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comunidade de liquens
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RESUMO: Existem diferentes fatores que influenciam a composic¢io e a estrutura das comunidades. A
competicdo é um deles e a possibilidade de exclusdo competitiva pode alterar os valores de abundancias
relativas. O objetivo deste trabalho foi aplicar um modelo matematico simples de competigdo para uma
comunidade de liquens de costdo. Minha hipétese, expressa pelo modelo, é a de que as abundancias
relativas das espécies resultam da chance de um individuo eliminar o outro quando entram em conta-
to. O modelo ajudou a compreender como as intera¢ées competitivas e as abundancias iniciais podem
influenciar nas abundancias futuras, mas mostrou ser dependente das condi¢des iniciais, prevendo as
abundancias observadas apenas se iniciado com elas. O modelo também prevé que perturbagdes podem
levar a monodominancia, o que ndo ocorre na comunidade de liquens. Um modelo mais refinado do
sistema deve incorporar pardmetros como o tamanho dos individuos e suas distribui¢des ao longo do
gradiente do costéo.

PALAVRAS-CHAVE: coexisténcia, competicdo interespecifica, dinamica de populacoes, matriz de
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INTRODUCAO

Uma comunidade é definida como um grupo de
populacées de espécies que ocorrem juntas em
um mesmo local em um dado intervalo de tempo
(Begon et al., 2006). Interagoes competitivas podem
alterar as caracteristicas da comunidade, pois
por definicdo sdo interacées em que duas espécies
podem limitar o tamanho populacional uma da
outra (Gotelli, 2007). Espécies competidoras po-
dem excluir umas as outras de um habitat (Begon
et al., 2006) havendo portanto a possibilidade de
mudangas nas abundancias relativas das espécies
devido a competicdo. Por outro lado, a coexisténcia
entre competidores é possivel quando um deles
apresenta caracteristicas e estratégias diferentes
dos seus potenciais competidores na disputa por
€spaco ou recursos.

As alteragbes nas abundéancias dependem entéo
das formas como a competicdo pode ocorrer e em
ambientes com muitas espécies esta dindmica é
mais complexa. Modelos matematicos podem au-
xiliar a projetar regras simples de competigdo para
prever tais alteracgoes, dado que sdo uma maneira
de avaliar sistematicamente o comportamento
dessas dinamicas. Uma das formas de fazer isso
¢é utilizar um modelo Markoviano, com o uso de
uma matriz de transicdo. Nesta classe de modelo
o estado futuro de uma variavel é determinado por
seu estado presente e é independente do caminho
pelo qual se chegou ao estado presente (Gotelli,
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2007). Nestes modelos uma matriz de transigio
¢é usada para expressar as probabilidades de um
estado mudar para outro. Ao aplicar as regras de
transigdo repetidas vezes obtemos o nimero de ele-
mentos em cada estado em um intervalo de tempo
adiante. Confrontando as previsées destes modelos
com valores estimados em campo, é possivel avaliar
se um modelo pode fornecer uma explicacdo do que
é observado na natureza.

Para isso, é preciso obter boas estimativas dos pa-
rametros do modelo. Para construc¢do de um modelo
de competi¢do, obter um parametro que possa ser
usado na construcao de uma matriz de transicéo e
represente quem vence uma competicdo ndo é uma
tarefa facil. Nexte contexto, liquens sdo bons can-
didatos de estudo pois competem por interferéncia
0 que é parcialmente observavel. A interferéncia
¢é a liberacdo de acidos denominados liquénicos
que podem inibir o crescimento de outros liquens
(Liittge, 1997). Com isso h4 a rara oportunidade de
obter as probabilidades de supressio competitiva
ao analisarrmos pares que tocam suas bordas.
Essas probabilidades sdo as necessarias para a
construcgdo da matriz de transi¢ido usada para fa-
zer projegoes da dindmica dessa comunidade, com
modelos markoviano.

O objetivo deste trabalho foi aplicar um modelo ma-
tematico simples de competi¢cdo para a comunidade
de liquens de costdo. Minha hipétese expressa pelo



modelo é a de que as abundéncias relativas das
espécies resultam das probabilidades de um indi-
viduo eliminar o outro quando entram em contato.
Sob as premissas de que os contatos ocorrem na
proporc¢io das abundancias das espécies e de que
as probabilidades de eliminacdo par a par séo cons-
tantes, a previsdo é que as abundéancias relativas
observadas em campo sao resultado da competicao
por interferéncia entre os competidores, expressas
nestas probabilidades.

