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Coexisténcia mediada pela competi¢cdo no nivel do
individuo

Mauro Sugawara

RESUMO: A competi¢do costuma ser analisada através de parametros populacionais, contudo as va-
riacoes individuais podem influenciar a competi¢ao entre individuos e influenciar a estrutura das comu-
nidades. Utilizei como modelo de estudo duas guildas de larvas: filtradores e decompositores. Esperava
que, a exemplo da competicdo interespecifica, (i) a coexisténcia s6 seria possivel se houvesse um grau
de dissimilaridade minima entre os individuos e (i1) comunidades saturadas, apresentariam dissimila-
ridade regular. Ambas hipdteses foram corroboradas para filtradores, indicando que a competi¢do no
nivel do individuo (i.e., competi¢do entre individuos independentemente da espécie) desempenha papel
importante para a estrutura da comunidade. Os decompositores apresentaram regularidade, mas néo foi
detectada dissimilaridade minima diferente do esperado ao acaso, indicando que cada guilda responde
de maneira especifica a competicdo no nivel do individuo. Sugiro que estudos futuros investiguem se o
padréo de dissimilaridade encontrado se repete em outras comunidades.
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INTRODUCAO

A competicdo é uma interacdo antagoénica que
ocorre quando ha baixa disponibilidade de um
recurso essencial para o crescimento e reprodu-
¢ao (Amarasekare, 2009). Em uma comunidade
estruturada por competicio, a coexisténcia estavel
s6 seria possivel caso as espécies apresentassem
diferencas ecoldgicas, determinadas pelo grau de
sobreposi¢ao de nichos. Esta teoria de similaridade
minima para a coexisténcia de espécies competi-
doras, gerou diversas pesquisas sobre o padrao de
sobreposicao de nichos (Gotelli & Graves, 1996).
Uma das métricas mais utilizadas para o estudo da
sobreposi¢do de nichos é a razio entre os tamanhos
corporais de espécies diferentes. O tamanho corpo-
ral esta relacionado com diversas caracteristicas
morfoldgicas dos animais que, por sua vez, refletem
o nicho ecolégico (Cooper & Purvis, 2009; McClain
& Boyer, 2009). De modo que, para espécies com-
petidoras coexistirem é necessario que a razdo de
tamanho entre elas seja grande o suficiente (Gotelli
& Graves, 1996).

Em geral, tanto a competicio interespecifica quan-
to a competicdo intraespecifica sdo estudadas com
base em atributos populacionais, como padrio
de distribuigdo das espécies e taxa de natalidade
(Grant & Schluter, 1984; Solomon, 1980). Contudo,
esta abordagem populacional ignora as variagoes
no nivel do individuo. Apenas recentemente come-
caram a surgir trabalhos discutindo a importancia
da variacao individual e como esta variacdo pode
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afetar a dinamica dos niveis de organizagido su-
periores (Aratjo et al., 2011; Bolnick et al., 2011).
Competicdo é uma interag¢do que ocorre entre indi-
viduos e, em sistemas onde as espécies sio muitos
similares, a competicdo intra e interespecificas
podem ser equivalentes. No entanto, estudos de
competicio tipicamente levam em consideracgio
a identidade das espécies. Nesse sentido, seria
interessante analisar se a competicdo no nivel do
individuo (i.e., competicao entre individuos inde-
pendentemente da espécie) pode afetar a estrutura
da comunidade.

Os pequenos animais que vivem nos fitotelmatas
(i.e., corpos de agua que empocam em plantas)
sdo modelos de estudo amplamente usados em
trabalhos que investigam os fatores que regu-
lam a estrutura de comunidades, devido a sua
simplicidade, replicabilidade e facil manipulacio
(Vidal, 2011). A fauna associada aos fitotelmatas
da bromélia Aechmea nudicaulis (Bromeliaceae) é
formada por larvas, de forma que nesse fitotelmata
a entrada de organismos se d4 exclusivamente por
colonizagéo. A diversidade de organismos encon-
trada em cada bromélia gira em torno de quatro
espécies, sendo que ao todo foram encontradas 17
morfoespécies distintas (Sicsd, 2011). Dado a alta
diversidade beta encontrada entre as comunidades
de A. nudicaulis (Sicst, 2011), é possivel supor que
em cada bromélia os individuos encontram com
larvas de espécies diferentes e em abundancias



