19.1 Introducéo

Uma unica espécie pode influenciar,
de diversas formas, a composigao de
toda a comunidade. Cada espécie pro-
vé recursos para seus predadores e pa-
rasitos. Algumas espécies (p. ex., ar-
vores), entretanto, fornecem uma am-
pla gama de recursos que sao utilizados por um grande niime-
ro de espécies consumidoras (discutido no Capitulo 3). Por
exemplo, os carvalhos podem ter grande influéncia na deter-
minacio da composicao e da diversidade da comunidade da
qual fazem parte, pois fornecem bolotas (frutos), folhas, gra-
vetos e rafzes para seus herbfvoros especialistas, bem como uma
similar ampla gama de matéria organica morta que ¢ explora-
da por detritivoros e decompositores (ver Capitulo 11). As
espécies podem também ajudar a determinar a composigio e a
diversidade de comunidades por meio de sua influéncia sobre
as condigoes (ver Capitulo 2). Assim, plantas de grande porte
podem criar micro-hdbitats que abrangem as necessidades de
nicho de muitas plantas de menor porte e animais, e grandes
animais fornecem variadas condicoes sobre e dentro dos seus
corpos, que podem ser explorados por diversos parasitos (ver
Capitulo 12). Durante o processo de sucessio, vimos também
que _algumas espécies colonizadoras mudam as condicoes do
ambiente e acabam por favorecer a entrada de espécies tardias

(ver Capitulo 16). Entao, nao vamos nos aprofundar mais nes-
tes processos.

a competicéo
interespecifica
pode determinar
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coexistem

E’ste capitul'o' examina as formas pelas quais competi¢ao,
predagio e parasitismo moldam comunidades. As idéi
apresentamos refletem um debate que tem sido central para
ecologia durante as tltimas quatro décadas. Como exp{)im‘r 4
mos a seguir, existem razdes tedricas convincentes para se‘ ei:
perar que a competigao interespecifica seja importante
moldagem de comunidades mediante a determinag -
— € quantas — espécies podem coexistir. De fato
foi interpretada como sendo de suprem
;(?TC\(;nlanc entre ecélogos na década de 1970 (MacArthur 1972;
d,(())u )L/i,cls,leSv)‘l.S;—ll(’:):tsrnml'l/n'c.nl‘c, a sabedoria convcncion’ )
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cincia a fatores estocdsticos € de nio—fiquilibrio, como pertur-
bagoes fisicas e inconstancia em cond—lgoes (ver Capitulo 16),
e para 0 importante papel de pr.edac;ao e parasitismo (p. ex,
Diamond e Case, 1986; Gee e Giller, 1987; Hudson e Green-
man, 1998). Consideraremos o papel da competicio interes-
pecifica em termos teérico e pratico, antes de avangarmos para
outras interacoes populacionais que, para algumas comunida-
des e para alguns organismos, fazem a competigao ser muito
menos influente.

19.2 Influéncia da competicao na estrutura
de comunidades

A visio de que a competicdo interespecifica atuava de forma
central na moldagem de comunidades foi inicialmente pro-
movida pelo principio de exclusao competitiva (ver Capitulo
8), 0 qual prevé que se duas ou mais espécies competem porf
recurso limitado, todas, exceto uma, serdo extintas. Algumas
variantes mais sofisticadas desse principio, como o conceito
de similaridade limitante, similaridade 6tima e empacotamento
de nicho (niche packing) (ver Capitulo 8), tém sugerido a exis-
téncia de um limite 3 similaridade de espécies compctidoras e
portanto, um limite ao nimero de espécies que podem ajus-
tar-se em uma comunidade antes do nicho disponivel ficar
completamente saturado. Dentro desta abordagem tedrica 3
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estio competindo entre si todos
‘minuto em minuto, ¢ também onde o
o, existe consenso de que a competigio
L na sua estruturagio. Por outro lado,
fatores impegam as interagoes competiti-
ponto de haver exclusio competitiva, por
uindo densidades ou periodicamente alternan-
mpetidor mais forte. Nesse contexto, Hutchin-
bservou que comunidades fitoplanctonicas ge-
> muito diversas, apesar da baixa oportunidade de
~ihamento de recursos (o seu “paradoxo do plincton”), e
iu que flutuagoes breves em condigoes (p. ex., tempera-
) ou recursos (luz ou nutrientes) podem impedir a ocor-
 éncia de exclusio competitiva e permitir alta diversidade. Flo-
~ jere colaboradores (2002) testaram esta hipdtese, comparan-
o diversidade de espécies em inéculos de comunidades fi-
mplanctdnicas paturais em microcosmos mantidos em alta
(100 pmol férons m2 s1) ou baixa (20 pmol fétons m? s°!)
* |uminosidade, com diversidades obtidas quando os niveis de
* Juz foram periodicamente trocados de alto para baixo ¢ entdo
" o contrdrio novamente a cada 1, 3, 6 ou 12 dias em um expe-
" imento de 49 dias. Conforme o previsto por Hutchinson, as
diversidades foram altas sob condigoes flutuantes, em que foi
menor a probabilidade de a competigio interespecifica resul-
ar em exclusio competitiva (Figura 19.1).

Talvez a forma mais direta de de-
terminar a importincia da competi-
¢iio na prdtica seja a andlise de resulta-
dos de manipulagoes experimentais em
campo. Nesses estudos, uma dada es-
picie ¢ removida ou adicionada & comunidade em estudo, ¢
etio monitoram-se as respostas das outras espécics. Dois le-
vinamentos importantes de experimentos de campo sobre
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tanto, estd sujeita as lim
nados pelos ecologos. Apesar dis
cerca de 90% dos estudos havi
de competigio interespecifica, esp
em organismos terrfcolas, de dgua
vamente. Na mesma linha, quando ele ex
ladamente ou em pequenos grupo,arf(dug
vez do exame de estudos totais que poderi
grupos de espécies, 76% mostraram efeitos de comy
menos algumas vezes, ¢ 57% mostraram efeitos em |
condicoes em que elas foram examinadas. Novament
sultados foram semelhantes para organismos terricolas,
cos e marinhos. A revisio de Connell (1983) foi mais re
do que aquela realizada por Schoener: 72 estudos publicad
em seis revistas importantes, abordando um total de 215 es-
pécies ¢ 527 experimentos diferentes. A competigio interes-
pecifica foi demonstrada na maioria dos estudos, em mais da
metade das espécies, e em aproximadamente 409% dos experi-
mentos. Em contraste com Schoener, Connell constatou que
a competigio interespecifica foi mais prevalente em organis-
mos marinhos do que em terrfcolas, assim como era mais co-
mum em organismos grandes do que nos pequenos.

De forma conjunta, as revisoes de Schoener e de Con-
nell certamente indicam que a comperigio interespecifica ¢
algo comum, Sua porcentagem de ocorréncia entre espécies ¢
admitidamente menor do que sua porcentagem de ocorréncia
em estudos completos, Entretanto, isso € esperado, visto que,
por exemplo, se quatro espécies estio arranjadas em uma vni-
ca dimensio de nicho e todas as espécies competem entre si,
seriam afetados apenas trés das seis (ou 50%) de todos os pa-
res de interagoes possiveis.

Connell também observou, en-
tretanto, que em estudos de apenas um
par de espéeies, a competigo interes-
pecifica foi quase sempre evidente, ¢,
com mais espéeies, a prevaléncia abaixou acentuadamente (de
mais de 90 para menos de 50%). lsso pode ser explicado em
parte pelo argumento descrito, mas também pode indicar vids
nos pares de espécies estudadas e nos estudos que de fao sio
registrados (ou aceitos por editores de revistas). I muito pro-
vivel que a escolha de muitos dos pares de espécies para estu-
do tenha sido devida & sua natureza “interessante” (porque
suspeitavam da existéneia de competigio entre elas) e, se nada
¢ encontrado, isso simplesmente nito ¢ registrado, Julgara pre-
valéncia de competigio a partir de tais estudos ¢ de certa for-
ma semelhante a julgar a prevaléncia de padres envolvidos com
estupro ou drogas a parer de jornais sensacionalistas, Vids na

.mas os dados
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0s uﬁtfprdﬁlexﬁa real, apenas
em estudos de grandes grupos cie- ;sxsgm ¢
ativos” podem ser conscientemente e
;:%it um 0[1,1 poucos “positivos”. Portanto, oS resultados de
ramentos, como aqueles de Schoeﬁ:lr Z Cpng:ll, z;g:nf:g,
B e desconbecida, a frequinciaca & k
e magmﬂlde‘ o Conforme citado, insetos fit6fa-

~ gos foram pouco representados nos da-

dos de Schoener, embora revisoes
sobre eles surgiram que a competigao

b 3 iR o :
'mgi:iade para ¢ relativamente fara no grupo como
um todo (Strong et al., 1984) ou em

comunidade
: clo menos em alguns grupos — por

exemplo, nos “cortadores de folhas” (Dcm}’o et a_l., 1995).
Existem também exemplos de “nichos vagos’ para Insetos fi-
tofagos: sitios de alimentagio ou modos de alimentagao em
plantas que sao distribufdas amplamente ¢ que €m algumas
regides sao utilizadas pela fauna de insetos, mas nao em outras

artes do mundo, onde a fauna de insetos nativos ¢ diferente
(Figura 19.2). Essa falha em saturar o espago de nicho tam-
bém serve como evidéncia contra a nogao de um poderoso
papel de competigao interespecifica. Em um nivel mais geral,
tem sido sugerido que herbivoros como um todo quase nunca
sio limitados por alimentos, e que, portanto, provavelmente
nio competem por recursos em comum (Hairston et al., 1960;
Slobodkin er al., 1967; ver Segao 20.2.5). Essas sugestoes ba-
seiam-se nas observagoes de que plantas verdes sio em geral
abundantes e encontradas preponderantemente intactas. Elas
sio raramente devastadas, e a maioria dos herbivoros ¢ escassa

pode ter pouca ou ne
vamente rara entre herbfvoros

entre alguns tipos de insetos fit6

19.2.2 O poder estrutdr,addrd

Mesmo quando a competigdo € poten=
cialmente intensa, ainda assim as es-
pécies podem coexistir. Isso tem sido ¥
destacado em estudos tedricos de co- = =

unidades-modelo em que individuos de cada espéc
suem distribuicio agregada — embora com distribui |
pendente de outras espécies —, COmperem por [ECUTSOS Eie ‘
ros e sio distribufdos em manchas (p. ex., Atkinson €.
cks, 1981; Shorrocks e Rosewell, 1987; ver Capitulo 8
espécies exibiram “competigdo contemporinea” (como a ob-
servada nos levantamentos de Schoener e Connell), no senti-
do de que a remogao de uma espécie acarretou um aumento
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do suficientemente altos para |

) a coexisténcia possivel sem qualquer diferen-
10. Portanto, mesmo se a competigao interespecifica
“abundincia das populagoes, ela nio necessaria-
.rmina a composi¢ao de espécies da comunidade. Em
do de campo de 60 tdxons de insetos (Diptera e Hyme-
era) que exploram recursos de 66 tixons de cogumelos com
uicio em manchas, Wertheim e colaboradores (2000) cons-
graram que 2 coexisténcia de insetos poderia ser explicada por
Mgﬁdiﬂﬂa'ﬁsPe_dﬁca na maneira descrita, e a particio 'de re-
ars0s N0 contribuiu de forma detectdvel para a biodiversidade.
3 Por outro lado, mesmo quando
a nao hd competigao interespecifica ou
ela é dificil de detectar, isso ndo signi-
_ fica necessariamente que ela nao tem
imponﬁncia como uma forga 'estruturadora. Espécies podem
jio competir no presente devido a selegao no passado ter fa-
wrecido o evitamento de competicdo e, portanto, uma dife-
renciacdo de nichos (o fantasma da competicao passada de
Connell — ver Capftulo 8). Alternativamente, competidores
que ndo tiveram sucCesso podem jd ter sido levados a extingao;
s espécies observadas hoje em dia podem entao ser simples-
mente aquelas que foram capazes de existir, pois competiram
pOUCo OU Mesmo Ndo competiram com outras especies. Adi-
donalmente, espécies podem competir apenas raramente (por
ecemplo, durante explosdes do tamanho populacional) ou so-
mente em alguns locais com alta densidade, embora o resulta-
do de tal competigao possa ser crucial para a sua existéncia
wntinuada em um local em particular. Em todos estes casos,
icompeticao interespecifica deve ser vista como uma influén-
da poderosa sobre a estrutura de comunidades, afetando quais
Bpécies podem coexistir e a natureza precisa daquelas espécies.
E-ﬂtretanto, essa influéncia nio serd refletida no nivel de competi-
0 contemporinea. E claro que a intensidade da competigao
“ntempordnea pode 4s vezes ser relacionada apenas fracamente
 poder estruturador da competicio dentro de comunidades.
Essa fraca relacao tem levado

Previsge : :
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g0 ¢q, Previses emergem prontamente da teoria de compe-
fVencional (ver Capitulo 8).