MATERIAL & METODOS

Estimativas de abundancia e probabilidade
de vencer

Os dados foram coletados em um costdo rochoso
entre a Praia da Barra do Una e a Praia do Cam-
buré, localizadas na Reserva de Desenvolvimento
Sustentavel de Barra do Una, no municipio de
Peruibe, estado de Sido Paulo. Percorri o costido
em busca de indicios de competi¢éo entre liquens.
Assim, montei parcelas de 20 x 20 cm ao redor de
pares de liquens que possuiam contato entre suas
bordas, para posteriormente estimar as probabi-
lidades que cada competidor tem de vencer. Cada
uma das parcelas foi fotografada (tendo uma escala
em volta).e as fotos foram analisadas com o auxilio
do programa Adobe Photoshop CS6. Em cada foto
conteil todas as manchas (area continua ocupada
por um morfotipo) de liquens com diametro supe-
rior a 2 cm. O nimero de manchas foi usado como
medida de abundancia dos morfotipos. Assim,
para obté-lo, dividi o nimero de manchas de cada
morfotipo pelo total de manchas amostradas.

Também registrei o namero de vezes que dois
morfotipos tocavam suas bordas e, pelas sobrepo-
si¢des entre elas, foi possivel inferir quem estava
ganhando e quem estava perdendo na disputa por
espacgo com um vizinho. Para tanto, considerei que
individuos que apresentaram a borda em contato
com o vizinho em formato convexo eram os ven-
cedores e os que apresentaram formato concavo,
os perdedores. Liquens que possuiam mais de um
contato em sua borda nao foram considerados para
a medida de interferéncia, apenas para a medida
de abundancia. Com isso estimei as probabilida-
des que cada competidor tem de vencer dividindo
o numero de vezes que um morfotipo venceu o
outro pelo nimero total de encontros entre os dois
morfotipos.
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Ajuste do modelo

Para a construcdo do modelo utilizei um método
simples para descrever alteragoes em comunida-
des, e que também serve para populacgdes: o modelo
matricial de Markov. Esse modelo utiliza uma
matriz de transi¢do e um vetor de abundéancias das
espécies e considera que o estado futuro de uma
variavel é determinado por seu estado presente e
é independente do caminho pelo qual se chegou ao
estado presente.

Construi um vetor de estados que continha as
abundancias relativas de cada morfotipo de liquem
amostrado e multipliquei uma matriz de transigio
por este vetor. A matriz de transi¢do possui n li-
nhas e n colunas, sendo n o namero de morfotipos
amostrado em campo. Os elementos da matriz
correspondem as probabilidades do individuo de
um morfotipo da coluna ser substituido por um
individuo da linha. Esta probabilidade é obtida
multipliando-se a abundéancia relativa do morfo-
tipo da linha (o competidor) e a probabilidade do
competidor da linha vencer. Com esse procedimen-
to consideramos que é preciso que os morfotipos
se encontrem, e quanto maior a sua abundéancia
maior as chances de encontrar outros individuos,
e s6 entdo ha a chance de interferéncia.

A cada multiplicacdo, da matriz de transicéo pelo
vetor de abundéancia calculei uma nova matriz
de transi¢do multiplicando as probabilidades de
vitéria pelas abundéancias relativas projetadas.
Esta nova matriz era multiplicada pelo vetor de
abundancias, obtendo-se assim novos valores de
abundéancia. Calcular uma nova matriz a cada
etapa se deve ao fato de as abundancias relativas
no tempo futuro poderem ser modificadas por novos
valores de abundéancia. Repeti o procedimento por
200 passos arbitrarios de tempo para projetar os
valores no meu modelo. Cada intervalo foi dividido
em pequenos intervalos de 100 para aproximacio
de um tempo continuo. Estas operagoes foram
feitas por uma fun¢io (no apéndice) criada no
programa R v2.15.2.

RESULTADOS

Foram encontrados quatro morfotipos de liquens
dois dos quais respondendo por cerca de 80% do
total de manchas (Tabela 1). Apenas C e D néo
foram encontrados em contato um com o outro,
havendo portanto seis combinagoes de interagoes



observadas (Figura 1). As probabilidades de exclu-
sdo obtidas para A, B e D formam um ciclo. Nio
houve nenhum morfotipo que exclui outras duas
mais do que é excluida.

Tabela 1. Abundéncias relativas (nimero de manchas
de um morfotipo/ntimero total de manchas) de quatro
morfotipos de liquens encontradas sobre um costdao da
praia da Barra do Una, em 135 parcelas de 40cm?.

Espécie A B C D
Abundancia [ 0,3604 [ 0,0787|0,0857 10,4750
A (.66 B

P
4 Q?
056 U 0.75
C ? D

Figura 1. Grafo de interac¢bes par a par estimadas
em campo. Cada circulo representa um morfotipo de
liquem e os ntmeros correspondem as suas proporc¢ées
de derrota em um embate com o individuo da espécie
apontada. Por exemplo, “B 0,66 A” indica que B venceu
A em 2/3 dos encontros e portanto A venceu B nas 1/3
restantes. O sinal de interrogagédo indica que néo foram
observados encontros entre os dois morfotipos .