relativas variadas. Ante esta variagdo nao haveria
consisténcia na dire¢ido da pressio seletiva entre
geracoes, de maneira que as espécies apresentem
respostas evolutivas relacionadas a competi¢do no
nivel do individuo. Além disso, a grande variagao
na taxa de mortalidade entre bromélias para as
diferentes espécies faz com que a dinamica de
competic¢do no nivel do individuo nestas bromélias
nao afete a abundancia relativa das larvas na pré-
xima geragao. Portanto, nas comunidades de larvas
associadas a bromélia A. nudicaulis, a competicio
intra e interespecifica se equivalem e pode-se dizer
que a competic¢do ocorre, quase exclusivamente, no
nivel do individuo.

Considerando que os individuos apresentam varia-
¢do na forma como interagem com o meio, pode-se
assumir que cada individuo apresentaria forma
de utilizacdo de recursos e tolerancia a condicoes
unicas, de forma similar ao conceito de nicho eco-
légico. Assim, de maneira analoga ao que ocorre
na competicdo interespecifica, a competi¢do no
nivel do individuo eliminaria os individuos muito
similares, sendo esperado que a razao de tamanhos
entre os individuos seja maior do que esperado ao
acaso. Além disso, as comunidades de bromélias
de A. nudicaulis apresentam relacio direta entre
a diversidade de espécies e o volume de agua
disponivel, que neste caso representa o tamanho
do habitat e a quantidade de alimento. Dado a
equivaléncia entre as espécies, esta relacdo direta
indica que estas comunidades de fitotelmatas estdo
saturadas (i.e, o recurso limitante esta sendo in-
teiramente consumido). Levando em consideracgio
que a distribuicio de individuos respeita o limite
minimo de similaridade, é esperado que a razio
de tamanho entre os individuos seja regular. Em
outras palavras, é esperado que os individuos
estejam distribuidos uniformemente, em escala
logaritmica, no espago morfométrico.

O objetivo deste trabalho foi investigar o efeito da
competicio no nivel do individuo sobre a estrutura
da comunidade de fitotelmatas. Mais especifica-
mente, investiguei (1) se a competi¢cdo no nivel do
individuo gera um limite de similaridade necessa-
ria para que os individuos coexistam e (i1) se indivi-
duos de comunidades saturadas apresentam uma
dissimilaridade regular. Minhas hipdteses séo: (i)
arazio minima entre individuos sera maior do que
esperado ao acaso, e (i1) a razdo entre individuos
sera mais regular do que esperado ao acaso.
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MATERIAL & METODOS

Area de estudo e coleta de dados

O trabalho foi realizado no costdo rochoso na praia
da Estacgdo Ecolégica Juréia-Itatins, no municipio
de Peruibe, Sdo Paulo (24°30’S; 40°10°0). No costéo
rochoso ha concavidades que acumulam matéria
organica e agua, o que permite a ocorréncia de
diversas espécies de plantas. As bromélias A.
nudicaulis normalmente ocorrem adensadas em
touceiras. Dentre os individuos com didmetro
entre 3 e 5 cm encontrados em um agrupamento,
foi realizado um sorteio daquele a ser coletado.
Apenas bromélias com didmetros similares foram
escolhidas de modo a diminuir a varia¢ao no volu-
me de agua (Frigeri, 2011) e, consequentemente,
na diversidade de espécies encontradas (dos Santos
et al., 2011). Para cada bromélia, o comprimento
dos organismos encontrados no fitotelmata foi
medido com um paquimetro digital com precisdo
de 0,01 mm.

Andlise de dados

Os organismos de cada bromélia foram classifi-
cados em duas guildas (i.e, grupos de organismos
que se alimentam de itens similares e de maneira
semelhante): filtradores ou decompositores. Esta
separagéo foi realizada, pois a competi¢do por ali-
mento entre individuos de uma mesma guilda é
alta, enquanto é esperado que a competicdo entre
individuos de guildas diferentes seja muito baixa.
Para cada guilda, foram consideradas apenas as
comunidades com pelo menos cinco individuos.
Esse de forma a assegurar que ocorra competicdo
nas comunidades analisadas. Além disso, bromé-
lias com predadores foram excluidas, pois estes
organismos reduzem a abundéancia de individuos
na comunidade, diminuindo a intensidade de
competi¢do (Vidal, 2011). Cada guilda foi anali-
sada separadamente utilizando os procedimentos
descritos abaixo.

