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RESUMO: A heterogeneidade espacial do ambiente pode alterar a taxa de encontro entre consumidor
e recurso, influenciando a dinamica deste sistema. Dado que a fragmentacio de habitat promove hete-
rogeneidade espacial, a modificacdo da conectividade entre habitats pode ter influéncia sobre sistemas
consumidor-recurso. Testamos experimentalmente como a conectividade e a agregacéo de recursos es-
tao relacionadas a frequéncia com que um sistema consumidor-recurso se mantém estavel ou colapsa.
Para isso utilizamos girinos como organismos modelo. O colapso podia ocorrer tanto pela deplecio dos
recursos quanto pelos girinos ndo encontrarem o recurso alimentar. Observamos que a maior agregacao
do recurso reduz a estabilidade do sistema consumidor-recurso, mediado principalmente pelo colapso
da populacido de consumidor, o que deve acontecer se a probabilidade de encontrar o recurso for muito
baixa. A conectividade do ambiente sozinha néo influencia a estabilidade do sistema. Sugerimos que
novos experimentos analisem se, sob o efeito da agregacio dos recursos, a conectividade entre habitats
pode influenciar a estabilidade do sistema consumidor-recurso.
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INTRODUCAO

Interagoes entre dois niveis tréficos, como entre
consumidores e seus recursos alimentares, influen-
ciam a dinamica de populacées (Turchin, 2003).
De modo geral, modelos que estudam interacées
consumidor-recurso (e.g., Lotka-Volterra) preveem
que, para que a estabilidade de um sistema con-
sumidor-recurso seja mantida, é necessario que
exista um equilibrio entre o tamanho populacional
dos consumidores e a disponibilidade do recurso
(Neal, 2004). Esse equilibrio depende das taxas
de reproducgio dos consumidores e de reposi¢ao
dos recursos, sendo mediado também pela taxa
de encontro entre os dois, o que resulta na taxa
com que o consumidor consome o recurso (Levin,
2009). Se o consumidor consome 0 recurso a uma
taxa maior do que aquela a qual o recurso se repoe,
todo o recurso sera exaurido, causando a extingio
do recurso e, consequentemente, também a do con-
sumidor. O consumidor ainda pode ser extinto se a
taxa de encontro com o recurso é nula ou é menor
que sua taxa de natalidade, fazendo com que nio
adquira recursos suficientes para sua manutencao.

A fragmentacéio de habitats, por exemplo, modifica
a conectividade entre esses habitats, o que é um
fator determinante para a capacidade de desloca-
mento dos consumidores até os recursos em uma
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paisagem (Fahrig, 2003; Thies et al., 2003). Quando
a conectividade é alta, ou seja, ha poucas barreiras
que interferem no deslocamento dos individuos,
os consumidores terdo facilidade para transitar
pela paisagem. Assim, aumenta-se a taxa de en-
contro entre consumidor e recurso, podendo levar
a deplecao do recurso e ao colapso do sistema. Ja
quando a conectividade é baixa, os consumidores
terdo maior dificuldade de se movimentar pela pai-
sagem e consumirao os recursos a taxas menores,
permitindo a recuperagdo dos recursos nas areas
onde ele foi exaurido, mantendo a estabilidade do
sistema (Karsai & Kampis, 2011).

A distribuic¢do dos recursos também pode influen-
ciar a estabilidade do sistema consumidor-recurso
(Tenhumberg et al., 2001). Caso os recursos este-
jam homogeneamente distribuidos no espaco, os
consumidores terdo maior chance de encontra-los,
aumentando a taxa de encontro. Dessa forma,
para manter o sistema estavel, é necessario que
a taxa de encontro seja menor que a taxa de re-
posi¢do do recurso. Ja se o recurso encontra-se
agregado, a taxa de encontro serd menor. Nesse
caso, o consumidor sera extinto caso a taxa de
encontro seja menor que sua taxa de reproducio.
Ao mesmo tempo, caso o consumidor encontre o



recurso, podera exauri-lo rapidamente, caso a taxa
de encontro seja maior que a taxa com que o recur-
so se repoe (Tenhumberg et al., 2001). Portanto,
a maior agregacdo de recursos pode provocar o
colapso do sistema consumidor-recurso por meio
de dois mecanismos, cada qual atuando sobre um
lado do sistema.

Neste estudo, investigamos como a agregacao de
recursos e a conectividade da paisagem influenciam
a estabilidade de um sistema consumidor-recurso
usando girinos de Rhinella ornata (Bufonidae)
como modelo de estudo. Testamos as hip6teses de
que: (1) o aumento de conectividade da paisagem
influencia negativamente a estabilidade do siste-
ma, aumentando a taxa de encontro e facilitando a
deplecdo dos recursos e a consequente exting¢do dos
consumidores; e (2) a maior agregacio dos recursos
influencia negativamente a estabilidade do siste-
ma, pois os consumidores podem nio encontrar os
recursos ou, se encontrados, os recursos podem ser
facilmente exauridos.