Os valores de abundéancia e de proporc¢éo de vitéria
foram usados para criar uma matriz de transic¢io
para um tempo inicial (tempo zero na Figura 2a). A
auséncia de interacio entre C e D exigiu a criacio
de um cendario sem a presenc¢a de C, gerando um
vetor de estado inicial com abundancias relativas
diferente das informadas na Tabela 1. O vetor de
estado inicial utilizado para a simulagéo foi: s(f)=
[AB C D] =[0,3942 0,086124 0 0,519617].

As abundancias previstas pelo modelo formaram
ciclos ao longo do tempo (Figura 2). Isso indica que
em um sistema com esta dinamica, considerando
os coeficientes de competicdo e as abundancias
relativas, o equilibrio mantem todas as espécies
e é ciclico. Os valores das abundancias iniciais
foram abrangidos pelas oscilagées, indicando que
o modelo pode reproduzir um padréo observado,
o que poderia corroborar a hipétese que ele ex-
pressa. Entretanto, partindo de outros valores de
abundancias iniciais (Figuras 2b,c), ha exting¢éo e
monodominéancia, indicando que o modelo prevé
as abundéancias observadas apenas se elas sdo o
estado incial.
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Figura 2. Resultados das simulagoes da dindmica de
trés populacoes de liquens (a) considerando como valores
iniciais as abundancias relativas observadas em campo
sendo o vetor de estado inicial s(t)= [0,3942 0,086124
0,519617]; (b) considerando o cenario ficticio em que as
trés populagées possuem a mesma abundéancia inicial,
com s(t)= [1/3 1/3 1/3] e (c) considerando a situagéo
ficticia em que as trés populagdes possuem abundancias
inciais diferentes das observadas em campo, com s(t)=
[0,086124 0,519617 0,3942]. As retas paralelas ao eixo
x indicam os valores de abundancias relativas iniciais
de cada espécie.



DISCUSSAO

Com os parametros estimados em campo, o mode-
lo prevé a coexisténcia com ciclos alternados das
abundéancias relativas das espécies da comunidade
de liquens ao longo do tempo. Entretanto, ao partir
de outros valores de abundéancias relativas, ha a
possibilidade de monodominéancia, como previsto
para a espécie D na Gltima simulac¢io (Figura 2c),
e de extingdes, como previsto para as espécies A e
B. Mesmo quando isso néo ocorre, ha situagées em
que os ciclos que oscilam perto do zero (Figura 2a,
espécie B). Nestes casos, pequenas perturbacoes ou
estocasticidade demografica podem levar espécies
a extingcao (Figura 2b).

As oscilagoes dos valores previstos evidenciam
como o modelo expressa como a competi¢do opera
sobre as abundancias do modelo. O modelo pre-
vé que quando a espécie A esta perto de atingir
abundancia igual a do tempo zero (linha tracejada
paralela ao eixo x), a espécie D tem um aumento
na sua abundéncia, e quando a espécie A atinge
altos valores de abundéancia, a espécie D tem um
decréscimo. A espécie B oscila muito perto de zero
e possul uma abundéancia baixa, indicando que ha
a chance de ser extinta do sistema por estocastici-
dade demografica ou caso haja uma perturbacio.
Nesse caso h4 a chance de as outras espécies serem
também extintas, uma vez que o modelo prevé
a coexisténcia quando hd um namero impar de
espécies e a extin¢do de uma levaria a monodomi-
nancia de uma das duas restantes (Figura 2c). A
ocorréncia de monodominancia, entretanto, nao
ocorre no costdo, indicando que essa previsdo do
modelo ndo é boa.

O modelo tem como premissas o fato de que a
abundancia relativa num tempo futuro depende
dos encontros no tempo presente e que os encon-
tros entre os individuos ocorrem ao acaso. Dessa
forma, espécies com altos valores de abundancia
relativa tém maiores chances de encontrar outros
individuos. Entretanto, o tamanho dos individuos
pode também ter consequéncias nas probabilidades
de encontro com outros individuos. Um aumento
na area ocupada por um individuo e o consequente
aumento do seu perimetro de borda aumentariam
suas chances de entrar em contato com outros
individuos. O morfotipo D, por exemplo, possui
individuos com menor que a espécie A (observa-
¢oes de campo néo testadas). Uma area pequena
pode tanto ser uma restri¢io morfo-fisiolégica da
espécie como pode também ser uma estratégia para
fugir de embates. Para a espécie D pode ser mais
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interessante ocupar os espacos vazios e mensurar
a propor¢ao de vitérias para esses individuos pode
ser irrelevante. Ao desconsiderar o tamanho dos
individuos hé entido a perda de informacgéo de uma
possivel estratégia de ocupacio de espaco.

