Competi¢cao no tempo evolutivo e a
estrutura de comunidades




Aula de hoje:

@ Importancia de incorporar a historia evolutiva nos
estudos de competicdo interespecifica.

@ Discutir alguns conceitos importantes como: Deslocamento
de Caracteres, "Relaxamento Ecologico”, Nicho do
Individuo, Nicho Vago e Radiacoes Adaptativas.

@ Caracterizar a competicao entre clados distintos.



Processos ecologicos e a estrutura de
comunidades: principio da exclusdao competitiva

P. caudatum grown sepﬁrately
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Processos evolutivos e a estrutura de
comunidades: competicao e o
deslocamento de caracteres

x, resource (e.g., seed size)

Abundance of
variable resource
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Processos evolutivos e a estrutura de
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Deslocamento de caracteres
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Deslocamento de caracteres

G. fuliginosa

fuliginosa
v

Los Hermanos Santa Cruz
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Deslocamento de caracteres

G. fuliginosa G. fortis

fuliginosa
v

Los Hermanos Santa Cruz

fortis
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= Daphne Major
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Em ilhas distintas Na mesma ilha

definicdo (do padrdo): padrdo no qual duas espéecies sao mais
distintas entre si quando ocorrem na mesma localidade do que

quando ocorrem separadamente.
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Deslocamento de caracteres

G. fuliginosa G. fortis

fuliginosa
v

Los Hermanos Santa Cruz
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Bill depth (mm)

4 5 6 7
Bill depth (mm)

Em ilhas distintas Na mesma ilha

definicdo (do processo): processo evolutivo que acentua as diferencgas
entre populacoes simpatricas de duas especies distintas que é
resultado de interacoes (em geral competicao) entre as especies.



Deslocamento de caracteres

Seca em 1977: reduziu
disponibilidade de
sementes pequenas.
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Deslocamento de caracteres

Seca em 1977: reduziu
disponibilidade de
sementes pequenas.

evolugado (rapida)
de bicos maiores
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Deslocamento de caracteres

Seca em 1977: reduziu
disponibilidade de
sementes pequenas.

evolucdo (rapida)
de bicos maiores  condigoes
: : normais
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Deslocamento de caracteres

Seca em 1977: reduziu
disponibilidade de
sementes pequenas.
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Deslocamento de caracteres

Seca em 1977: reduziu 2004: nova
disponibilidade de seca
sementes pequenas.
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Competicao e o deslocamento de caracteres

x, resource (e.g., seed size)

Abundance of
variable resource
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9 small ground finch medium ground finch large ground finch
g Geospiza fuliginosa Geospiza fortis Geospiza magnirostris
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Species A Species B cactus finch large cactus finch large cactus finch
Geospiza scandens (Genovesa) (Espafiola)
Geospiza conirostris Geospiza conirostris
'gﬁ ->
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1 2 3 1 5
O grande tentilhZo do chio O grande tentilho d O pequeno tentilho do solo

dos catos tem um sharp-beaked ground finch small tree finch large tree finch
tem um bico grande ¢ forte | tem um bico grande tem um bico pequeno mas gy

. 2 e 3 mo para poder Geospiza difficillis Camarhynchus parvulus Camarhynchus psittacula
que lhe permite csmagar as que lhe permi apan forte para ps artir
sementes grandes ¢ duras cortar insectos existentes no solo sementes dos catos

&

woodpecker finch vegetarian finch warbler finch
Cactospiza pallidus Platyspiza crassirostris Certhidea olivacea




Deslocamento de caracteres

Allopatry Sympatry

O. mouhoti O. cuvera O. mouhoti O. cuvera

Coloragao e tamanho de corpo



Deslocamento de caracteres

Allopatry Sympatry

O. mouhoti O. cuvera 0. mouhoti O. cuvera

Allopatry
o O. mouhoti, E. Thailand
8- ® O. cuvera, Assam

Sympatry

Coloragao, tamanho do corpo © 0. moutoti, N. Thailand

e da genitalia
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Deslocamento de caracteres na
comunidade como um todo

E silvestris
E. silvestris

E. chaus

E caracal

E. chaus

F. caracal

A principio resultado da competi¢do, mas...