MATERIAL & METODOS

Modelo de estudo

Girinos de R. ornata sdo consumidores detritivoros
que se alimentam constantemente, pois precisam
alocar energia para completar sua metamorfose
(Tolledo & Toledo, 2010). O desenvolvimento dos
girinos ocorre em pog¢as temporarias, que sio
corpos d’Agua efémeros sujeitos a dessecacdo. De
forma geral, as pocas temporarias podem variar
em profundidade, com regides menos profundas
susceptivels a dessecacao e que reduzem a conec-
tividade entre regides profundas. Além disso, os
detritos podem estar mais ou menos agregados
de acordo com a distribuicdo de matéria organica
no fundo e ao redor da poca (Williams, 2006). Os
girinos vivem nas regides mais profundas das po-
¢as e podem migrar para outras regides profundas
quando o local em que estdo corre o risco de desse-
cacéo ou possuil pouco alimento. Dessa forma, os
girinos atravessam constantemente regiées menos
profundas em busca de areas mais seguras contra
a dessecacdo e com maior quantidade de recursos
(Tolledo & Toledo, 2010).

Coleta de dados

Para testar o efeito da fragmentac¢ido ambiental
sobre a estabilidade do sistema consumidor-
-recurso, criamos um ambiente fragmentado com
alta conectividade e um ambiente fragmentado
com baixa conectividade entre habitats e contro-
lamos o nivel de agregacao de recursos em cada
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ambiente (Figura 1). Em cada ambiente, fixamos
oito recipientes de dimensées 13 cm x 17,5 cm x
11 cm lado a lado e fizemos furos de 1,5 cm de
diametro em suas paredes. Nos ambientes de alta
conectividade, colocamos os recipientes na mesma
altura e preenchemos os recipientes com 9 cm de
coluna d’agua (Figura la). J4 para os ambientes
de baixa conectividade, colocamos os recipientes
lado a lado e em alturas diferentes, de modo que,
quando preenchidos com agua, quatro recipientes
ficavam apenas com 3 cm de coluna d’agua, repre-
sentando regides rasas susceptiveis a dessecacao e
que impdem uma barreira fisica para a dispersao
dos girinos (Figura 1b).

Figura 1. Imagem da configuracdo do experimento
representando ambientes fragmentados com diferentes
niveis de conectividade entre os habitats. As linhas
pretas representam o nivel maximo de dgua em cada
recipiente. (A) Ambiente com alta conectividade. Todos
os recipientes eram preenchidos com agua 9 cm de coluna
dragua, de modo que os girinos néo encontravam muita
dificuldade ao passar de um recipiente para outro. (B)
Ambiente com baixa conectividade. Quatro recipientes
eram preenchidos com 9 cm de coluna d’agua e quatro
recipientes (os mais elevados) eram preenchidos com 3
cm de coluna d’agua. Os recipientes bem preenchidos
com agua representavam fragmentos de habitat e os
recipientes com pouca agua representavam barreiras
fisicas para a dispersdo dos girinos entre os fragmentos.

Coletamos girinos em uma pog¢a temporaria no
bairro do Guarau, municipio de Peruibe, Sao
Paulo. Colocamos trés girinos e trés unidades de
recurso em cada tratamento, garantindo que as
quantidades de consumidor e de recurso estives-
sem iguais no inicio do experimento. Quando as
abundancias de consumidor e de recurso sdo as
mesmas, 0 sistema apresenta-se em um ponto
critico em que as chances para tender ao colapso
ou a estabilidade sdo as mesmas (Rodrigues et al.,
2016). Cada unidade de recurso consistia em 5 g
de racgio de coelho envolvidos por tela de arame de
tamanho padronizado, formando um sache. Como
girinos sdo detritivoros e bentdnicos, colocamos
uma pedra dentro do sache para garantir que o
recurso afundasse.

Ao todo, tivemos quatro tratamentos diferentes
que foram replicados 10 vezes: um com alta agre-
gacdo de recursos e alta conectividade; um com
baixa agregacao de recursos e baixa conectividade;



um com alta agregacao de recursos e baixa conec-
tividade e um com baixa agregacido de recursos
e alta conectividade. Em todos os tratamentos
sorteamos um local no centro para a liberacgao dos
girinos. Colocamos cada um dos trés recursos nos
demais habitats no caso de tratamentos com baixa
agregacao de recursos (Figuras 2a e 2¢). No caso
de tratamentos de alta agregacao de recursos, sor-
teamos um dos habitats para colocar todos os trés
recursos (Figuras 2b e 2d). Dessa forma, os girinos
estavam sempre a uma barreira (pote mais raso)
de distancia dos recursos nos tratamentos com
baixa conectividade (Figura 2a e 2b). Os girinos
nunca foram liberados em potes que continham