I,
m’:l;‘:i()loms potenciais (]L-IC'C()C‘X-iSl‘L'm’ em uma .C()muni‘—.
Secic, I‘Z)Lm’ pelo menos, exibir diferenciagao de nicho (ver
e 19.2.3)
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- ‘em um ambiente homogéneo, a natureza
iente ¢ 0 comportamento de agregacio das

Os virios tipos de diferenciagao de n
tas foram descritos no Capftulo 8. Po
podem ser utilizados de forma di erenci
cer dentro de um tnico hdbitat ou como |
micro-hdbitat, distribui¢io geogrdfica ou
poral, se os recursos sao separados espacia
Alternativamente, as espécies e suas capacidades com
podem diferir em suas respostas as condigdes ambient
também pode ser expresso como diferenciagio em
bitat, geogrdfica ou temporal, dependendo das man
quais as condigoes variam. g

19.2.3.1 Complementaridade de nicho

Em um estudo de diferenciagao de ni-
cho e coexisténcia, diversas espécies de
peixes-palhago (anenome fish) foram
estudados préximo a Madang, em Pa-
pua-Nova Guiné (Elliott e Mariscal,
2001). Esta regido tem a maior rique-
za em espécies, tanto de peixes-palha-
co (9) quanto de suas anémonas hospedeiras (10). Cada indi-
viduo de anémona ¢ tipicamente ocupado por individuos de
apenas uma espécie de peixe-palhago, visto que os residentes
sio agressivos e repelem intrusos (embora interagdes agressi-
vas sejam menos freqiientemente observadas entre peixes-pa-
lhaco de tamanhos muito diferentes). As anémonas parecem
ser um recurso limitante para os peixes, porque quase todas as
anémonas estavam ocupadas. Adicionalmente, quando algu-
mas foram transplantadas para novos locais, observou-se que
estas foram rapidamente colonizadas ¢ que houve um aumen-
to na abundéncia de peixes adultos. Um levantamento em trés
recifes em quatro zonas (préximo a praia, meio da lagoa, bar-
reira externa do coral e alto mar: Figura 19.3a) mostraram
que cada peixe-palhago estava primariamente associado a uma
espécie em particular de anémona ¢ que cada um mostrou
uma preferéncia caracterfstica por uma zona em particular
(Figura 19.3b). Diferentes peixes-palhago que viviam na mes-
ma anémona estavam tipicamente associados a diferentes zo-
nas. Por exemplo, Amphiprion percula ocupava a anémona He-

teractis magnifica na zona proxima a praia, ¢ A. perideraion

ocupava H. magnifica nas zonas de alto mar, Ellior ¢ Mariscal

conclufram que a coexisténcia das nove espéeies de peixes-pa-

lhago nos recursos limitados de anémonas foi possivel devido

as diferengas de seus nichos, junto com a capacidade das espé-
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a0 longo de outra dimensio (zona ocupada).
complementar ao longo de diversas dimensoes
jemonstrado para guildas tao diversas quanto lagar-
ener, 1974), mamangavas (Pyke, 1982), morcegos
(M Venzic ¢ Rolfe, 1986), carnivoros de florestas pluviais (Ray

e 2001) e drvores tropicais (Davies ez al., 1998),

obinofo descrito a seguir.

19. 2,' 3.2 Diferenciagio de nicho no espago

As drvores variam em suas capacida-
des de usar recursos como luz, dgua e
nutrientes. Um estudo em Bornéo, de
11 espécies de drvores do género Ma-
ranga, MOSLrou. uma marcada diferenciagio em necessida-
s de luz, desde espécies com demanda de luz extremamente
Jia, como M. gigantea, até espécies tolerantes sombra, como
M. kingii (Figura 19.4a). O nivel médio de luz interceptado
pelas copas dessas drvores tendia a aumentar conforme elas
cresciam, embora a importancia relativa das espécies perma-
necesse constante. As espécies tolerantes a sombra eram me-
nores (Figura 19.4b) e persistiam no sub-bosque, raramente
sstibelecendo-se em microssitios perturbados (p. ex., M. kin-
i), em contraste com algumas espécies de maior tamanho
om alta demanda de luz e que eram pioneiras em grandes
dareiras de floresta (p. ex., M. gigantea). Outras eram associa-
das com niveis intermedidrios de luz e poderiam ser conside-
ndas especialistas de pequenas clareiras (p. ex., M. trachyphylla).
Asespécies de Macaranga também se diferenciaram ao longo
del'lm segundo gradiente de nicho, com algumas espécies sendo
mais comuns em solos argilosos e outras em solos arenosos
(E‘Sl{fa 19.4b). Essa diferenciacio pode ser baseada na dispo-
?(l’l:)lhe(}ziedc'le nu'tri_e'ntes (gera’lmente mgior em solos argilo-
it 18p0mb1.hda<\ie de dgua (pos'swelmente menor em
05 argilosos devido s camadas mais finas de raizes e de
w“l’é‘::zl :\csisim como o obsefvado com 0s peixes—palhagcz, 'existe
e ae lSomplemcnta’rl'dade de nicho entre as especies de
s ieregn; ortanto, espécies com pecessndades similares de
pcdalmemeem termos de prefcrenCIa de textura de solos, es-
no caso das espécies tolerantes a sombra.
3 Parci‘:};s::me partigﬁo de 1\1icho por cspécies de Mammngfz
Rt (o r}tedrelacxonada a l}eterogeneldade horlzoptal em
i ticio o ?S e luz em relagao a0 tamanl\w da clarelra‘, dis-
Yeticy| ( tur'P'OS. ch solos) e parf:lalmente a heterogene'ldade
a atingida, profundidade da camada de raizes).

n_l'nciro;?]%?: cctomicorrfzicos no chao de uma ﬂorcsta‘c_lc pi-
ey nom lrestnosa)‘tambc’:m exploram recursos dlf(:l'ffl?—
4 sty gy, : lzl_ﬂ‘“f.) VC'l‘tﬂlC'dll. At.é recentemente, nao Lll p(').s.sf‘-
Hoje em i "“Hbmga() in situ de hifas de cc.r(mn%*orrr/:u:s.
c,’possfvcis'cc.ntrs[anm, andlises de I)N'/\ permitem ldcm‘lf:—
Ie _c()m*mslpéucs (m'csn'm na auséncia de nomes de espé-
““ﬂmud!,‘)r:r suas dl.surll')luc,'()cs. O Sf)l() 'du ﬂ(.)rcsm tinha
Abem desenvolyida de serrapilheira acima de uma

,, a diferenciagao de nicho envolve diversas -
10, € espécies que ocupam posigoes similares
dimensao (espécie de anémona usada) ten-

A
19.2.3.3 Diferenciagio de nicho no te
A competicio intensa pode, em teo
ria, ser evitada pela partigao de recur-
sos no espaco horizontal ou vertical,
como nos exemplos anteriores, o# no
tempo (Kronfeld-Schor e Dayan,
2003), por exemplo, alternando os ciclos de vida ao
ano. E digno de nota que duas espécies de louva ,
normalmente sao predadores em muitas partes do mundo
existem muitas vezes tanto na Asia quanto na América
Norte. Tenodera sinensis e Mantis religiosa possuem cicl
vida com fases separadas por 2-3 semanas. Para testar a hipc
se de que esta assincronia serve para reduzir a competigao inte-
respecifica, a época de eclosao de seus ovos foi experimental-
mente sincronizada em experimentos replicados de inclusao
(Hurd e Eisenberg, 1990). 7. sinensis, que normalmente eclo-
de mais cedo, nio foi afetada por M. religiosa. Em contraste, a
sobrevivéncia e o tamanho do corpo de M. religiosa diminuiu
na presenca de 7. sinensis. Visto que esses louva-a-deus sao com-
petidores por recursos compartilhados e predadores um do
outro, o resultado desse experimento provavelmente reflete uma
interacdo complexa entre estes dois processos.

Em plantas, também pode ha-
ver partiao temporal de recursos. Por
exemplo, plantas de tundra crescendo
em condigoes limitadas por nitroge-
nio no Alasca eram diferenciadas em suas épocas de captagao
de nitrogénio, bem como na profundidade de solo em que ele
era extraido e a forma quimica de nitrogénio utilizado. Para
descobrir como as espécies de tundra diferem nas suas capta-
ces de diferentes fontes de nitrogénio, McKane e colabora-
dores (2002) injetaram tres formas quimicas marcadas com 0s
isétopos raros >N (amonio inorganico, nitrato e glicina orga-
nica) em duas profundidades de solo (3 e 8 cm) em duas oca-
sives (24 de junho e 7 de agosto) em um delineamento fato-
vial de 3 x 2 x 2. A concentragao do marcador N foi medido
em cinco plantas comuns na tundra em 3-6 réplicas de cada
tratamento apos sete dias da aplicagao. As cinco plantas mos-
craram ser bem distintas em seus usos de nitrogénio (Figura
19.6). Tanto capim-algodao (Eriophorum vaginatum) quanto
oxicoco (Vaccinium vitis-idaea) usaram uma combinagio de gli-
cina e aménio, embora oxicoco tenha obtido estas formas em
fases mais iniciais de suas estagdes de crescimento ¢ em uma
profundidade menor que o capim-algodao. O arbusto pereni-
folio Ledum palustre ¢ a bétula ana (Betula nana) usaram prin-
cipalmente aménio, embora L. palustre tenha obtido mais desta
forma de nitrogénio no infcio da estagio de crescimento, ¢ a

..eemplantasde
tundra no Alasca



(b)

3,6

Y(n = 35)
3,4

T (n=215)

B (n=222)

: 3,2
' _—_-j_-__ iy

. m B

2,6
;_—__._-__-_ U (n=229)