Deslocamento de caracteres na
comunidade como um todo

F. silvestris
F. silvestris
E. chaus

F. caracal
E chaus

F. caracal

Diametro do canino (mm)

A principio resultado da competicdo, mas essa distribuicdo regular
so é esperada quando:

1- a competicao e determinada por um Gnico eixo de variagao
fenotipica.

2- houver uma relagdo linear entre o fenotipo e a utilizagao de
recursos



Variagao individual no uso do recurso

Os diferentes individuos tem
praticamente o mesmo nicho.

Populagao

Individuos

Dimensao do Nicho




Variagao individual no uso do recurso

Os diferentes individuos tem Individuos tem nichos distintos.
praticamente o mesmo nicho. Especializagao individual.

Populagao

Individuos
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Variagao individual no uso do recurso

Os diferentes individuos tem Individuos tem nichos distintos.
praticamente o mesmo nicho. Especializagao individual.

Populagao

Individuos
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Dimensao do Nicho Dimensdo do Nicho

Nicho da populagdo praticamente  Nicho da populagdo maior do
igual ao nicho de cada individuo.  que o de cada individuo.




Possiveis consequencias do deslocamento de
caracteres dentro de uma populacgao

Esgana-gato
(Gasterosteus aculeatus)

Ecomorfo

Bentico

Limnetico

Ecomorfo: um organismo, populagcdo ou espeécie onde
sua morfologia é determinada pelo ambiente.
Ocupam o mesmo microhabitat.




Possiveis consequencias do deslocamento de
caracteres dentro de uma populacgao

Esgana-gato
(Gasterosteus aculeatus)

Ecomorfo —} Dieta

Béntico Invertebrados
no fundo
Limneético Zooplankton

Ecomorfo: um organismo, populagcdo ou espeécie onde
sua morfologia é determinada pelo ambiente.
Ocupam o mesmo microhabitat.




Possiveis consequencias do deslocamento de
caracteres dentro de uma populacgao

Os ecomorfos estao adaptados ao seu microhabitat.

Benthic
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O deslocamento de caracteres pode resultar em
duas especies distintas

Ancestor

de reproduzir
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O deslocamento de caracteres pode resultar em
duas especies distintas
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O deslocamento de caracteres pode resultar em
duas especies distintas

Especiagdo Ecologica
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divergen’re entre ambientes l[imnetic benthic benthic
(ou micro-ambientes)
distintos.




Relaxamento Ecologico
(“Ecological Release”)




Relaxamento Ecologico ("Ecological Release”)

Na ausencia de competicao

Na presenca de competicao (Relaxamento)

—

Definicao: a expansao do nicho de uma populagao
(ou especie) quando competicdo e reduzida.




Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na presenca de Na ausencia de espécie
espeécie competidora competidora (Relaxamento)

Populagao

q

Individuos

Visdo classica onde o nicho dos individuos é
igual (ou quase igual) ao nicho da populacao.



Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na presenca de Na ausencia de espécie
espeécie competidora competidora (Relaxamento)

Populagao

q

Individuos

nicho dos individuos se reduz enquanto o
nicho da populagdo se expande.



Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na auséncia de espécie
competidora (Relaxamento)

Na presenca de
especie competidora
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Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na auséncia de espécie
competidora (Relaxamento)

Na presenca de
especie competidora




Relaxamento Ecologico: Experimento de exclusao
do competidor.
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Potenciais competidores

Espécie “alvo”

Gasterosteus aculeatus

Cottus asper



Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?
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Potenciais competidores
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Relaxamento Ecologico populacional?
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Relaxamento Ecologico populacional?
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Relaxamento Ecologico individual?
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Relaxamento Ecologico individual?
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Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na presenca de Na ausencia de espécie
especie competidora competidora (Relaxamento)




Relaxamento Ecologico: individual ou populacional?

Na presenca de Na ausencia de espeécie
espécie competidora competidora (Relaxamento
do Individuo!!!)