A distribuicio das espécies ao longo do costdo tam-
bém pode fornecer informacoes sobre a coexisténcia
dessas populacées neste ambiente. E possivel que
os morfotipos C e D realmente nunca se encontrem
devido as diferencas nos seus nichos. A espécie C
pode habitar apenas uma faixa do costdo onde a
espécie D ndo ocorre. Entretanto a espécie C
interage com as espécies A e B e ao desconsiderar
a espécie C do sistema perdemos as informacoes
dessas interagbes, que poderiam gerar outros
padrées. Independente dos parametros, o modelo
s6 prevé a coexisténcia de nuimeros impares de
espécies e a ocorréncia em campo de mais uma
espécie no sistema, como a espécie C, indica que
o modelo pode néo ser totalmente adequado para
explicar a coexisténcia de espécies de liquens no
costdo. A permanéncia de uma quarta espécie pode
ser também compreendida se houver diferencas
entre os nichos. Uma variante do modelo usado
prevé a coexisténcia de varias espécies desde que o
resultado da competicdo dependa de varios fatores
limitantes (Allessina & Levine, 2011).

Ainda que possua limitagbes, o modelo ajudou a
compreender como as intera¢bes competitivas e
as abundéancias iniciais podem influenciar nas
abundancias futuras. Dependendo das condiges
iniciais e considerando que o modelo é dependente
delas, a perturbacio do equilibrio pode mudar a
dindmica para um estado de monodominéancia.
Para os ciclo que oscilam perto do zero.pequenas
perturbacgées ou estocasticidade demografica po-
dem levar espécies a extin¢do. Novas observacoes
podem gerar um modelo mais refinado do sistema
ao incorporar parametros como o tamanho dos
individuos, que pode ser uma informacéo sobre a
estratégia de ocupacdo do espago, ou suas distri-
buigdes ao longo do gradiente, que pode fornecer a
informagdes adicionais sobre o nicho das espécies.
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APENDICE - Fungdo em R usada para projetar as abundancias

#t Parametros
## start: vetor de abundancias relativas iniciais das especies na ordem A, B, C
## steps: n de intervalos de tempo para simular

## fator: cada intervalo de tempo é dividido em fator pequenos intervalos, para aproximar tempo con-
tinuo. fator=100 parece funcionar

## prop.min: abundancia relativa minima, abaixo da qual a especie é considerada extinta

## coefics: probabilidades de vitéria em um confronto par a par, nomeadas da seguinte maneira:

## AB: prob de vitoria de B em confronto com A

## AC: prob de vitoria de C em confronto com A

## BC: prob de vitoria de C em confronto com B

## Uma funcao para 3 especies

liquens3 <- function(start=rep(1/3, 3), steps=100, fator=100, prop.min=1e-4, coefic){
if(sum(start)!=1) stop(«Abundancias relativas nao somam 1»)
## aproximacao para tempo continuo: reescalona o tempo em funcao do fator
steps <- steps*fator
## prepara matriz para receber resultados (abundancias a cada tempo)
results <- matrix(nrow=steps,ncol=3)
## Acrescenta as abundancias iniciais a matriz
results[1,] <- start
## Cria um vetor com os coeficientes e seus complementos
coefs <- c(coefic,

c(
“BA” = as.numeric(1-coefic[“AB”]),
“CA” = as.numeric(1-coefic[“AC”]),
“CB” = as.numeric(1-coefic[“BC”]))
)

for(i in 1:(steps-1)){
## Abundancias relativas das especies no tempo t
ab.p <- results][i,]
## Se alguma especie tem abund relativa < minimo ela se extingue
ab.p[ab.p<prop.min] <- 0
results[i,ab.p==0] <- 0
## Aqui comeca a montagem da matriz de transicao
## que depende dos coeficientes e da abundancias relativas
## coluna 1: transicao de A para os outros
cl <- c(ab.p[1]*0,ab.p[2]*coefs[“AB”],ab.p[3]*coefs[“AC”])/fator
cl[1] <- I-sum(cl[-1])
##tcoluna 2: de B para os outros
c2 <- c(ab.p[1]*coefs[“BA”],ab.p[2]*0,ab.p[3]*coefs[“BC’’])/fator
c2[2] <- 1-sum(c2[-2])
##coluna 3: de C para os outros
c3 <- c(ab.p[1]*coefs[“CA”],ab.p[2]*coefs[“CB”],ab.p[3]*0)/fator
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c3[3] <- 1-sum(c3[-3])

## e junta as colunas na matriz de transicao

ml <- matrix(c(cl,c2,c3), ncol=3)

## calculo das abundancias no tempo t+1: vetor de abundancias x matriz de transicao
results[i+1,] <- m1%*%results[i,]

}
list(x=(0:(steps-1))/fator, y=results)
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