2,1
BT T

5

2,0
o I | <>
1

Muita luz

w
o

n
o

Altura maxima da &rvore (m)
s

— Pouca luz
indice de iluminagao da copa

de uso, dendo explicar a &
um recurso 4l'inmudmf=i,‘ -

0.2.3.4 Diferenciagio de nicho
i Modelos nulos

Muitos casos de partigio aparente de :
recursos tém sido registrados. E pro-
vdvel, entretanto, que exista tendén-
cia em ndo publicar estudos que ndo
detectaram tal diferenciagio. E sem-
pre possivel, ¢ claro, que esses estudos
“sem sucesso” contenham falhas ou se- ' .
jam incompletos, e que eles falharam em abordar as dimen-
soes relevantes de nicho. Entretanto, uma boa parte deles fo-
ram além do necessdrio e levantam a possibilidade de, em cer-
tos grupos, a parti¢ao de recursos ndo ser algo importante.
Strong (1982) estudou um grupo de besouros hispineos (Chry-
somelidae) que comumente coexistem como adultos em fo-
Ihas enroladas de plantas do género Heliconia. Esses besouros
tropicais de vida longa sao parentes préximos, comem o mes-
mo tipo de alimento e ocupam o mesmo hdbitat. Eles seriam
bons candidatos para demonstrar parti¢ao de recursos. Apesar
disso, Strong nio encontrou evidéncias de segregagao, com
excegdo de apenas um caso entre as 13 espécies estudadas, que
foi fracamente segregada de algumas outras. Os besouros nio
possuem qualquer comportamento agressivo, tanto dentro de
quanto entre espécies; suas especificidades de hospedeiros nio
mudam em fungio da co-ocupagao de folhas por outras espé-
cles que poderiam ser competidoras; e as disponibilidades de
alimento e hdbitat freqiientemente ndo sio limitantes para esses
b_esouros, que sofrem intensamente de parasitismo ¢ preda-
v Nestas espécies, a partiio de recursos associada 3 compe-
tigao Interespecifica parece ndo estruturar a comunidade. Como
éeeTczise";i‘:ét::Oﬂ}zg?e bem ser verdade em muitas comunida-
tdxons tao variados o ESft‘UdOSA it Planta§ envoltlcndo
drvores (Brokaw e Bt?sl}?mo 21t0p lancton (ver Figura 19. l)_e
t€m evidéncias consiste 18 2000), de forma semelhante, ndo

partigio de nichgs e I:tes que sustentem um _fom’ pa pc! pa:inj

de espécies. Apesar dep omogio de coexisténcia ¢ diversidade

padrdes consistentes com a hipétese de

classes d99|l‘:1r(nal)nap Oafcentagem de individuos em cada uma das ¢inco
manho da amostra% © de copa para 11 espécies de Macaranga (1@
11 espécies de aco m Darénteses). (b) Distribuigao tridimensional de
niveis altog de luz (c"' 0 com alturg maxima, proporgdo de caules om
em arela, Cadg egp:?se Semla)) e KNIt iake ol = TS o colia

= glgantean: w cle de Macaranga & Indicada por uma unica letre:
2,;.: beccarlana'n; A: ‘z@:’arl; H = hosei; Y = hypoleuca; T = "'"‘.’M

VL= lamellaga (aegundg‘g':\"’&'(e?al;ln%:ag), hulletti, \/ = havilan
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dlftrenciaqio de nichos serem razoavelmente comuns, eles com
(IteZa n3o s20 universais.

Diversos autores, notadamente
Simberloff e Strong, tém criticado o

- ?@ﬂ%ﬂidade de

w micio nulas é que eles véem como uma tendéncia em
- PRpOrcionar ri . 3
oSl D interpretar “meras diferengas” como

confirmacdes da importincia de com-
" lvantagy ; ; pt—etigéo ir.xterespecfﬁca. Tais trabalhos
b questao .de quio suficientemente grandes ou regu-
em ser as diferencas para interpretarmos como distin-

fie e poc.ieriam ser encontradas ao acaso entre um con-
theg; ;s]l:fClCS-’Este problema levou a uma abordagem co-
e 0 andlise de modelos m.t/os (Gotelli, 2001). Mode-

| 580 modelos de comunidades que possuem certas
ieu;compg:f das suas equivalent.es reais, mas que congregam
- iéncig, d:!}tes 40 acaso, espe:cnﬁcamente excl'umdo as con-
- atiyag g Interagdes bioldgicas. De fato, tais andlises sao
| IStigaca, seguir uma abordagem muito mais geral de in-
%(fam,f.m““ﬁca, a construgio e teste de hipdteses nulas. A
| Qe g lar a {nuitos leitores em um contexto estatistico) €
“Prege, ::1 sejam agregados de forma (o modelo nulo) a
1 . Meno 0 que os 4ados deveriam parecer na_auséncna
“P‘c'_ ; 'sob Investigagao (neste caso, interagoes entre
Particularmen e competigio interespecifica). Se os

et al., 2002).

pécies de fungos ectomi
de uma floresta de pinheiros dete:
por andlise de DNA. A maioria
descrita formalmente e s@o indicad:
codigo (TRFLP = terminal restri
ment length polymorphism). As barras ir
cam a porcentagem de ocorréncia de cada
espécie na serrapilheira, na camada F, na

camada H e no horizonte B (segundo Dickie

dados reais mostram uma significativa diferenca estatistica da
hipétese nula, esta € rejeitada, e a agao do fendmeno sob in-
vestigagdo ¢ fortemente inferida. Rejeitar (ou falsificar) a au-
séncia de um efeito é um fato considerado melhor do que
confirmar sua presenga, visto que existem métodos estatisti-
cos bem-estabelecidos para testar se as coisas sao significativa-
mente diferentes (possibilitando a falsificagao), mas nenhum
para testar se as coisas sao significativamente semelhantes”.

Lawlor (1980) examinou 10 co-
munidades de lagartos na América do
Norte, contendo 4-9 espécies, para as
quais ele tinha estimativas das quanti-
dades de cada uma das 20 categorias
de alimentos consumidos por cada
uma das espécies em cada uma das co-

um modelo nulo
para uso de
recursos -

alimentares em
comunidades ¢
lagartos... s e

munidades (dados de Pianka, 1973). Diversos modelos nu-
los destas comunidades foram criados (ver a seguir) e com-
parados com seus equivalentes reais em termos dos padrdes
de sobreposigao em uso de recursos. Se a competigdo ¢ ou
tem sido uma forga significativa na determinagao da estru-
tura de comunidades, os nichos deveriam ser separados e,
portanto, a sobreposi¢ao no uso de recursos em comunida-
des reais deveria ser menor do que aquela prevista por mode-

los nulos.
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A andlise de Lawlor foi baseada nas “cletividades” das
espécies consumidoras, em que a eletividade .da'espécie i para
0 recurso £ foi a propor¢io da dieta da espécie 7 que consistia
do recurso k. As eletividades, portanto, variavam de 0 a 1,
Essas eletividades foram, por sua vez, usadas para calcular, para
cada par de espécies em uma comunidade, um {ndice de so-

reposicio no uso de recursos que variava entre 0 (sem sobre-

posicio) e 1 (sobreposicao completa). Finalmente, cada co-

munidade foi caracterizada por um tnico valor: a média dos

valores de sobreposicdo no uso de recursos para todos os pares
€ espécies presentes,

Os modelos nulos eram de quatro tipos, gerados por qua-

tro “algoritmos de reorganizagao” (RA1-RA4, Figura 19.7),

(diagramas a direita) (segundo McKane et
al., 2002).

Cada um reteve um aspecto diferente da estrutura original d?
comunidade, com os demais aspectos de uso de recitrsos sen
do aleatorizados.

RALI reteve a quantidade mini-
ma da estrutura original da comuni-
dade. Somente o niimerq original de
espécies e o niimero original de cate-
gorias de recursos foram retidos. As eletividades obscrvadas
(incluindo zeros) foram trocadas em todos os casos por Va-
lores aleatdriog entee Oe 1, Isto resultou em um nimero
muito menor de zerog do que aquele presente na comunit

dade original, A largura de nicho de cada espécic [0l por
tanto, aumentada,

... baseadc
quatro “algoritmos
de reorganizagao




anto nio-zeros, foram

istribui apenas as eletividades nao-zeros. De to-
mos, este foi 0 que mais reteve a estrutura origi-
omunidade.
"~ Cada um dos quatro algoritmos foi aplicado a cada uma
10 comunidades. Em todos os 40 casos, 100 “modelos
" de comunidades foram gerados, e os respectivos 100
wlores médios de sobreposicio de recursos foram calculados.
§ 4 competigio era importante na comunidade real, estas
nédins de sobreposicao deveriam exceder o valor da comuni-

" Jude real. A comunidade real foi, portanto, considerada ter

\Q -
M“vapadrao (retdngulo vertical) e a amplitude (linha vertical)

MM:)M; de 100 comunidades criadas aleatoriamente. A andlise

+ 80mo descrito no texto (segundo Lawlor, 1980).

diferentes tipos dere- de b

que aquela
teve todas
pre foram signi
média do algoritmo foi
caso das comunidades de la
posigoes em uso de recursos st
nicho sio segregadas, e que a com
sui um papel importante na e;
ragao de comunidades. 5
Um estudo semelhante quele da-

Figura 19.7 tratou da partigao tempo-
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foi feita usando-se quatro tipos diferentes de algoritmos de reorganiza-



escala espaci wve m
espacial que 0 esperado ao acaso em sftios
s contendo iscas. Este padrio de rcsultados: —As ve-
el de competigao ¢ confirmado, outras, nio — tém

:fi;) 'a{gzgiclusio geral das abordagens com modelos nulos.

19..2.4 Evidéncias de padroes morfolégicos

Onde a diferenciagao de nicho ¢ ma-
nifestada como diferenciagio morfo-
légica, o espagamento entre nichos
tem seu equivalente na regularidade
em grau de diferenca morfolégica en-
tre espécies pertencentes a uma guil-
da. Especificamente, uma caracterfs-
tica comum sugerida para guildas animais que parecem segre-
gar fortemente ao longo de uma tinica dimensdo de recursos ¢
que espécies adjacentes tendem a exibir diferengas regulares
em tamanho de corpo ou no tamanho dos aparatos de ali-
mentagdo. Hutchinson (1959) foi o primeiro a catalogar mui-
tos exemplos, obtidos tanto de vertebrados quanto de inverte-
brados, de seqiiéncias de potenciais competidores em que in-
dividuos medianos de espécies adjacentes tinham razao de peso
de aproximadamente 2,0 ou razao de comprimento de apro-
ximadamente 1,3 (a raiz ctibica de 2,0). Esta “regra” parece
também ser aproximadamente vlida para guildas tdo diferen-
tes quanto pombas-cuco (cuckoo-doves) coexistentes (razio de
peso médio do corpo de 1,9; Diamond, 1975), mamangavas
(razio de comprimento da probéscide para abelhas operdrias
de 1,32; Pyke, 1982), mustelideos (razio de didmetro do ca-
nino entre 1,23 e 1,50; Dayan et al., 1989) e mesmo fésseis de
braquiépodes (entre 1,48 € 1,57 para comprimento da silhu-
eta de corpo, um indice de tamanho do 6rgio de alimentagio
de !)raquiépodes; Hermoyian et al., 2002). Modelos de com-
petigao nao predizem valores especificos de razio de tamanho
que possam ser aplicdveis em uma ampla gama de organismos
e ambientes, sendo, portanto, necessdrio comprovar se a apa-
rente regularidade descrita ndo ¢ apenas um encontro empiri-
(r:: fgrgl;lt;)r;tict) caso de comu'nidgdcs de braquiépodes (Figu-
.8), anto, Hermoyian e colaboradores (2002) cons-
gz‘::; cli(c)soaoeof% rflr_‘noad;los gtfloz er;l que cada um 'rctirava qua-
L A hc(:)at rlqda‘ aur4la de braquiépodes f6s-
razio de tamanho gntrr:e*méa'c*'w d'téxonS) Pk
seus resultados, eles rc'cittsp Clcsh:? Jafcnlcs- Ragide e
de que as razéc,:s obscrjvadar.am e !p(’)lcsc nula'(l’ <.0,03)
as poderiam ter surgido de taxa

y g X cscC € s1m £

Se a com

oy gzz’lz?o }n‘tcrc.s_pccl’ﬁca de fato molda uma co-
i o8 el ia fazer isto por processos de extingio se-
o spéci uito similares simplesmente
persistir juntas. O registro de