Para cada bromélia, as larvas coletadas foram
separadas em filtradoras ou decompositoras. As
larvas de cada bromélia foram ordenadas de acordo
com o seu comprimento. Entdo, foi calculada a ra-
zao entre as medidas de individuos de comprimen-
tos adjacentes (maior/menor), de modo que para
uma bromélia com n individuos foram calculadas
n-1 razoes. Portanto, em uma bromélia hipotética
com quatro espécies, ordenadas da seguinte ma-



neira A < B< C <D, seriam calculadas trés razoes
de comprimento: B/A; C/B; e D/C.

Dissimilaridade minima

A partir da menor razdo entre tamanhos observada
em cada bromélia, foi estimada a média das razoes
minimas para todas as bromélias (MRM), que foi
a estatistica de interesse.

Razdo regular

A previsdo de razio regular entre individuos de
comunidades saturadas esta baseada em duas
premissas: (i) ha um limite de similaridade para
que dois individuos competidores coexistam e (ii)
que as comunidades analisadas estdo saturadas.
Portanto, a primeira previsdo deste estudo (dis-
similaridade minima) é utilizada como uma das
premissas. De maneira que este teste parece ava-
liar as duas previsdes ao mesmo tempo e nao seria
necessario realizar o primeiro. Contudo, apesar de
haver fortes evidéncias de que as comunidades de
fitotelmatas estdo saturadas, neste estudo ndo ava-
liei diretamente a capacidade suporte de cada bro-
mélia e, portanto, algumas bromélias analisadas
podem n#o estar saturadas. Caso isso ocorresse,
com o resultado deste teste ndo conseguiria saber
se a auséncia de razao regular entre individuos é
porque as comunidades ndo estdo saturadas ou se
néo existe um limite de similaridade no nivel do
individuo.

A partir do numero de individuos presentes em cada bro-
meélia e dos valores de comprimento minimo e maximo
encontrados, foi estimada para cada bromélia qual seria
a razdo entre comprimentos esperada caso os individuos
apresentassem razdo regular entre comprimentos. As dife-
rengas entre a razao esperada e as razdes encontradas foram
calculadas para cada bromélia e foi estimado o mddulo
dessas diferencas, pois o que interessa ¢ a magnitude da
diferenca. Por fim, foi estimada a média dos modulos de
diferencas entre as razdes para cada bromélia ¢ a média
dessas médias (MDR) foi a estatistica de interesse.

Cendrio nulo

Para testar ambas as hipéteses, foi construido um
cenario nulo no qual a competi¢édo no nivel do in-
dividuo néo afetava a estrutura da comunidade de
cada bromélia. Para a simulagdo do cenario nulo,
foi considerado que todos os individuos da guilda
tinham a mesma probabilidade de ocorrer em uma
dada bromélia. Dessa forma, a existéncia de um
individuo de um dado comprimento, ndo alterava
a probabilidade de um individuo de mesmo com-
primento ocorrer na bromélia.

Para cada bromélia, foi realizado um sorteio sem
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reposicao respeitando-se o namero de individuos
que compunha a comunidade original. As esta-
tisticas de interesse foram recalculadas. Com
10.000 repeticbes deste procedimento, foi obtida
a distribuigdo das estatisticas de interesse gera-
das pelo modelo nulo. A probabilidade do valor
de MRM observado ter sido gerado pelo acaso foi
determinada dividindo o nimero de vezes que va-
lores simulados foram maiores ou iguais ao valor
de MRM observado pelo nimero de simulacgées.
A probabilidade do valor de MDR observado ter
sido gerado pelo acaso foi determinada dividindo
o numero de vezes que valores simulados foram
menores ou iguais ao valor de MDR observado pelo
nimero de simulac¢ées.