algum recurso.
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Figura 2. Esquema representando o desenho
experimental realizado. Ambientes que variavam em
conectividade e agregacio de recursos. (A) Ambiente
com baixa conectividade e baixa agregacio de recursos.
(B) Ambiente com baixa conectividade e alta agregacao
de recursos. (C) Ambiente com alta conectividade e
baixa agregacao de recursos. (D) Ambiente com alta
conectividade e alta agregacio de recursos. Os ambientes
centrais onde os girinos poderiam ser colocados estao
representados em vermelho.

Consideramos que o recurso havia sido consumi-
do quando os girinos encostavam no alimento.
Quando isso acontecia, retiravamos o recurso do
ambiente simulando o consumo. Ao final de 30
min transcorridos, contamos quantas unidades
de recurso permaneceram nos ambientes. Deter-
minamos 30 min como o intervalo de tempo no
qual néo ha reposi¢do do recurso. Todas as vezes
que os girinos consumiram todo o recurso ao final
dos 30 min consideramos que houve colapso do
sistema por extingdo do recurso. Todas as vezes
que houve permanéncia maxima de recurso no
sistema consideramos que houve colapso por ex-
tingao do consumidor, pois se o consumidor néo se
alimentava no tempo delimitado, ele ndo atingia
seu requerimento energético e era considerado
extinto. Quando os girinos consumiam o recurso,
mas sem exauri-lo, consideramos que o sistema
estava estavel. Quantificamos o nimero de vezes
em que cada um desses trés cenarios ocorreu em
cada tratamento.
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Analise de dados

Para saber se a frequéncia dos colapsos por ex-
tin¢do do predador ou da presa assim como da
estabilidade do sistema era diferente do esperado
ao acaso nas diferentes classes de agrupamento,
calculamos a estatistica qui-quadrado. O qui-
quadrado compara as frequéncias relativas de
colapso por extingdo do recurso, por exting¢do do
consumidor ou de co-existéncia estavel observadas
com as esperadas em um cenario nulo. Para testar
a significancia estatistica do valor de qui-quadrado
criamos um cendrio nulo em que mantivemos fixa
a variavel independente (agregacao alta ou baixa)
e aleatorizamos a variavel dependente (colapso
dos consumidores ou das presas e estabilidade do
sistema) 10.000 vezes. Se o valor da estatistica
qui-quadrado observada nos cendrios nulos fosse
igual ou maior do que o valor observado anterior-
mente em menos de 5% dos casos, rejeitariamos
a hipétese nula. Realizamos o mesmo teste para
testar se a conectividade influencia a distribuicio
de frequéncias dos diferentes niveis de estabilidade
do sistema. Consideramos como variavel inde-
pendente a conectividade (alta ou baixa) e como
variavel dependente o colapso por consumidores,
por presas ou a estabilidade do sistema. Espera-
vamos que houvesse maior frequéncia de colapso
do sistema tanto em alta conectividade quanto
em alta agregacdo de recursos. Realizamos todas
as analises no programa R (R Core Team, 2016).

RESULTADOS

Em todos os tratamentos a quantidade de recursos
consumidos variou de 0 a 3. De forma geral, houve
maior frequéncia de colapso do sistema (67,5% dos
casos) do que de estabilidade. De todas as vezes
que o sistema colapsou, em 66,6% foi porque os
consumidores nido tiveram acesso aos recursos.
A mediana do consumo de recursos foi de 0,5 no
tratamento com alta conectividade de recursos
e 1 no tratamento com baixa conectividade. As
frequéncias de estabilidade e colapso foram seme-
lhantes entre os tratamentos de conectividade (X2 =
0,41; p =0,848; Figura 3). No tratamento com alta
agregacao de recursos a mediana do consumo de
recursos foi 0, enquanto no tratamento com baixa
agregacao foi 1. Observamos que as frequéncias de
estabilidade e colapso diferiram entre os tratamen-
tos de agregacao de recursos (X?=6,479; p =0,049;
Figura 4). Quando a agregacéo de recursos foi alta,
houve maior frequéncia de colapso do sistema pelo
fato de o consumidor néo ter acesso aos recursos
(Figura 4). Em contrapartida, quando a agrega-



¢ao de recursos foi baixa, observamos uma maior
frequéncia de estabilidade do sistema (Figura 4).
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Figura 3. Distribuigao de frequéncias da estabilidade
do sistema consumidor-recurso em tratamentos de baixa
e alta conectividade. Sistema estavel (branco), sistema
colapsado por deplecdo dos recursos (cinza) e sistema
colapsado por falta de acesso do consumidor ao recurso
(preto).
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Figura 4. Distribuigao de frequéncias da estabilidade
do sistema consumidor-recurso em tratamentos de baixa
e alta agregacao de recursos. Sistema estavel (branco),
sistema colapsado por deple¢do dos recursos (cinza) e
sistema colapsado por falta de acesso do consumidor ao
recurso (preto).