45 seis principais ilhas do H

niao conseguiri-
talhado feito por ornitdlogos
avaf durante o perfodo 1860-

; : p—
IGURA 19.8 Distribuigdes dos comprimentos da ﬁﬂ
cI:e quatro espécies de braquibpodes da famflia Strophomen
obtidos em amostras de sedimento marinho em Indiar
doviciano tardio (c. 448-438 milhdes de anos antes di
espécies mostradas, da esquerda para a direita, sdo Eochon
clarksvillensis, Leptaena richmondensis, Strophomena %lgm;my :
Rafinesquina alternata (segundo Hermoyian et al., 200 s oo

i s

1980 possibilitou a Moulton e Pimm
(1986) estimarem, pelo menos para
a década mais préxima, quando cada
espécie de ave passeriforme foi in-
troduzida e se e quando ela tornou-
se extinta, e quando. Nos registros,
como um todo, havia 18 pares de espécies congenéricas pre-
sentes a0 mesmo tempo em uma mesma ilha. Destes, seis
pares persistiram juntos; em nove casos, uma espécie se tor-
nou extinta; e, em trés casos, ambas as espécies desaparece-
ram (a dltima categoria foi ignorada nas andlises, visto que
o resultado nio é compativel com exclusio competitiva entre
pares de espécies). Em casos nos quais uma espécie se tor-
nou extinta, o par de espécies era morfologicamente mais
similar do que nos casos em que ambas as espécies persisti-
ram: a diferenga em porcentagem média no comprimento
de bico foi 9 ¢ 22%, respectivamente. Este resultado esta-
tisticam.cntc significativo é consistente com a hipdrese de
competigao.
; A abordagem de Mouton e Pimm foi informativa, pois
invocou dados histéricos, fornecendo um lampejo do elusivo
trabalho do “fantasma da competigio passada”. Uma perspec-
tiva evolutiva tem sido incorporada de forma mais explicita
Pt‘lf) uso de “andlises cladfsticas”, que nos possibilitan recons-
truir filogenias (drvores evolutivas) baseadas em similaridades
¢ diferengas entre espécies usando suas moléculas de DNA e/
ou caracterfsticas morfolégicas (ou ainda outras com signifi-
cado biolégico).

Os resultados de andlises com la-

semelhantes’

gi(ll‘:OS Anolis de Porto Rico (Figura Siiinaas & pACE
l)a)a) $40 consistentes com a hipére- S::,:,).\z; ).r‘l
se de evolugio divergente em tamanho lagartos o1 ihas

Idc corpo (Losos, 1992), O estdgio evo-
r:nl\:)o‘)c:))n;c:l;:: espé.cics (0 primc.iro ¢ mais baixo no na l:igu;
no cmnhrin'wntg]f[?(:)ﬁw] bo.r cspécngs IRdreasiimente «hl;’l‘t‘":ﬁ-‘
indice-padrio par; f.mlw-doucu i y
para tamanho de lagartos) com aproximadamen



0 Filogenias de lagartos do género Anolis em

38 e 64 mm (4. occultus e o ancestral de todos os demais
(pos, respectivamenFe), e os tamanhos durante o estdgio com
ités espécies (o préximo nd) eram de 38, 64 e 127 mm. Na
Jamaica, por outro lado (Figura 19.9b), tal padrio nao é ob-
servado; os estdgios com duas ou trés espécies eram compos-
(05 por espécies com tamanhos semelhantes (61 ¢ 73 mm,
depois com 57, 61 e 73 mm SVL). Entretanto, as filogenias
das duas ilhas mostram consisténcia marcante, quando vistas
do ponto de vista de padrées de “ecomorfétipos” — cada um
distinto em morfologia, ecologia e comportamento. Em am-
bas as ilhas, o estdgio com dois ecomorfétipos era composto
por um ecomorfétipo afilado e com pernas curtas, que po-
diam andar vagarosamente sobre suportes estreitos na perife-
fia e drvores, e uma espécie ancestral generalista. No estdgio
om trés ecomorfétipos, também, ambas as ilhas possufam a
mesma assembléia — um ecomorfétipo afilado, um especiali-
udo em forragear em copas de drvores e um tipo associado a
toncos e chao, o dltimo sendo robusto e com pernas longas
flic usava seus saltos e suas habilidades de corredor para forra-
84r no chao. No estdgio com quatro ecomorfétipos, os pa-
0¢s eram idénticos novamente, cada ilha tendo adquirido
UM tipo associado a troncos e copas. Somente no estigio com
“1ico espécies, houve uma diferenca — o ecomorfétipo associa-
2 dcampos com arbustos foi o tltimo a aparecer em Porto
m;Pc;e(Ebora 0 seu equivalente nunca tenha' aparecido na Ja-
i e;galira 19.10). Qbscwe que, em Fada 1lh'a,'um ecomor-
o orf 5 mﬁrll{t.e consiste em uma dnica espécie de Anolis,
X tronc()srto ico tenha diversas espécies ass?gladas a bas,e
i Consie 4 campos com arbustos. Esta andlise filogené-
embli, tStente com a hlp(?tese de que a montagem da
o Oanto em Porto-Rpxco quanto na ]amzflca ter’lha
g, code.rf meio de partigao seqiiencial de mlcro-babl-
; ifcre;; erengas mprfciléglcas 'talvez sc?ndo relac1zna—
s trabqﬁs em utilizagio fie micro-hdbitats. Estenden-
(19 £ Fa 10 para outras ilhas, Losos ¢ colaboradf)res
Mirmaram que a radiagio adaptativa em ambien-

Seme : .
dinﬂria lhanes pode produzir resultados evolutivos extraor-

Mente similares.

{

: (a) Porto Rico e (b) Jamaica. Para
ocinho-cloaca, mm) e ecomorf6tipo: cg = espécie gigante associada a copas de arvores;
do a copas de arvores; tch = associado a troncos e chao; af = afilado e com pernas curtas (s

19.2.5 Evidéncias de distribui
negativamente associa

Diversos estudos tém usado padroes
de distribuicao como evidéncia paraa
importancia de competi¢ao interespe-
cifica. Entre esses estudos, destaca-se
o inventdrio de aves terricolas feito por
Diamond (1975) nas ilhas do Arqui-
pélago Bismarck, regiao oceanica pré- Rere
xima 2 Nova Guiné. A evidéncia mais marcante vem das dis-
tribuigdes que Diamond chamou de “tabuleiros de
(checkerboard). Nestas, duas ou mais espécies ecologicamente
similares (isto é, membros da mesma guilda) possuem distri-
buigdes mutuamente exclusivas, embora interdigitantes, de
tal forma que em qualquer ilha existe apenas uma das espé-
cies (ou nenhuma em alguns casos). A Figura 19.11 mostra
isto para duas pequenas e ecologicamente similares espé-
cies de pomba-cuco (cuckoo-dove): Macropygia mackinlayi e
M. nigrirostris.

Uma abordagem com modelos nulos para as diferengas
em distribui¢des envolve comparagoes entre as co-ocorréncias
das espécies em diversos locais com aquelas esperadas ao aca-
so. A observagio de um nimero excessivamente maior de as-
sociagdes negativas seria interpretada como consistente com o
papel de competi¢ao na determinagao da estrutura de comu-
nidades.

Censos detalhados de plantas

; e e ; ...e plantas nati
nativas e exdticas (introduzidas), ocor- &5 Giieas o
rendo em 23 pequenas ilhas no Lago  ilhas em um |

Manapouri na Ilha do Sul da Nova

Zelandia (Wilson, 1988b), foram usadas para calcular um in-

dice de associagdo para cada par de espécies:
dy = (0 — Ey) / SDy, (19.1)

em que dy ¢ a diferenga entre o nimero observado (O,) ¢ o
esperado (£,,) de ilhas compartilhadas pelas espécies 7 ¢ &, ex-
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FIGURA 19.10 Evolugao das comunidades de lagartos Anolis em (a) Porto Rico e (b) Jamaica para comunidades com
caso de Porto Rico, cinco ecomorfétipos. Legendas nos nds das arvores indicam caracteristicas estimadas das espécies
Losos, 1992). '

of
M M. mackinlayi
(M) . - N M. nigrirostris
P e OO
< © PN O Nenhuma

FIGURA 19.11 Distribuigao tipo tabulerro de
xadrez de duas espécies de pequenas Hom-

bas-cuco Macropygia na regiao de Bismar-
ck. llhas com faunas de pombas cor ool
das estao marcadas com M (M. ARy
residente), N (M. nigrirostris resident) ou

O (nenhuma espécie residente). Qb Ve |
que a maioria das ilhas possui uma das o8
pécies, nenhuma ilha possui ambas & « 3t

mas ilhas nao possuem es alguma (se-
gundo Diamond, 1978). ok ;




; pmoem termos do desvio-padrio (SD, standard deviation)
| jo nimero esperado (5D ).
- Os conjuntos de valores reais resultantes para as comu-
' nidades de espécies nativas e exdticas estao apresentados como
histogramas na Figura 19.12. Eles podem ser comparados com
' modelos nulos de comunidades em que a riqueza de espécies
en ilhas e a freqiiéncia de ocorréncia das espécies foram igua-
| ludas com aqueles valores observados, mas em que se aleatori-
uas ocorréncias das espécies nas ilhas (Wilson, 1987). Mil
al.mtorizaqc‘)es foram feitas, produzindo uma freqiiéncia mé-
@aem cada categoria 4, (os circulos na Figura 19.12). A an4-
I'SC.das plantas nativas mostrou um excesso de associages ne-
giwvas (altamente significativas para as quatro categorias ini-
tais) e associagBes positivas (altamente significativas para as
4o categorias posteriores), com um correspondente déficit
sociagdes préximas a zero. A andlise de plantas exéticas,
¥ contrério, nio mostrou incongruéncia em relagao ao mo-
0 nulo,
gativa?z CCZSO .de espécies nativ;is, 0 €XCesso <—ie associaqét?s ne-
%épmiczlmteme com a agao de exc’lgsao competitiva, e
o srmente plausivel para espécies lenhosas. Entre-
3 podemos descartar uma’e.xphcagao baseada na ten-
‘“Cntespares particulares dcﬂz espécies ocorrerem em hdbitats
g : cilll;e por sua vez nao e.stﬁo‘represlcntado§ em todas
gy ass(;n" 1?88b). A explicagio mais plagslvel, para o
i clagbes positivas entre plantas nativas € a ten-
certas plantas ocorrerem nos mesmos hdbitats. A

Neordanci i
etir g0 e de, espécies ex6ticas com o modelo nulo pode
i hbitos geralmente ruderais e alta capacidade de

ni
di*tribzuaigﬁo’ ou também indicar que ainda nio atingiram uma
:;la(:) de equilfbrio (Wilson, 1988b).

Mero de pares com distribuicoes do tipo tabuleiro

e Yadre,

m"“ndo “M uma comunidade pode ser facilmente calculado
*onimero de pares de espécies que nunca co-ocor-

rem. Uma versio menos estrita da regra de mon
mond em que alguns pares de espécies nunca co-o
ser avaliada com o indice C de Stone e Roberts
indice também mede o grau em que espécies co-o
nio necessita de perfeita segregagao entre espécies.

¢ calculado para cada par de espécies como (R; —.
onde R; e R, sao os niimeros de sitios em que as espéc
ocorrem, € S é o nimero de sitios em que ambas as esp
co-ocorrem. Um indice médio é entdo obtido a partir.