RESULTADOS

Foram coletadas 14 bromélias, das quais quatro
tinham predadores e foram desconsideradas. Das
dez bromélias triadas, cinco apresentavam pelo
menos cinco individuos decompositores e nove
apresentavam pelo menos cinco individuos filtra-
dores. O nimero total de larvas coletadas foi 57
para os decompositores, e 159 para os filtradores.

A guilda dos filtradores apresentou dissimilaridade
minima maior e razado mais regular do que o espe-
rado ao acaso (MRM = 1,0251, p < 0,001; MDR =
1,459, p < 0,001). Para a guilda dos decomposito-
res, a dissimilaridade minima néo foi diferente do
esperado a partir do cenario nulo (MRM = 1,006,
p = 0,192), mas a razio foi mais regular do que o
esperado ao acaso (MDR = 0,907, p < 0,001).

DISCUSSAO

Para a guilda dos filtradores, os resultados corro-
boram a hipdtese de que os individuos apresentam
uma dissimilaridade minima e de que, em comu-
nidades saturadas, a dissimilaridade entre os
individuos é regular. O padréo de dissimilaridade
regular encontrado corrobora a premissa de que
nas comunidades analisadas a competigdo intra e
interespecifica sdo equivalentes. Caso contrario,
seria esperado que os individuos de cada espécie
estivessem agrupados no espago morfométrico,
de modo que a dissimilaridade entre individuos
coespecificos fosse menor do que a dissimilaridade
entre individuos de espécies diferentes. Esta va-
riagao geraria dissimilaridade irregular. Portanto,
o padréo de regularidade encontrado indica que a
competi¢do entre individuos dessa guilda indepen-
de da identidade das espécies.

Os resultados indicam que a competi¢do no nivel
do individuo também desempenha um papel im-



portante na estrutura da comunidade. As regras
para coexisténcia mediada pela competigdo no
nivel do individuo parecem ser as mesmas que
regem comunidades estruturadas pela competig¢ao
interespecifica (Amarasekare, 2009). De modo que,
independente da escala analisada, a coexisténcia
estavel s6 é possivel caso o limite de similaridade
minima for respeitado. Além disso, os resultados
indicam que o tamanho corporal é um bom indi-
cativo de como estas larvas filtradoras interagem
com o ambiente. Esta relacdo entre o tamanho e
caracteristicas morfologicas relevantes para obten-
¢do de recursos esta presente em diversos organis-
mos (p.ex., tentilhdes de Darwin, Townsend et al.,
2010). Além disso, estudos encontraram uma rela-
cdo forte entre o tamanho corporal e a diversidade
de determinados grupos de metazoarios (McClain
& Boyer, 2009), de modo que o tamanho do corpo
parece ser um atributo de extrema importancia
para a maioria dos animais.

Por outro lado, a guilda dos decompositores apre-
sentou padrido diferente. Os resultados corrobo-
ram a hipodtese de que os individuos apresentam
dissimilaridade regular, como seria esperado para
uma comunidade saturada. Contudo, ndo foi encon-
trada dissimilaridade minima entre os individuos.
Estes resultados sido conflitantes, pois se ndo ha
uma restrigdo no grau de dissimilaridade minima,
néo seria esperado que houvesse dissimilaridade
regular.

Uma possivel explicacdo para os resultados con-
flitantes, pode ser a intensidade de competigio
entre os individuos decompositores. Nesta guilda,
a competicdo pode ser mais fraca, o que permitiria
maior grau de similaridade entre individuos sem
que houvesse efeitos negativos (Figura 1a). Esta
variacdo no limite de similaridade para que haja
coexisténcia esta de acordo com o encontrado para
outros sistemas (Gotelli & Graves, 1996), sendo
esperado que guildas que exploram recursos de
maneira tao distintas apresentem limites de si-
milaridade diferentes.