Relaxamento Ecologico ("Ecological Release”)

Unico “pica-pau” na ilha Espécie aparentada do continente que
de Hispanhola convive (e provavelmente compete) com
outras especies de pica-pau.

(A) Melanerpes striatus (B) Melanerpes aurifrons

Female Female

Espécie da ilha de Hispanhola apresenta maior grau de dimorfismo
sexual no comprimento do bico e lingua do que espécies aparentadas
do continente que convivem com outras espécies de pica-pau.



Relaxamento Ecologico ("Ecological Release”)

Unico “pica-pau” na ilha Espécie aparentada do continente que
de Hispanhola convive (e provavelmente compete) com
outras especies de pica-pau.

(A) Melanerpes striatus (B) Melanerpes aurifrons

Female Female

Machos e femeas de Melanerpes
striatus forrageam em lugares e
de formas distintas.



Relaxamento Ecologico ("Ecological Release”)

Fenomeno mais comum em ilhas!

(A) Melanerpes striatus (B) Melanerpes aurifrons

Female Female




Ausencia de competicdo: evolugdo de
formas de vida distintas

Ilhas ou habitats depauperados de diversidade: em geral
apresentam espécies com formas de vida ndo usuais.

As larvas na maioria absoluta das espécies
de mariposas e borboletas sdao herbivoras.




Ausencia de competicao: evolucao de
formas de vida distintas

Ilhas ou habitats depauperados de diversidade: em geral
apresentam espécies com formas de vida ndo usuais.

As larvas na maioria absoluta das espécies
de mariposas e borboletas sdao herbivoras.

No Havai as larvas do genero
Eupithecia sao predadoras!!!



Para entender a
importancia das interacoes
ecologicas na estrutura de
comunidades precisamos
incorporar a historia
evolutiva dos grupos que
compoem uma dada
comunidade

Isolamento

Perto da fonte

Longe da fonte




Estrutura de comunidades: efeito da competi¢ao

Anolis no Caribe
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Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Ecomorfos

CROWN-GIANT

TRUNK-CROWN

e

Dossel

Anolis occultus
Cerro Punta, Puerto Rico
© Father A dnchez Mujio:

GRASS-BUSH




Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Anolis no Caribe

Hispaniola
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Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Anolis no Caribe

Cuba Hispaniola
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Sortimento de espécies
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Especiagdo ecologica

Jamaica Puerto Rico
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Competicao

Sortimento de espécies

P. aurelia grown separately

& % Defini¢ao: processo no qual somente

R cacdat rown spaso especies distintas o suficiente sao capazes
de entrar e permanecer na comunidade.
Implica que exclusao competitiva & um

Both species grown together .
Time (days) fator importante.

Population Densities




Competicao

Especiag¢ao ecologica

Definicao: processo no qual o

isolamento reprodutivo resulta da
selecdo natural divergente entre &
ambientes (ou micro-ambientes) — L LU L
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P. aurelia grown separately

' P

P. caudatum grown separately

Both species grown together
Time (days)

Competicao

/

Sortimento de espécies

Limnetic
X
limnetic

Especiag¢ao ecologica
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Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Cuba Hispaniola
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Sortimento de espécies
VS
Especiagdo ecologica

Jamaica Puerto Rico
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Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Sortimento de espécies

Especiacdo ecologica

Sortimento de espeécies: diferentes espécies imigraram para a ilha, exclusao
competitiva @ um processo muito importante

Especiacdo ecologica: especies presentes na ilha se originaram na ilha e sao
fruto de um ancestral comum e sele¢do natural divergente




Estrutura de comunidades: efeito da competigao

Cuba Hispaniola
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Jamaica Puerto Rico
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P2 P3 P1

Especiacdo ecologica



Radia¢ao Adaptativa

Tentilhoes de Darwin

small ground finch medium ground finch large ground finch
Geospiza fuliginosa Geospiza fortis Geospiza magnirostris