écies
dos os pares de espécies possiveis da matriz. Para uma comu-
nidade estruturada por interagoes competitivas, tanto o nd-
mero de pares “tabuleiro de xadrez” quanto o indice C deve-
riam ser maiores do que os valores esperados ao acaso.
Gotelli e McCabe (2002) avalia-
ram a generalidade de distribui¢es ne-
gativamente associadas (em suporte de
um papel estruturador da competigao) :
em uma metandlise de vdrios grupos taxonémicos em 96 con-
juntos de dados que registraram a distribuigao de assembléias
de espécies em um conjunto replicado de sftios. Para cada con-
junto real de dados, 1.000 versdes aleatorizadas foram prepa-
radas, e, um {ndice de associagio &, calculado (como em Wil-
son, 1988b). Gotelli e McCabe chamaram esse {ndice de ta-
manho padronizado do efeito (standardized effect size, SES).
O resultado dessa andlise para todos os 96 conjuntos juntos
foram concordantes com as previsdes de que o indice C ¢ o
niimero de pares com distribuigdo do tipo tabuleiro de xadrez
devam ser maiores do que o esperado ao acaso (Figura 19.13a,
b). A hipétese nula em cada caso ¢ de que o SES médio deva
ser zero (comunidades reais nio diferentes de comunidades
simuladas) e que 95% dos valores devam estar compreendidos
entre -2,0 e +2,0. A hipétese nula pode ser rejeitada em am-
bos os casos. A Figura 19.13¢ mostra que plantas e vertebra-
dos homeotérmicos tendem a ter valores maiores de SESs para
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FIGURA 19.13 Histogramas de frequéncia do tamanho de efeito pa-
dronizado medido para 96 matrizes de presenga-auséncia obtidas da
literatura usando (a) o escore C e (b) 0 numero de pares de espécies,
formando distribuigdes tipo tabuleiro de xadrez perfeitas. (c) Tama-
nhos de efeito padronizado para o escore C de diferentes grupos ta-
xondmicos. A linha tracejada indica um tamanho de efeito de 2,0, que
corresponde aproximadamente a um nivel de significancia de 5% (se-
gundo Gotelli e McCabe, 2002).

o indice C, indicando fortes tendéncias em direcio a associa-
§Oes negativas entre espécies, do que aquelas enwre pecilotérmi-
cos (invertebrados, peixes e répreis), com excegao de formigas.
Gotelli ¢ McCabe (2002) nio foram tio longe a ponto
de dizer que eles haviam realizado um teste definitivo sobre o
papel de competigio. Eles observam que algumas espécies exi-
bem “distribuiges tipo tabuleiro de xadrez em hdbitat”, visto
possufrem afinidades de hdbitars que ndo se sobrepdem, Ou-
tras po'(‘Icm revelar “distribuigges tipo tabuleiro de xadrez his-
t(?ru;os k co-ocorrendo raramente por terem tido restrigoes de
dispersio desde suas especiagoes alopdtric

; esde s as (isto ¢, diferencia-
o em locais diferentes), Entretanto, t

ais resultados dao peso

2 dag iRy
Gao COmPona i
2. Uma das pnnupalsrmaj v

ativa e atuante no present

De maneira
apenas imper_fcitament? tir
ragoes discutidas anteriormente. - e
3. Como uma altematwa.é competigao atuar
o fantasma da competicao passada pod o
cado para dar uma explicagdo para padrﬁes o
em dia. Entretanto, tal facilidade na invocagdo de
tigio passada ¢ devido ao fato de ser unpossivel
diretamente e, portanto, dificil de rejeitd-la.
4. As comunidades escolhidas para es_tudomlva:na
tipicas. Ecélogos interessados especn%gmen;e em co
ticio podem ter escolhido sistemas “INTErESSANTE .
dos que falham em mostrar diferenciagao de nicho poc
freqiientemente ter sido cons.lderados falIlos e acab
permanecendo, em sua maioria, nao-publicados. .
5. Os padroes de comunidades descobertos, mesmo quando
parecem dar suporte  hipdtese de competigao, ientemente.
possuem explicagdes alternativas. Por exemPIO, espécies que |
possuem distribuiges negativamente associadas podembi
especiado de forma alopdtrica recentemente, € suas distribut-
¢oes podem ainda estar expandindo uma sobre a outra.
6. A explicagao recorrente alternativa 3 competigio como a
causa de padroes em comunidades ¢ que estes podem ter
surgido simplesmente pelo acaso. A diferenciagio df n-
cho pode ocorrer porque as vidrias espécies evoluiram mdg-
pendentemente em diregio A especializagio, ¢ por seus nr-
chos especializados serem aleatoriamente diferentes. Mes-
mo nichos dispostos ao acaso ao longo de uma d!fpel}ﬁo
de recursos apresentam algum grau de diferenca. Similar-
mente, espécies podem diferir em suas distribuicoes PO
que cada uma foi capaz, independentemente, ¢ colonizar
¢ de se estabelecer somente em uma pequens pr()_wl\}ﬁo
dos hdbitats adequados a cada uma. Dez bolas azuis €
bolas vermelhas jogadas ao acaso em 100 caixas quase el
tamente terminardo com distribuigdes diferentes. (,om:
qlientemente, a competigio ndo pode ser inferida Partl‘
de meras “diferengas” apenas. Mas quais tipos ¢ diferen
Gas ((t‘f“;m possibilitam a agio de competigao & et intert
da? Este ¢ o dominio da abordagem de modelos nulos.
A abordagem com modelos nulos, tanto no escudo d¢ dis
ferenciagio de nicho, de padrdes morfologicos ou de p




1a ecologia das espécies em questao no campo, ou de ex-
rentos manipulativos planejados para revelar competi-
r meio de aumentos ou reduges nas abundéncias de
es (Law e Watkinson, 1989). Ela pode somente ser par-
conjunto de ferramentas dos ecélogos de comunidades.
certo que a competicao interespecifica varia em impor-
" dncia de comunidade para comunidade: ela nio possui
um papel dnico e generalizado. Por exer.nplo, ela parece ser
. fregilentemente importante em comunidades de vertebra-
dos, pa:ticularmentc naquelas estdveis, ricas em espécies, e
om comunidades dominadas por organismos sésseis, como
plantas € corais. Por outro lado, ela ¢ menos freqiiente-
mente importante em algumas comunidades de insetos fi-
tfagos. Um desafio para o futuro € entender a razio de
algumas guildas mostrarem evidéncias de papel de compe-
ticio, tais como regularidades em razao de tamanho, e
outras, nao (Hopf ez al., 1993).

9, Finalmente, nao devemos perder de vista o fato de que a
organizacao de comunidades em estudos de campo ¢ qua-
se certamente influenciada por mais de um tipo de intera-
¢ao populacional; por exemplo, os casos dos peixes-palha-
go (ver Se¢ao 19.2.3.1) e fungos ectomicorrizicos (ver Se-
630 19.2.3.2) envolvem mutualismos, assim como compe-
tigio, e os mantideos na Segio 19.2.3.3 eram tanto com-
petidores quanto predadores um do outro. A interagio entre
predagio e competigao pode ser particularmente impor-
tante, como veremos na Sec¢ao 19.4.

«

19.3 Visoes de equilibrio e de nao-equilibrio
ha organizacdo de comunidades

fodemos conceber um mundo em que apenas uma espécie de
Panta (o herbfvoro) possui supremo desempenho ao longo
gl flmpla gama de tolerdncias. Neste cendrio, a espécie
?:Cgt;r capacidade competitiva (aquela com a ma.ior efi-
... Zoflverter recursos em dgscendentes) de.v?rla !evar
lingi, A rp cies com menores capacidades competitivas a ex-
Nidades e ;ﬂuécza em espécies que testfmunhamos em comu-
m pro duzils luma cl?ra demonstracao da falhﬂa da evolugao
Mengo comr tal espécie suprema. Uma extensao deste argu-
por meiopgtmvo .m’dlca que a diversidade quc ser expl.fa_
ag Clijas ey Aa P?TUQEIO de recurso_s entre especies competido-
licuti, cmgi]naas ndo se Sf)brcpoenj completamente, como
W ia-ge o ¢talhe na SF?:IO 19.2, lznrrctunto,ﬂcsrc’u.rgumm—
- €m duas premissas que nem sempre sio vilidas.

ling ,Ozr;r:e”a premissa ¢ que os organismos fstﬁ‘o (':(V)mpc.-
» POr sua vez, segue que os recursos sao l[imitantes.

bateria de ondas em um
em uma floresta. St

A segunda premissa € q
acontecendo e os recursos sao limitado
velmente ird excluir a outra. No mundo r
nenhum ano é exatamente como 0 Outro, € !
tro quadrado de chao é exatamente igual ao v :
so de exclusao competitiva pode nao prosseguir em

a dire¢io no minimo atrasa, e pode mesmo impedi

de um equilibrio ou conclusio estdvel. Qualquer fo
simplesmente interrompa o processo de exclusao comp
pode impedir extingoes e aumentar a riqueza de espéci

Uma distingao bésica, portanto, -
pode ser feita entre teorias de equili-
brio e de nao-equilfbrio. Uma teoria de
equilibrio, como aquela relacionada a .
diferenciagao de nicho, ajuda-nos a focar a atengao nas pro-
priedades de um sistema em um ponto de equilibrio — tempo
e variagao nio sao preocupagoes centrais. Uma teoria de nao-
equilibrio, por outro lado, trata do comportamento transien-
te de um sistema fora do ponto de equilibrio, e especifica-
mente foca atengao no tempo e em variagao. Seria inocéncia,
é claro, pensarmos que uma comunidade real tenha um ponto
de equilibrio precisamente definido. E errado associar esta vi-
530 aos pesquisadores envolvidos com teorias de equilibrio. A
verdade ¢ que investigadores que focam atengio em pontos de
equilibrio tém em mente que estes sio meramente estados aos
quais o sistema tende a ser atrafdo, mas sobre os quais pode
haver grandes ou pequenas flutuagdes. De certa forma, por-
tanto, o contraste entre teorias de equil{brio e de nao-equili-
brio ¢ uma questao de grau. Entretanto, esta diferenga de foco
¢ instrutiva em revelar o importante papel da heterogeneidade
temporal em comunidades.

Conseqiientemente, predadores e parasitos, assim como
perturbagoes fisicas, podem interromper o processo de exclu-
sio competitiva, influenciar profundamente o resultado do
processo competitivo ¢ impor sua prépria ordem na organiza-
¢ao de comunidades. Predagio e parasitismo podem também
afetar a estrutura de comunidades por meio do processo de
“competigio aparente” (ver Segio 8.6), em que uma ou mais
espécies de presas ou hospedeiras sofrem a agio de predadores
ou parasitos que sio sustentados pela presenga de outras espé-
cies de presas ou hospedeiras. Abordaremos o assunto de pre-
dagio e parasitismo nas préximas duas segoes.