Além disso, é possivel que para a guilda dos de-
compositores a reducdo no grau de similaridade
entre individuos ocorra de maneira diferente do
que ocorre entre os filtradores. Na guilda dos fil-
tradores, a alta intensidade de competi¢do entre os
individuos parece fazer com que estes individuos
utilizem partes diferentes do recurso disponivel
(Figura 1b), de maneira similar ao deslocamento
de caracteres que ocorre entre espécies (Amara-
sekare, 2009). A obtencdo de alimento para os
filtradores pode ocorrer de maneira que o tamanho
das particulas filtradas esta intimamente relacio-
nada aotamanho do individuo. Esta relacéo entre
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tamanho corporal e tamanho do item alimentar
¢ muito comum entre animais (Townsend et al.,
2010) e poderia explicar o padrdo encontrado para
a guilda dos filtradores. Por outro lado, na guilda
dos decompositores a diferenciacéo ecoldgica pode
ocorrer de maneira que os individuos se especia-
lizem em determinadas partes do recurso (Figura
1c). Estes organismos consomem restos de matéria
organica depositadas no substrato e é possivel que
a preferéncia alimentar desses organismos nio
esteja relacionada ao tamanho dos individuos.
O tamanho corporal reflete diversos aspectos da
biologia da espécie e o padrdo de dissimilaridade
regular pode estar relacionado a competi¢cao por
outros recursos, além do alimento.

Esta dissimilaridade menor entre os individuos
decompositores, por si s, tornaria mais dificil
rejeitar a hipétese nula. Outrossim, é possivel que
a baixa quantidade de individuos amostrados para
a guilda de decompositores (n = 57), tenha dimi-
nuido o poder estatistico do teste. O cendrio nulo
foi construido a partir de sorteios de individuos
que compunham a mesma guilda e os individuos
analisados podem ser uma amostra ndo represen-
tativa da distribui¢do de tamanhos da populacéo,
de maneira que a abordagem utilizando cenarios
nulos pode nio ter sido a mais apropriada (Gilpin
& Diamond, 1984).

Outro fator a ser considerado é que a similaridade
entre os individuos pode ser medida de duas ma-
neiras: pela parte do recurso utilizada com maior
frequéncia ou pela parte do recurso que o individuo
é capaz de utilizar (Figura 1). Neste estudo, foi
utilizado apenas um atributo para medir o grau de
dissimilaridade, o tamanho. A andlise de um tnico
atributo reflete a parte do recurso que o organismo
tende a utilizar com maior frequéncia. Para consi-
derar a parte do recurso que o individuo é capaz de
utilizar, seria necessario diversos atributos. Uma
possivel métrica, seria tomar diversas medidas do
aparato bucal de cada individuo, dessa forma cap-
turando a amplitude de recursos que o individuo é
capaz de utilizar. Essa andlise é particularmente
interessante para a guilda dos decompositores.
Caso na guilda dos decompositores os individuos
sejam mais especializados, esperaria que a dissi-
milaridade, por menor que seja, garantisse a baixa
sobreposicao do uso de recursos entre individuos
(Figura 1c). Caso entre os decompositores a compe-
ticdo por alimento nfo seja tdo alta, esperaria que
houvesse grande sobreposi¢do do uso de recursos
entre os individuos (Figura 1a).

Concluo que a competi¢do tem um papel muito
semelhante na estruturac¢do da comunidade, inde-
pendentemente da escala analisada, e que diferen-



tes guildas respondem de maneira a competi¢do no
nivel do individuo de acordo com relacdo entre o
atributo analisado e a utilizagdo do recurso. Sugiro
que estudos futuros investiguem se a competigio
independente da identidade da espécie ocorre em
outras comunidades e se a competi¢do no nivel do
individuo afeta a dindmica de comunidades em
que a competicdo é dependente da identidade da

espécie.
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Figura 1. Curvas hipotéticas representando a utilizagdo
de um dado recurso por diferentes individuos de uma
mesma guilda. Cada curva representa um individuo; o
pico representa a parte do recurso utilizada com maior
frequéncia; e a amplitude representa a parte do recurso
que o individuo é capaz de utilizar. Os segmentos acima
das retas indicam a dissimilaridade entre individuos
calculada neste estudo; quanto menor o segmento,
mais similares sdo os individuos. (a) Cenario em que os
individuos utilizam partes parecidas do recurso e ha alta
similaridade. (b) Cenario em que os individuos utilizam
partes diferentes do recurso e ha baixa similaridade. (c)
Cenario em que os individuo sdo mais especializados e
a similaridade calculada é alta.
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