso limitante, a espécie com a menor
necessidade deste recurso no equilibrio (R*)
ird excluir competitivamente todas as outras
espécies do sistema independente das
condigdes iniciais

Asterionella
. /sozinha s
10

LI L - A -

Competicao
Experimento 1

DENSIDADE POPULACIONAL (células/mL)

% Experimento2 ¥

Synedra
sozinha

&
1w o@ Bow @
Competigao

Silicato (Omel 1}

5
8

10

TEMPO (dias)

EXEMPLO competicao entre espécies de diatomaceas por silica

Concentragao de
silica no meio de
cultura. Note que
Synedra reduz os
niveis de SiO2
mais do que
Asterionella. Assim,
Asterionella é
eliminada pela
competicao
interespecifica.

Competicéo interespecifica por DOIS RECURSOS

Efeitos per capi

Recurso 1
R*g

R*s

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

Efeitos per capita

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

Efeitos per capita

ZNGI — Zero Net

Growth Isocline, i.e.
——=_ Isoclina de Crescimento

Q@v Liquido Zero.

AN Alinha que conecta
todos os pontos em que
o crescimento
populacional é zero.

12



Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

* *
Ri*a Ry Recurso 1

v ? ZNGI — Zero Net

{, Growth Isocline, i.e.
== Isoclina de Crescimento

ng Liquido Zero.

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

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS
Forma das ZNGis depende do tipo do re

PERFEITAMENTE SUBSTITUIVEIS m

h
Perfect!
Ess !
/, G o—
| /
/
.
A -
R Ry
Representa bem recursos
alimentares para animais: uma vez Representa bem recursos
que uma diminuigao na para plantas: afinal, mais luz
disponibilidade de uma presa é nao compensa menos
facilmente compensada pelo nitrogénio ou agua!

aumento no consumo de uma outra

Tilman 1982
LIMITADO POR AMBOS:
ZNGI — Zero Net PROPORGAO OTIMA
Growth Isocline, i.e. DE RECURSOS EM
Isoclina de Crescimento VARIAS dN/dt
Liquido Zero. \ ’
dN/dt > 0 .
> A linha que conecta &
todos os pontos em que _»\\&\\Q:\
R2 o crescimento R2 &
populacional é zero.
O
&
R, dN/dt = 0 ——— Ry SE—
& O
R
dN/dt <0
R* R
R, R,
Tilman 1982 Tilman 1982
Os elementos que faltam neste modelo grafico sdo Os elementos que faltam neste modelo gréfico
os vetores de consumo de recursos... sdo o vetor de oferta de recursos...
Ponto de
R2 oferta dos
recursos
F‘1
Tilman 1982
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Equilibrio do sistema ¢é atingido quando a
reproducdo de uma espécie

balanceia com mortalidade,

E quando a taxa de oferta do recursos
balanceia com a taxa de consumo

Equilibrio global do sistema implica em equilibrio
dos recursos, e equilibrio dos recursos implica
que vetor de consumo tem que ser oposto e
idéntico ao vetor de oferta

R,

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

Né&o ha nenhum ponto onde ambas espécies podem estar
simultaneamente em equilibrio.

Coexisténcia é impossivel.

Espécie A invariavelmente exclui espécie B através da competicao

R,

ZNGl,

ZNGI,

Tilman 1982

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

Coexisténcia é impossivel.

N&o ha nenhum ponto onde ambas espécies podem estar
simultaneamente em equilibrio.

Espécie B invariavelmente exclui espécie A através da competicao

R,

ZNGI,

ZNGl,

Tilman 1982

Competicao interespecifica por DOIS RECURSOS

Aqui a coexisténcia &, no minimo, plausivel.

H& um ponto onde ambas espécies podem estar simultaneamente em equilibrio.

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

ZNGI,

/ ZNGl,

Tilman 1982

Aqui abriremos GRANDE
PARENTESIS

14



Tradeoffs emergem quando o investimento
em determinada estrutura, fungéo ou
atividade que aumenta a performance do
Individuo em uma circunstancia vem a
custa de uma diminuigédo da sua
performance em outra circunstancia

Tradeoffs sao pervasivos na natureza e sao
pedra fundamental na coexisténcia de
espécies - uma das questdes centrais da
ecologia de comunidades .

Na verdade, todos os modelos de equilibrio
prevéem que tradeoffs sdo necessarios para
a coexisténcia estavel de espécies em
escala local

Diversos sao os tradeoffs
relacionados com
habilidade competitiva

Tradeoffs associados a habilidade competitiva
Habilidade competitiva por recursos diferentes

I Root: shoot I I
I mass I

L 6.02 I
9.80 |

I [

I 2.39 | |

11 1.89

0.85 |

1 -
[

L Tilman and Wedin 1991 I :
I I

= '

_______________________________ .

Tradeoffs associados a habilidade competitiva

Habilidade competitiva
em ambientes ricos X pobres em recursos
Arvores de Floresta Temperada
0.2

o0.16 = SugarMaple

u Y.Birch

= Beech
« B. Cherry
 E- Homlock

Radial Growth (cm)

004 . W.0ak
W.Ash

R. Maple O

Low-light Growth (slope of growth
function at zero light )

" W. Pine

—_
01 1 10 100

Light Availability (% full sun)

01 015 0.2 025 03
High-light Growth (asymptotic rate of
growth)

Kobe et al. 1995

Tradeoffs associados a habilidade competitiva
Resposta populacional ao
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Tradeoffs associados a habilidade competitiva

Habilidade competitiva X
habilidade de colonizagao
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Figure 2: Relationship between competitive and colonization abilities,

which loni: ds

95% confidence intervals from 10,000 Monte Carlo simulations.

Cadotte et al. 2006

Tradeoffs associados a habilidade competitiva
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Aqui fechamos o GRANDE
PARENTESIS

Tradeoff € necessario mas nao suficiente
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Isto é, espécies precisam ser limitadas por recursos diferentes
para coexistir, e além disso, cada espécie precisa ser limitada
pelo recurso para o qual é a pior competidora.

Tilman 1982

Tradeoff é necessario mas nao suficiente
EQUILIBRIO INSTAVEL: EQUILIBRIO ESTAVEL:
EXCLUSAO COEXISTENCIA
/ /
Ro|1 2] s / Roi v 2] /
4 4
/ /
5 5
« 6 ZNGlg 6
7 ZNGl, 7
R, R,
Isto é, espécies precisam ser limitadas por recursos diferentes
para coexistir, e além disso, cada espécie precisa ser limitada
pelo recurso para o qual é a pior competidora.
Tilman 1982
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Figure 8.36 The observed isoclines and consumption vectors of
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Em suas versdes mais simples Tilman chega essencialmente as COMPETIGAO AO LONGO DE GRADIENTES AMBIENTAIS

mesmas conclusdes do que Lotka-Volterra, por exemplo que . -
espécies devem diferir no uso de recursos para coexistir, mas num C. Negatively Correlated Resource Supply SEM COMPETIGAO

T
entendimento muito mais aprofundado dos mecanismos da interagdo Al A 8and e
e de como seus resultados dependem das condigdes ambientais. l
|
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determinado habitat
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