Galapagos

(-

cactus finch large cactus finch large cactus finch
Geospiza scandens (Genovesa) (Espafiola)
Geospiza conirostris Geospiza conirostris
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N
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sharp-beaked ground finch small tree finch large tree finch
Geospiza difficillis Camarhynchus parvulus Camarhynchus psittacula

woodpecker finch vegetarian finch warbler finch
Cactospiza pallidus Platyspiza crassirostris Certhidea olivacea

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




Radia¢ao Adaptativa

@ Ocorre em um curto espago de tempo
geologico (ate poucos milhoes de anos)
a partir de um ancestral comum.

small ground finch medium ground finch large ground finch
Geospiza fuliginosa Geospiza fortis Geospiza magnirostris

g;;f“‘,s
%,{' @ Resulta em uma alta riqueza de
Gcactus ﬂmc:lh larg(-i:actus :‘inch Iarge(:actﬁu?)ﬂnch e S P ec i e S,
3 "i @ Resulta em uma alta diversidade de
r ecologias.
W | g
sharp-beaked ground finch small tree finch large tree finch

@ As diferentes ecologias resultam de
adaptagoes (em geral resultam da

. / . ~
b competicdo por recursos).
woodpecl;er finch vegetarian finch warbler finch
Cactospiza pallidus Platyspiza crassirostris Certhidea olivacea

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




Radia¢ao Adaptativa

Vangidae de Madagascar

Cenario A

"Madagascar”

Cenario B

Cenario A: diferentes espécies imigraram para a
ilha.

Cenario B: espécies presentes na ilha se originaram
na ilha e sdao fruto de um ancestral comum




Radia¢ao Adaptativa

Cenario A

I_—
\\M

!5 adagascar”

=

Cenario B

Vangidae de Madagascar Cenario B: espécies presentes na ilha se originaram
na ilha e sao fruto de um ancestral comum

Importante: para ter certeza que esse padrao de fato se adequa a uma radiagao
adaptativa, a ilha deve ser mais velha do que o ancestral comum das espécies.




Radia¢ao Adaptativa

Cenario A

"Madagascar”

Cenario B

Vangidae de Madagascar

Definicdo: diversificacdo rapida de uma Unica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




Radia¢ao Adaptativa

Os passaros com bicos distintos
utilizam recursos muito distintos.

Vangidae de Madagascar

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




Radia¢ao Adaptativa

Os passaros com bicos distintos
utilizam recursos muito distintos.

Muitas vezes a ecologia é
determinada pela morfologia.
Desta forma um conceito
importante é o de “disparidade
morfologica”.

Vangidae de Madagascar

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




Disparidade morfologica
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caracter 1

Definicao: diversidade de tipos morfologicos.

COMPARACAO ENTRE DOIS CLADOS



Disparidade morfologica
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caracter 1

Diferentes formas de medir:

- Area total do “morfo-espaco”.

- Distancia media entre os pares de especie.



Disparidade morfologica no Tempo
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Radia¢ao Adaptativa

O que seria um alfto grau de
disparidade?

1- Maior do que de grupos
relacionados.

2- Maior do que o esperado ao acaso
(modelos nulos de evolugao
fenotipica).

Drepanidinae do Havai

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas
espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.
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Radia¢ao Adaptativa

Generalists
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Drepanidinae do Havai

(bill length)
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Morphological trait axis I (bill width and depth)

Sub-familia Drepanidinae do Havai: 22
espécies na andlise. Cerca de 50 especies
no total (incluindo as extintas).

Ordem Passeriformes: cerca de
5000 espécies e 110 familias.




Radia¢ao Adaptativa
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Drepanidinae do Havai

As espeécies da sub-familia Drepanidinae ocupam uma série de nichos
ecologicos distintos, que no continente sao ocupados por espécies de
diversas familias




Radia¢ao Adaptativa
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Ecological
disparity

Species richness

Definicdo: diversificacdo rapida de uma dnica linhagem evolutiva em diversas

espécies que apresentam um alto grau de disparidade ecologica resultante de
adaptacoes morfologicas, fisiologicas ou comportamentais.