DISCUSSAO

Observamos que o aumento da agregacgio de re-
cursos tende a reduzir a estabilidade do sistema
consumidor-recurso, podendo leva-lo ao colapso.
Embora a deplecdo do recurso possa ser um dos
mecanismos causadores do colapso do sistema, o
colapso mediado pela extin¢do local da populacao
do consumidor foi 0 mais comum quando os recur-
sos estavam muito agregados. Ja a conectividade,
considerada relevante em diversos estudos (Karsai
& Kampis, 2011; Baggio et al., 2011), ndo parece
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influenciar sozinha a estabilidade do sistema que
estudamos aqui.

A maior agregacéo dos recursos na escala da paisa-
gem experimental diminui a frequéncia de encon-
tro do recurso por parte do consumidor (Steiner,
2001), pois os consumidores precisam se deslocar
entre os habitats onde os recursos estdo agregados
(McCann et al., 2005). Com isso, o tempo de pro-
cura pelo recurso pode aumentar a medida que os
recursos se tornam mais agregados. O tempo de
procura pode aumentar de maneira que o consumi-
dor nfo consiga encontrar o recurso, o que, a longo
prazo, pode levar a populacdo de consumidores a
extin¢ao. Por outro lado, quando os recursos estao
homogeneamente distribuidos, mesmo que os con-
sumidores provoquem a deplecdo dos recursos em
um determinado fragmento de habitat, pode haver
recolonizacéo por parte dos recursos apds a saida
do consumidor. Nesse ultimo caso, a subdivisdo
de habitats pode fornecer um refigio temporario
para os recursos, onde estes podem aumentar suas
abundancias e eventualmente se dispersar para
outros fragmentos (Baggio et al., 2011). Dessa
forma, a heterogeneidade na distribui¢io dos re-
cursos pode ter efeitos negativos significativos na
dinamica consumidor-recurso.

A conectividade do ambiente ndo demonstrou
influenciar a estabilidade do sistema consumidor
-recurso estudado. De forma geral, nosso resultado
pode ser consequéncia das diferentes decisoes que
podem ser tomadas pelos individuos em paisagens
heterogéneas (Fahrig, 2007). Esperavamos que,
em ambientes fragmentados, os consumidores
evitassem atravessar as bordas dos fragmentos,
reduzindo as taxas de encontro do recurso. No
entanto, outra possibilidade é que, em algumas
espécies, os individuos ndo possuam restrigoes
para atravessar as bordas de fragmentos de habitat
(Fahrig, 2007; Youngquist & Boone, 2014). Nesse
caso, os individuos tenderiam a atravessar rapida-
mente as barreiras ou matrizes até chegar ao pro-
ximo fragmento (Fahrig, 2007). De fato, em nosso
experimento, observamos que nos tratamentos com
menor conectividade, os girinos procuravam nio
despender muito tempo nas areas mais rasas. Esse
comportamento pode implicar em um tempo de
procura ndo necessariamente maior em paisagens
fragmentadas, como esperavamos. Além disso,
é possivel que a conectividade seja importante
apenas quando interage com o efeito da agregacio
de recursos. Nesse caso, em ambientes onde o re-
curso esta agregado, a baixa conectividade poderia
dificultar ainda mais o acesso do consumidor aos
recursos (Huffaker, 1958; Levin, 2009). Ja com
alta conectividade, o consumidor poderia se des-



locar por todo o ambiente e encontraria o recurso
mais facilmente, podendo leva-lo a deplecao antes
que fosse reposto. Dessa forma, fatores ligados a
conectividade ndo contemplados por nosso estudo,
como diferentes respostas comportamentais a
fragmentagdo e a interagdo entre conectividade e
agregacao de recursos, devem influenciar o sucesso
de forrageio do consumidor (Fahrig, 2007).

Concluimos que a heterogeneidade do ambien-
te se relaciona com a estabilidade do sistema
consumidor-recurso principalmente por meio da
distribuicdo espacial dos recursos. Além disso, a
conectividade do ambiente, sozinha, nido parece
ser capaz de influenciar a estabilidade do sistema
consumidor-recurso em casos em que os individuos
nao evitam cruzar as bordas dos habitats. Por fim,
sugerimos que futuros estudos foquem em quan-
tificar as taxas de encontro em sistemas em que
as respostas comportamentais dos consumidores
a fragmentacio variem e em que a conectividade
pode mediar o acesso a recursos com diferentes
niveis de agregacao.
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