A ‘f'mé‘n‘clh da predagﬁo a
de comunidades T
1 Efeitos de pastadores

T . ‘nio-sele-
Aparadores de campos sao predadores 1'elatw:‘1mentt::S n:;)-sd,lo.
tivos capazes de manter vegetagdes campestres r:r; e

i : i 0 primeiro a mencionar que
Darwin (1859) foi o primeiro q e
campos poderia manter uma riqueza em especies SUperio q
la observada em sua auséncia. Ele escreveu que:

Se turfeiras que sempre sao aparadas,. e 0 caso ser(litﬁc—)
mesmo com turfeiras fortemente pastejadas por qua -
pedes, fossem deixadas crescer, as plantas mais vigoros

desenvolveriam-se plenamente, e g}'adualmcnte matariam
as menos Vigorosas; das.20 espécies crescen;io éesir)l u::,z | ;
pequena parcela de turfeiras aparadas (3 por4p nr i g1 | T
desapareceriam caso as outras fossem deixadas cresce FIGURA 19.14 Médias de riqueza em ?sgécz;es v:tg?tfalv'
vremente. gens em parcelas §y]e|tas a diferentes n veis de pa 319 po

dois sitios em regido montanhosa da Etiopia, em outubrs

i jo; ' 2= j ; 3 = pastejo int
i n- tejo: 1 = pastejo leve; 2 = pastejo moderado; jo int
SheE o geralme gapsas]tejo mSito intenso (estimado de acordo com a lotagao

o pastejo pode

aumentar a te sao mais seletivos do que os apara- (oqundo Niwerdera or /e 8

riqueza em dores, e isto é claramente demonstra-

especies do pela ocorréncia, na vizinhanga de

fﬁgj;{f,f’;f,’f tocas de coelhos (Oryctolagus cunicu= 1 R

consumidor)... lus), de plantas que por razoes quimi-  ticas das especies. LImerogg. . mas ne
cas ou fisicas nao sao aceitas por esses ~ €sperar que especies competitivamen- sempre.

animais (incluindo a letalmente venenosa beladona [Atropa  te superiores dorr‘unem O sistema na i
belladonna) e a urtiga [Urtica dioica)). Apesar disso, muitos auséncia de pastejo. Um exemplo particularmente esipa.:xi A
pastadores parecem ter em geral um efeito similar ao dos apa- foi dado por Paine (2902), que mostrou que a e’ii > 0120
radores. Portanto, em um experimento, o pastejo por bois (Bos ~ macro-herbivoros (ouri¢os-do-mar, quitons e lapas**) de um
taurus) e zebus (Bos taurus indicus), em pastagens nativas em  costao rochoso na zona entre-marés na América do I\’Ic.)rte cau-
uma regiao montanhosa da Etidpia, foi manipulado de tal for-  sou o colapso de uma comunidade composta por vdrias espé-
ma a ter um controle sem-pastejo e quatro tratamentos com  cies de algas macroscépicas (kelps) para uma monocultura de
diferentes intensidades de pastejo (diversas réplicas de cada), Alaria marginata; esta foi 10 vezes mais produtiva do que 5 98,
em dois sitios. A Figura 19.14 mostra como o ntmero médio equivalente pastejada (86,0 versus 8,6 kg peso imido
de espécies de plantas variou nos sitios em outubro, o periodo  m2 ano!). Segundo, vimos que espécies de plantas com ca-
quando a produtividade das plantas estava em seu dpice  racterfsticas fisicas ou quimicas contra pastadores provavel-
(Mwendera et al., 1997). Significativamente mais espécies ocor-  mente serio mais fortemente representadas em locais com
reram em niveis intermedidrios de pastejo do que naqueles em pastejo. Bullock e colaboradores (2001) também notaram que,
que ndo houve pastejo ou naqueles em que o pastejo foi mais  enquanto certos capins dominantes diminufram em impor-
1r11tenso (P< 0,05). Nas [)_arclelgs jem pastejo, diversas espécies  tAncia em respostas ao pastejo por ovelhas, a maioria das espé-
altamente competitivas, incluin i 1 - i TS ST A SR
culpta, foram repsponsév;is pellla cocée(;tfisli 7350fgg°0/§bcfgascl>’l?é S:ss S;dlcouleqoneas PRl i P‘;i?oﬁ:g
Eminiyeis intermedidrios de R S : » “M certas €pocas do ano. Adicionalmente, o paste] :

; ’ . 0 gado apa-  verdo produzii umiaumenta na representagao de espécies de
rentemente controlou os capins mais agressivos e competiti-  plantas mais capazes de colonizar dlareime.
vamente dominantes, possibilitando a persisténcia de um ng- Quando a predacio
mero maior de espécies de plantas. Porém, em intensidades SP &ci 0. PIomoNs 2 a probabilidade de
muito altas de pastejo, o niimero de espécies foi reduzido, jd naap AICS_Cfthre » qu_al ; co%xn:::vié ncia
que o gado foi forcado a mudar o intenso pastejo sobre as  exclusdo com R usercllcxa. e predagn_o, mediada por
espécies preferidas para espécies menos preferidas, levando al- de densidadesp d la‘ia Seilda g [FAlego ARDRUMC. 2 ”.]a\loo,{n
gumas delas a extin¢io. Onde a pressao de pastejo foi particu-  as espécies a nf ; gumas.ou e tode}s egl S'rti"f. : :%:
larmente intensa, espécies tolerantes ao pastejo, como Cymo-  Gio € relat VeIs nos quais a competi- ?ml:-'.lf,«‘. by
don dactylon, tornaram-se dominantes, isto ¢ geral YRIRRS fdo-Importante),
A composigio de comunidades de plantas em diferentes gem menis caghe

o - cido como coe-
o : Xisténcia mediady : . (o fendmen@
regimes de pastejo claramente depende de diversas caracterfs. t€m sido registrg [ cnssine, Mog exemplos deste fenan

dos, tal como aquele na Figura 19,14, embord &

coexisténcia de e
poderia haver,

*N. de'T. Pé corres le ; g
: sponde a 0,3048 metro, i VA5
N, de T Também conhecidas popularmene por chapeuzinho chinds:



da por pastejo esteja longe de ser universal.
- (1998) fizeram uma metandlise de 44 raba-
de pastejo sobre a riqueza em espedies de
emas lenticos (lagos), lotcos (nachos), man-
florestais. Os autores concluiram que o resul-
> dependente da situagio em que o estudo foi
2 ou abundincia de nutrientes. Todos os 19 estu-
ecossistemas ndo-enriquecidos ou pobres em nu-
2 intensidade de pastejo do que quando sob bana
pastejo (Figura 19.15a¢). Em contraste, 14 das
s de ecossistemas enriquecidos ou fiCos em nu-
am significativamente MAlOr NQUEZ SM SPACies
hade de pastejo (indicando coexisténcia mediada
a | (Figura 19.15d-g). Nove dos 11 estudos remanes-
‘Que havia abundincia de nutrientes ndo mostrRM
m relagio 20 regime de pastejo, ¢ dois mostraram
*@éd&t\a@kﬁdeauistén\h me-
stadores em situagdes ndo-produtivas pode refledr o
il de crescimento das especies MENos COMPERTVAS
unstincias com abundincia de nutrientes, seram le-
berados da dominagio competitiva
come resultado do pastero.

Osem ¢ colaboradores (2002)
avaliaram os efeitos interativos entre

pastejo ¢ produtividade em um estu-

~

.....
-

do de plantas anuais herbdceas no semi-drido Mediterraneo

em Israel. Eles registraram a resposta da comunidade quando

protegida do pastejo por ovelhas em quatro situagdes

ficas adjacentes — encostas sul, encostas norte, POS de mor-
ros ¢ vidis (wudis, leitos de riachos secos) (Figura 19.16). A
produtividade anual acima do solo foi medida anualmente du-
Fante QUALTO anes, No pico da estacio, em quatro

cercadas, por sitio, € tipicas de ecossistemas de semi-drido (10-
200 g de matéria seca por m) com excegio dos vadis (ar€ 700
g de matéria seca por m~). Os valores medidos foram tides
como representatives da produtividade “potencial” nas parce-
las pastejadas adjacentes. O pastejo somente aumentoun n-
queza em eSpeci ~«.icpl;mmsnossitiosmaispton:lutiwms(\»'a'-
dis) (Figura 19.16d). Nes outros sitios menos produtives, 2 o-
qmmcmes;tdcsoutimﬁiafem&awdhnhuiummopasmj&
Estes resultados sio consistentes com aqueles publicades por Prou-
b e Mazumder (1998) e apéiam a antiga proposta de Huston
(1979) dcqmo;xmioheafcuradhusihkan&:qﬁes
OpOSEES &M evossisternas pobres ou ACos em nUITCNIES.

A Fgura 19.17aeb mostra a relacio entre NQUEZa oM SPe
cies ¢ produtividade potencial individualmente para rodas as
subparcelas ¢ todos os anos (visto que precipitagio ¢ produnada-
de variaram rnto espacial quanto emporalmente), em locals com
¢ sem pusteio. Sob pastejo. 2 nqueza em espécies foi positivamen-
e relacionada 3 produtividade em rods 2 amplitede estadada. Na
auséndia de pastadores, entreranto, a religio positiva soments



ocorreu em sftios pouco produtivos. Osem € colaboradores (2002)

propuseram a hipdtese (Figura 19. 17¢) que em baixas p rodqun-
dades o crescimento e a diversidade vegetais sao limitados pelos
recursos de dgua e de nutrientes no solo, e em altas.pfod'uuwda-
des (com suas altas biomassas associadas) a competigao € pl:CdO—
minantemente pelo recurso luz no dossel. Asgm, na amplftudc
de baixa produtividade, a riqueza ou foi reduzida pelo pastejo ou
ndo foi afetada, provavelmente devido a eliminagdo de plantas
pisoteio. Nos sitios altamente produtivos de vidi, entretanto, a
riqueza em espécies continuou a aumentar com o pastejo, prova-
velmente devido 4 redugio em competigao por luz pela elimina-
¢do das plantas palativeis maiores.

De maneira geral, portanto, a for-
ma pela qual a riqueza em espécies de
plantas responde ao pastejo depende par-
cialmente da intensidade de pastejo, da
histéria evolutiva da comunidade de plantas e, portanto, das ca-
racteristicas particulares das plantas representadas, e da produti-
vidade primdria do ecossistema em questao. Um aumento na ri-
queza em espécies em resposta ao pastejo deve ser esperado se os
pastadores se alimentam preferencialmente das espécies competi-
tivamente dominantes, uma previsao que tem recebido apoio em
situagdes tdo diversas quanto pastejo por gado na Etidpia e litori-
nas (Littorina littorea) alimentando-se de algas em pogas de maré
de C?Stc')es r-ochosos (Lubchenco, 1978). Por outro lado, uma re-
dugio em riqueza em espécies deve ser esperada se as plantas usa-
das‘ preferencialmente na alimentagao sio competitivamente in-
S;‘:’is(; SC:S;;)M tz:)ae?n :so das litorinas que se alimentavam de

gente no estudo de Lubchenco.

...e caracteristicas
das espécies de
plantas

19.4.2 O efeito de carnivoros

coexisténcia
mediada por
predador em um
costao rochoso,..

A zona entremarés também foi o local
do trabalho pioneiro de Paine (1966)
a respeito da influéncia de um carni-
voro de topo sobre a estrurura de co-

munidade. A estrela-do-mar (Pisaster ochraceus) preda
mexilhaes filtradores sésseis, asan cemo;quftong e gas
des pastadores e um pequeno quno: carnivoro. Estas es(S
juntamente com uma esponja € quatro algas macrosc pic
formam associacoes previsiveis em COStoes rochosos nas cos
do Pacifico na América do Norte. Paine removeu todas as
trelas-do-mar de uma porgdo do costao rochoso, 'medindg \
de 8 m de comprimento por 2 m de profundidade, ¢ co
nuou a exclui-las durante diversos anos. Em intervalos irregu
lares, a densidade de invertebrados e a cobertura de algas ben
tonicas foram avaliadas na drea experimental e em um sitio-
controle adjacente. Este tltimo permaneceu sem mudan as
durante o estudo. A remocio de P ochraceus, entretanto, teve
enormes conseqiiéncias. Dentro de alguns meses, a craca Ba-
lanus glandula estabeleceu-se com sucesso. Posteriormente,
local ocupado pelas cracas passou a ser densamente ocupado
por mexilhdes (Mytilus californianus), estes tltimos passand?'f'
a dominar o local. Com excecao de uma alga, todas as demais
desapareceram, aparentemente devido a falta de espago. Os
pastadores tenderam a se deslocar para outros locais, parcial-
mente devido 2 limitagdo de espago e parcialmente devido 2
falta de alimento adequado. No final, a remogio da estrela-
do-mar levou 4 redugao do nimero de espécies de 15 pard
oito. A principal influéncia da estrela-do-mar parece ser a dis-
p_ombilizagio de espaco para espécies subordinadas competi-
uvamente. Ela deixa uma 4rea livre de cracas e, de maior im-
portancia, livre dos dominantes mexilhoes, que, de outra for-
e c_ieSlocafiam outros invertebrados e algas por meio de com-
petigao por espago. Novamente, existe coexisténcia mediada por
oo Gl e o e sl e T
i b macrofl m Elos de espago, tais como os mex! o~‘.':;“0
Pt tpillc, ) %:s m contraste, seria espcmflo um ~Avumch3$
vivas e mortas d 5 m:dlr}?'?nos Confpfcuas associadas as’ cone :
remogio de Pisaster (m o:ls Horishn HUR - des'en\-'(‘)‘l\?‘ alpmt:sw
ocorrem em leitos d il 300 espécies de animais ¢ p
citos de mexilhoes; Suchanek, 1992).