O que favoreceria a ocorrencia de
Radia¢oes Adaptativas?

Tentilhoes de Darwin



Todos os exemplos abaixo sao de ilhas!!!!

Anolis no Caribe

small ground finch medium ground finch large ground finch
Geospiza fuliginosa Geospiza fortis Geospiza magnirostris

cactus finch large cactus finch large cactus finch
Geospiza scandens (Genovesa) (Espafiola)
Geospiza conirostris Geospiza conirostris

sharp-beaked ground finch small tree finch large tree finch
Geospiza difficillis Camarhynchus parvulus [ e

woodpecker finch vegetarian finch warbler finch
Cactospiza pallidus Platyspiza crassirostris Certhidea olivacea

Tentilhoes de Darwin



Radiacdo Adaptativa: Oportunidade ecologica
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Radiacdo Adaptativa: Oportunidade ecologica

Oportunidade ecologica: grande quantidade de recursos evolutivamente
acessiveis pouco usados por especies competidoras (Schluter 2000)




Oportunidade ecologica

Que condicoes resultariam em
oportunidades ecologicas?

@ Colonizagdo de areas isoladas depauperadas de espécies, como por
exemplo ilhas, lagos ou topo de montanhas.

@ Chegada ou evolugdo de um novo recurso.
@ Uma extingdo em massa criando areas depauperadas de espeécies .

@ Adaptagao chave.



Algumas ilhas nao tem todos os Ecomorfos!!!

Cuba Hispaniola

EEERROOO0BREOD lj.l
J B Crown-giant
P2 B Trunk-crown
B Trunk

B Trunk-ground
O Twig
O Grass-bush

Jamaica Puerto Rico
O O | W BEOEROEREREO




Algumas comunidades nao tem todas
as formas de alimentacao

Feeding methods
Fotay]
Rachis I Pinna,
‘leaf’ blade

Parts of
plants —
see

diagram

Pinna

stem

Costa,
stalk of

Costule,
lateral veins
of pinna,
joining costa




Nicho Vago

Feeding methods

Fotay]

=
Parts of : ‘leaf’ blade
plants — Pinna -

see ) I

diagram Costa - E (® Rare) . ‘E

| ’
~
art
Costule - lﬁ%
,}@/

L ,:}& :
ji -<, - -
|| __—Rachis,

: |’ stem

Costa,
Rachis || stalk of

i pinna
Pinna

Costule,

lateral veins
i of pinna,

joining costa

Definicao: quando uma dada comunidade apresenta as
caracteristicas de um dado nicho, mas nenhuma espécie presente

ocupa este nicho.
CLLLLLLLL———_—_——_—_——_—————SSSSSSSSShEEEE



Nicho Vago e convergencia ecologica

s amostra de 47 espécies
W o . . ’ .
quebrador so% meat iy oriq d€ Carnivoros vivos

de 0ss0s”

especialista
em carne

Morfo-espaco da denticdo de Predadores

_J v

Blaire Van Valkenburgh



Nicho Vago e convergencia ecologica

<50% meat

amostra de 47 espécies
50% meat de carnivoros vivos

comunidade de

W g H o . I4
quebrador onivoria carnivoros em
"
de 0ssos Yellowstone, EUA

especialista
em carne
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Nicho Vago e convergencia ecologica

<50% meat

meat-bone /

@ amostra de 47 espécies
50% meat de carnivoros vivos

® comunidade de carnivoros em
Yellowstone, EUA

Carnivoros na America do
Norte no Plioceno (~ 5 a 2 Ma)

“quebrador " onivoria  Carnivoros na America
de ossos” do Norte meio do

Oligoceno (~ 28 Ma)
especialista

em carne

Em cada momento de tempo os nichos sdo ocupados por espeécies
distintas nao aparentadas!




Nicho Vago e convergencia ecologica

<50% meat

meat-bone /

@ amostra de 47 espécies
50% meat de carnivoros vivos

comunidade de carnivoros em
Yellowstone, EUA

Carnivoros na America do
Norte no Plioceno (~ 5 a 2 Ma)

“quebrador " onivoria  Carnivoros na America
de ossos” do Norte meio do

Oligoceno (~ 28 Ma)
especialista

em carne

"Re-Evolucdo” da hiper-carnivoria Mamiferos




Competicao e a substituicao de clados
no tempo Evolutivo
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Competicao e a substituicao de clados
no tempo Evolutivo

CROCODILES

MAMMALS
TERTIARY BIRDS

anAcinus ORNITHISCHIAN | | SAURISCHIAN
DINOSAURS DINOSAURS




Competicao e a substituicao de clados
no tempo Evolutivo

Clade

-
Number of species

Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

Clade
2

a

Clade
|

N

-

>

Number of species

Substituicao do Incumbente
"Incumbent Replacement”




Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

e S
Number of species

Definicao: quando um clado causa a extin¢ao de outro clado mais
antigo por meio de competicdo inter-especifica.



Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

Angiosperms Gymnosperms

of taxa in sample
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Definicao: quando um clado causa a extin¢ao de outro clado mais
antigo por meio de competicdo inter-especifica.



Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

-
Number of species

Condi¢oes:
1- Que as espeécies de ambos clados
habitem o mesmo lugar.

2- Que as espécies de ambos clados
utilizem o mesmo recurso (competicao).

3- Que as espeécies do clado mais antigo
nao tenham sido dizimadas por uma
extingao em massa.

4- Que a diversidade e abundancia do
segundo clado aumente de acordo com a
diminui¢ao do primeiro.




Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

Cheilostomata

Cyclostomata

Clade 1
-t

Number of species

Time (Mya)

competi¢cao por espaco




Deslocamento competitivo
"Competitive Displacement”

Cheilostomata

Cyclostomata

~

Clade 1
-t

Number of species

Time (Mya)

competi¢cao por espaco

Resultados ndo provam que competicdo determinou a historia dos
Briozoa, mas é consistente com essa interpretacao.




Substituicao do Incumbente
“Incumbent Replacement”

Clade

Number of species

Definicdo: processo no qual a extingdo de um clado mais antigo (o
clado “incumbente”) permite que o segundo clado se diversifique. A
extingcdo "desocupa” parte do “nicho” (exemplo: utilizacdo de
recursos) posteriormente “ocupados” pelo clado mais jovem.



Substituicao do Incumbente
“Incumbent Replacement”

Clade

CROCODILES

TERTIARY MAMMALS

CRETACEOUS
Clade
|
JURASSIC

D
Number of species

Definicdo: processo no qual a extingdo de um clado mais antigo (o
clado “incumbente”) permite que o segundo clado se diversifique. A
extin¢do "desocupa” parte do “nicho” (exemplo: utilizacdo de
recursos) posteriormente “ocupados” pelo clado mais jovem.



Substituicao do Incumbente
“Incumbent Replacement”

Clade

Number of species

Subordem extinta Amphichelydia: incapaz de retrair o pescogo e a cabe¢a para
dentro da carapaca.

Subordens Cryptodira e Pleurodira: capazes de retrair o pesco¢o e a cabec¢a para
dentro da carapaca.



Substituicao do Incumbente
“Incumbent Replacement”

Clade

Number of species

Cryptodira e Pleurodira substituiram a subordem extinta
Amphichelydia em diferentes partes do planeta pelo menos de 4
vezes apos a extingcdo do Cretaceo.



Deslocamento competitivo  Substituicao do Incumbente
"Competitive Displacement” “Incumbent Replacement”

Clade | Clade
- 2

£ n
Clade Clade

1 1

= - — < >
Number of species Number of species

Mais comum!!




Resumo Competicdo
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Resumo Competicdo
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Resumo Competicdo

P

Exclusao Mudanga no Nicho

Competitiva ; de uma especie 1

* “Relaxamento”
Ecologico

Deslocamento
Tempo de caracteres

Ecologico * *

Individuo ou Pode ocorrer muito
populagao rapidamente

v

Tambem em caracteres nao relacionados com
competi¢cao por recursos alimentares
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