’ Relagao entre produtividade anual acima do solo (me-
arcelas nao-pastejadas) e riqueza em espécies em
nao-pastejadas e (b) pastejadas. Simbolos abertos
subparcelas com baixa produtividade (< 200 g matéria
topos de morros, faces sul e norte em todos os anos soma-
li na estagcao seca de 1999). Simbolos fechados repre-
arcelas com alta produtividade (> 200 g matéria
itios de vadi em outros anos que nao 1999). (c) Modelo

‘rela(:&o entre produtividade e riqueza em espécies
semi-dridas do Mediterraneo com e sem pastejo (se-
et al., 2002).

xperi mentos similares aqueles de Paine foram feitos em
tes mais desafiadores como fendas hidrotermais em pro-
de 2.500 m no leste tropical do Oceano Pacifico

=)

~mais fortes |

e abundancia A
geralmente diminuiu com a distal
das vezes reduzida na presenga de pre
mente significativa apenas no sftio Worm Hole —
A razio para a falta de coexisténcia medida por pre
desconhecida. ;

Focando agora em ecossistemas
terrestres, em um estudo de nove ilhas
da Escandindvia, corujas anas (Glau-
cidium passerinum) ocorreram em so-
mente quatro das ilhas. O padrao de
ocorréncia de trés espécies de aves passeriformes do género
Parus mostrou uma marcante relagio com a distribuicao das
corujas (Tabela 19.1). As cinco ilhas sem a coruja predadora
foram habitadas por uma tnica espécie de Parus, o chapim-
carviao (Parus ater). Entretanto, na presenga de coruja, o cha-
pim-carvio sempre tinha a companhia de duas espécies maio-
res, o chapim-do-salgueiro (P montanus) e o chapim-de-crista
(P cristatus). Kullberg e Ekman (2000) sugerem que o cha-
pim-carvao, a espécie menor, ¢ superior na competicao por
exploragio de alimentos. As duas espécies maiores, entretan-
to, possuem uma vantagem por meio de interferéncia compe-
titiva em sitios de forrageio préximos a troncos de drvores,
onde eles estio mais seguros em relagdo a predadores; em ou-
tras palavras, as espécies maiores sao menos afetadas por pre-
dagdo da coruja do que o chapim-carvao. Isto sugere que as
corujas, reduzindo a dominincia competitiva do chapim-car-
vio, possam ser responsdveis pela coexisténcia mediada por
predacio.

Entretanto, um aumento em
riqueza em espécies por meio de pre-
dagiao com certeza nio ¢ universal
em ecossistemas terrestres. Spiller e
Schoener (1998) revisaram diversos estudos envolvendo aves

...mas nao entre
comunidades de
insetos ou
aranhas

”f’ Area, distancia do continente e ocorréncia de pares de corujas anas e trés espécies de chapim (segundo Kullberg e Ekman, 2000).

6

Distancia do Chapim do Chapim de
Area (km?) continente (km) Coruja ana Chapim-carvao sa/gueiro cﬁsta
970 50 + + +
3.000 15 + + + I
989 10 + + + +
: 200 7 + + + +
-140 85 +
1.345 4 +
587 35 +
2-2 4 +
30
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FIGURA 19.18 Padrdes de riqueza em espécies de invertebrados (ver-
mes da ordem Vestimentifera (classe Pogonophora), vermes da clas-
sef’quchaeta, gastrépodes, bivalves e crustaceos) em substratos
artificiais apos cinco meses em trés sitios sujeitos a dois tratamentos
gxpenmemals: (a) East Wall, (b) Biovent e (c) Worm Hole. Resultados
eein%z?:r% zoc;\as cujos I]mites sép baseados em temperatura da agua
fenda hioterma: ostimeniiors V). v i oo o5 02
¢ al: lifera [V], ivalve [B], filtradores de mate-
;glazlmczusgensao (S] e periferia [P]). As duas zonas intermedidrias

mbinadas no sitio Worm Hole. Tratamentos experimentais:

= Sem exclusdo; = com exclusio de i
. r - pei
€ caranguejos (segundo Micheli et al., zo%ze)c.ladores Lo

ue predam 3 -
2 a:;arms ; gafanhgtos, roedores que predam besouros carabideos
£ gcral1uc‘: predam aranhas e conclufram que estes preda
mente ou reduzem a rj \ i
‘ em a riqueza de presas a0 as
e, ey 5 presas ou nio as
seu proprio estudo nas Bahamas, eles fizeram cen-

P
d

cie cuja rela
devida a seu
em V
S oo era o caso carm 08 Pasie
dores, a maneira pela qual n;lueza 4
em espécies de presas responde : PS: '
dagio sem davida depende parcial
mente da intensidade df. _predaqﬁoa
parcialmente da produtmdade dos S
ccossistemas e parcialmente das caracterfsticas parti
espécies de presas. Novamente, vemos um aument
za em espécies de presas, q.u.ando o carnivoro pred
cialmente a presa competitivamente domfnami ( :
mar que se alimentava de mexilhdes, corujas anas que
mentavam de chapim—carvéq), e um de‘crésumo, quar
presas preferidas sao competidores inferiores (laga.rto”s
mentando de aranhas). :
Uma outra razio para os efeitos
contrastantes de consumidores sobre
niveis tréficos inferiores refere-se ao
comportamento de selegao de presas.
Essa selecio nunca ¢ simplesmente o
consumo de presas potenciais de uma o e
comunidade até a extingdo, passando entdo a predar uma ou-
tra presa. A selegio ¢ modulada pelo tempo ou energia gasta :
na procura da presa preferida (ver o Capitulo 9). Adicional-
mente, muitas espécies possuem uma dieta mista. Entretanto,
algumas espécies trocam rapidamente uma espécie de presa -
por outra, consumindo desproporcionalmente mais do tipo
mais comum entre as presas aceitdveis. Em teoria, tal compor-
tamento poderia levar  coexisténcia de um grande niimero de
espécies relativamente raras (uma coexisténcia mediada por
consumo do tipo dependente de freqiiéncia). Neste contexto,
existe evidéncia de que a predagio de sementes de drvores tro-
picais ¢ freqiientemente mais intensa onde as sementes €stao
em maior densidade (abaixo e préximo a0 adulto que as pro-
duziram) (Connell, 1979); as larvas herbivoras da borboleta
Battus philenor procuram por imagens de formato de folha
das duas espécies de plantas hospedeiras quando estdo forra-
geando e se concentram naquela que for mais comum (Rau-
jher’, 1978); o peixe zooplanctivoro de dgua doce Rutilus ruti-
als";;Lﬁfi;‘:‘opsf:szilnireferida,.ddfnias plaqcténicas, por d".il'uias.i
Sk Gtaticy < o ll]itt?“ C(I}Ilfmdo a densidade da primeirs ml
civoros coralinosp(Ce /721 /(:“;l'lsznd g s paixes b
cus) concentram-se so’i)rc ZP [: 7 doenak ¢ Preudochromis U5
palments Apogon fgii) mih b e e e
2ando o8- jovers ta lﬁ uim:luan'? estes estdo presentes, el
mente intocados (Webster outras espéeies de peixes relavas
cbster e Almany, 2002), Entretanto, @l




19.5 Influéncia do parasitismo na ¢
de comunidades

A incidéncia de um parasito, assim
como outro tipo de consumidor, pode
determinar se uma espécie hospedeira
T A ocorre ou nio em uma determinada s
b s drea. Assim, a extingio de cerca de 50% da fauna endémicade
aves em ilhas do Havaf tem sido atribufda em parte a introdu-
¢do de patégenos de aves, tais como maldria e variola das aves
(van Riper et al., 1986); mudangas na distribuicdo do alce
norte-americano (Alces alces) tém sido associadas ao nematéi-
de parasita Preumostrongylus tenuis (Anderson, 1981). Prova-

e eee oo velmente a maior disrupgao de estrutura de comunidades por

ik a e um parasito foi a destruicao da castanheira (Castanea dentata)

o _O_‘ﬁ::‘/ em florestas norte-americanas, onde ela era ‘dommante em
grandes dreas até a introdugdo do fungo patégeno Endothia

RGN parasitica, provavelmente da China. ;

10 100 Assim como pastadores e carnf-  ym microparasita

Nimero total de individuos voros, parasitos também podem cau-  com elfeitos

sar efeitos sutis. Em muitos riachos de diretos e indiretos

s e sutis em uma
Michigan, EUA, larvas do tricéptero oot Hidada de

herbivoro Glossosoma nigrior possuem riacho

um papel-chave na comunidade, pois,

por meio de seu forrageio, mantém a quantidade de algas em
baixos niveis, com conseqiiéncias negativas para a maioria dos
outros herbivoros no riacho (Kohler, 1992). G. nigrior € sujei-
to a surtos esporddicos de um microesporideo microparasito
altamente especifico, Cougourdella, que resulta em redugoes

FIGURA 19.19 (a) Riqueza em especies de aranhas em relagao ao
total de individuos (todos os censos) na presenga e na auséncia de
lagartos em trés alturas da vegetagao. Para um dado numero de indi-
viduos, cercados sem lagartos (®) continham um nimero maior de
espécies de aranhas do que cercados com lagartos (0), exceto em
vegetagao baixa. (b) Proporgao média dos censos em que cada ara-
nha tecedora de teia foi registrada por cercado na presenga (/1) e na
auséncia (™) de lagartos. Barras de erros indicam + DP (segundo
Spiller e Schoener, 1998).
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s A ) riacho, poden-
drdsticas da (.iensida.dc de G. m\gfwn ::n;\] t;)t:E“\:ho chelf Mile.
do ser mantido assim dumm‘ 2l G. nigrior foi de 6.285
por exemplo, a densidade média (\{cf\ n i'('{g,nh highe s
por m? nas 10 geragbes anteriores ,‘.tip‘, inte a ter densida-

: 1990, passando na década seguinte a ter ¢ ;
Bt N 10 o0} O declinio ds G
des médias de 164 g (hs‘“m £ 5 e s ‘urso ali-
nigrior levou a0 aumento em abundan} i = &ti}l’ N‘f“ \h(‘l:bl"
mentar (Figura 19.21a). Como mnsc‘\]‘nenua: div c'm.. il
VOIOS (]‘).21b—d)‘ incluindo uma especie previamente :m\\c nee
ou extremamente rara (Figura 19.21¢), tornaram-se mais ;\l\sm-
dantes apés o declinio de G. nigrior causaulﬁo pelo parasito.
Portanto, por reduzir a abundincia do herbivoro competiti-
vamente dominante, 0 parasito aumentou a t\]i‘llt;ll\llld‘\\d‘t‘
entre os herbivoros (um componente da diversidade de espé-
cies) e pode ter sido responsivel pelo aumento em riqueza Slc
espécies. Este exemplo, portanto, tem o carimbo da coexis-
tncia mediada por parasito. O parasito também foi responsi-
vel por efeitos adicionais - 0 aumento na abundincia de algas
aparentemente resultou em mais particulas de maréria orgdni-
c mor fina (por meio do desprendimento de células de al-
g4s), que, por sua vez, causou um aumento na densidade de
fileradores (Figura 19.216). Adicionalmente, houve o aume
to de espécies de herbivoros vulnerdveis (G. nigrior é relativamen-
te invulnerdvel 3 predadores), que como conseqiiéncia causou o
aumento da densidade de wicopreros (Rhyacophila manistee) o
plecdpreros (Parvagnetina media) predadores (Figura 19.21g).

Em ecossistemas terresteres,
exemplos de coexisténcia mediada por
parasitos também sio evidentes, Por
exemplo, o parasito causador da ma-
e laria Plasmodium azurophilum i
d.u'.ls espécies de lagartos Anolis nas Ilhas Saint M
ribe. Um dos lagartos, tido como competitivamente domj-

nante, ¢ bem-distribufdo pela ilha, ¢ o outro somente ¢ e
contrado em uma drea limitada, Schall (
competidor superior er

parasito e, interess

n-

coexisténcia de
lagartos no Caribe
mediada por
parasito..

nfecta
artn no Cye-

| ‘ 1992) mostroy que o
A muito mais suscetivel § infecgio pelo

antemente, as duas espécies somente coe-

xistiam onde o parasxtg estav:r[; e by
fanto, isto estd longe de ser um o
ilo cinza invasor (Seiwrus 1sis)
plo, o esquilo ) S ) ds
do o esquilo vermelho residente ( :m(gdm '
distribuigio na Gra-Bretanha, Pel
sua drea de distrt N
da razdo parece ser o fato de o esqui e
sigo 0 virus pangpex, que Causa poucos
22, mas que possui pronunciados efeitos negaca
do esquilo vermelho nativo (Tompkins ef al, 2
Parasitos de prole (ver Segio
12.2.3), como o molotros-de-cabega-
castanha (Molothrus ater) também de-
veriam afetar a composigio ou rique- :
i 0(
za das comunidades em que atuam. De Groot ¢ Smith (2001
aproveitaram um programa de redugao d? xrfolotzpsem
restas de pinheiro (Pinus banksiana) em Michigan (com o ;
jetiva de proteger uma espécie hospedeira dos molotros, Den-

SO

droica kirdlandii, ave canora ameagada de extingio), para in-
vestigar se a comunidade de aves canoras como um todo havia

sido afetada pela redugio dos parasitos de proles. Os~mulm.

dos ndo mostraram evidéncias para a coexisténcia mediada P
Parasitos, nem mesmo mudangas na composigio da comunis
dade ou um aumento na representagio de espécies de aves
canoras ndo-adequadas como hospedeiras para os molotros.
Parasitos podem As vezes in- ‘
fluenciar o composigio da comuni-
dade ndo por aleerar o resultado de
interagdes competitivas, mas pelo
Impacto sobre umg espécie impor-
wnte na comunidade, por exemplo,
oL especie engenheira (sensu Jones ef al, 1994, 1997

()\ estigios juvenis do trematddeo Curtuteria cusenalis v
cIStam nos péy de ameijoas (Austrovenus stutchbury), com®
ﬁ:?&mi‘::sdru ‘asl atividades ‘qe escavagio de nineis das fm\é: |
llltlllec;‘ ndoe?:\:;\ ¢ ameijoas fortemente infe m\la\; l"\%o |
acllmente ]‘.i.\’tls D superficie do sedimento. onde 3 &

Predadas poy ostreiros, o hospedeiro definttive

parasitos qu
influenciam -
aspécies COM - oy
fortes interagdes

na comuridade




s, 0s bivalves dominantes na Nova Zelindia na zona
entre-marés onde o substrato ¢ mole, geralmente permane-
¢m enterrados cerca de 2-3 cm abaixo da superficie. En-
mm» em 4reas de intenso parasitismo, grandes quanti-
%ﬁmm parcial ou mesmo totalmente expostas, aumen-
L. ‘hﬂfl’o‘%eneidade da‘superfic_ie e muda'ndo o padri}o
Mcmmani far dgua e scdl.mentaqao. MQurltsen e Pou'h‘n
ncics aP:' am a densidade de améijoas na superficie
; riar parcelas com 30 ou 100 individuos adi-
4 o‘:::c a superficie e compararam com parcelas-
. "at\{ralmentc existiam poucos individuos na
M 'iAs‘:xéscsgs meses, Nos tratamentos com ?diqﬁo de
'-ﬂif‘“dvamepnr cie das p?rcelas experimentais, houve
hﬁ“ﬂa, bl te mais espécies de macroinvertebrados (po-
luscos, crustdceos, etc.) € aumentaram as den-

versos téxons (Figura 19.22).

dotrematédeo (Thomas e Poulin, 1998; Mouritsen, 2002).

FIGURA 19.21 Densidades médias de (a) al-
gas aderidas a substrato (células cm2), (b-
e) insetos herbivoros (numero m~2) e (f) fil-
tradores (numero m2), em relacao a densi-
dade de Glossosoma nigrior (alta, antes do
surto do parasito; baixa, durante o surto do
parasita) em seis riachos. Linhas conectam
dados referentes a cada um dos seis riachos;
pontos com barras de erros (+ 1 EP) indicam
médias gerais. (Q) Densidade de predadores
antes e apds a redugao da densidade de G
nigrior causada pelo parasito no riacho Sil-
ver (segundo Kohler e Wiley, 1997).

19.6 Sintese dos efeitos de predadores e

parasitos

1. Predadores seletivos em geral podem aumentar a riqueza em

espécies de comunidades se a presa preferida sio competido-
res dominantes ¢ em situagdes onde a produtividade da co-
munidade ¢ alta. Parece que existe uma certa correlagio entre
palatabilidade a predadores e alta taxa de crescimento. Se a
produgio de defesas quimicas e fisicas pelas presas requer um
sacrificio de recursos usados em crescimento e reprodugo,
podemos esperar que os competidores dominantes na ausén-
cia de predadores (e, portanto, que alocam recursos para com-
petigio, em vez de defesa) sofram excessivamente na sua pre-
senca. Portanto, predadores seletivos podem freqiientemente
causar aumento na riqueza de espécies. Se predadores atuam
de maneira dependente de freqiiéncia, entio tal efeito deve
ser ainda mais forte. Mesmo predadores muito generalistas
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podem causar aumento na diversidade da comunidade por
meio da promogio de coexisténcia mediada por consumo. Se
presas sdo atacadas simplesmente na proporgio de suas abun-
dancias, as espécies que assimilam mais recursos e produzem
biomassa ¢ prole mais rapidamente (os competidores domi-
nantes) serdo as mais abundantes e, portanto, as mais severa-
mente reduzidas por predagio. Note, entretanto, que assim
como predadores podem aumentar a riqueza em espécies em

guns casos, em outros, eles reduzem a riqueza de espécies,
podendo mesmo ndo possuir qualquer efeito.

mais provével haver associacio entre alta riqueza de pre-
545 em situagoes com intensidade intermedidria de preda-
540, Visto que a predagiao muito baixa pode nio impedir a
exclusio de presas competitivamente inferiores, e a predagao
muito alta pode levar presas preferidas A extingio. (Note, en-
tretanto, que € dificil definir 4 priori o que ¢ “intermedidia’.

ameéijoas

3:

4.

FIGURA 19.22 Manipulagao da
de améijoas na superficie do s_edi

metizando a variagéo em niveis de
pelo trematédeo Curtuteria aust
efeito em comunidades da regia
rés. Média da riqueza em espécies (£
de invertebrados da macrofauna por
la e densidade média de diversos tax
invertebrados em trés tratamentos
mentais (0, 30 e 100 bivalves adicionat
parcelas de 1 m2). Todas as médias sa
rivadas de cinco amostras-core obti

cada parcela, com sete parcelas por f :
mento (segundo Mouritsen e Poulin, 2005).

100
améijoas

O papel de predadores e parasitos na determinagio da es-
trutura de comunidades pode freqlientemente ser menos
importante naquelas onde condigaes fisicas sao mais seve-
ras, varidveis ou imprevisiveis (Connell, 1975). Em sitios
litordneos abrigados, a predagao parece ser uma forga do-
minante na determinagio da estrutura de comunidades (Pa-
ine, 1966). Mas em comunidades expostas da zona de maré
em costoes rochosos, onde existe a agdo direta de ondas, 8
predadores parecem ser escassos e ter influéncia insignificante
na sua estrutura (Menge e Sutherland, 1976; Menge o ‘L’
1986). No fundo dos oceanos, fendas hidrotermais consti*

tuem uma excegdo a estas generalizagoes, provavelmente dé
vido ao fato

de as circunstincias fisicas severas das drcas proxi-
mas as fendas também serem altamente produtivas.
Os efeitos de ani

mais sobre uma comunidade froquente
mente se estendem além daqueles devidos a0 consumo d¢



tes provenientes de
as abundéncias lo-
ada de uma vaca em

oros) podem particularmente ter amplas con-
bara a comunidade. Por exemplo, lagostins oni-
doce podem influenciar a composicio de
es consomem), herbivoros e carnivoros (que
nsomem ou com quem competem), e mesmo detri-
o sua extrema onivoria incluir matéria vegetal
al morta (Usio e Townsend, 2002, 2004). Adicio-
e, eles podem atuar como espécies engenheiras,
ndo animais e detritos enquanto se movem ou ca-
) substrato (Stazner et al., 2000).

luralismo em ecologia de comunidades

Seria erréneo trocar uma visao mono-
litica de organizagao de comunidades
(a suprema importincia de competi-
¢do e diferenciacao de nicho) por ou-
tra (a suprema importancia de forgas

(b)

Com
salamandras

maior proeminéncia e A !
crutamento sio altos (Menge e Suth
bientes menos perturbados (Meng
wnsend, 1991). St Tl Gt
Em uma série de experimentos,
Wilbur (1987) investigou as interagoes
entre competicao, predagio e pertur-
bagdo na ocorréncia de quatro espé-
cies de ris e sapos em pequenos lagos o
(pogas) na América do Norte. Na auséncia de predadore:
rinos de Scaphiopus holbrooki eram competitivamente don
nantes, e no extremo oposto, Hyla chrysoscelis tinha habil
de competitiva bastante reduzida (Figura 19.23a). A presenga
de salamandras predadoras, Notophthalmus viridescens, n
alterou o total de girinos que chegaram  metamorfose, mas as
abundancias relativas foram alteradas porque S. holbrooki, o
competidor dominante, foi seletivamente predado (Figura
19.23b). Wilbur também avaliou as comunidades de girinos,
na presenca e na auséncia de predadores, em relagao a perda
de dgua para simular uma situagao de seca natural (perturbagdo).
A influéncia de competigio foi o retardo em crescimento € pos-
tergacio da época de metamorfose, criando, assim, o risco de
dessecacio em pogas que estejam secando. S. holbrooki tinha o
perfodo larval mais curto e isto resultava em uma maior propor-
cdo de larvas que chegavam com sucesso a metamorfose nos tra-
tamentos experimentais sujeitos a dessecac@o e sem predadores.
A presenga de predadores aliviou o impacto de competigao, pos-
sibilitando aos girinos sobreviventes de vdrias espécies crescerem
rapidamente e se metamorfosearem antes do secamento da poga.

FIGURA 19.23 (a) Abundancia relativa dt

girinos de cada uma das quatro especies in
troduzidas com alta densidade em poga:
(inicio) e abundancia relativa de metamor
fos no fim do experimento (final). (b) Nume

7

Sem
salamandras

ro de metamorfos das quatro espécies n
auséncia e presenc¢a de salamandras pre
dadoras, e em pogas persistentes ou qu

Poga
persistente

Poga que
seca

secaram durante o periodo de 100 dias d
experimento (segundo Wilbur, 1987; Town
send, 1991a).



As conseqiiéncias de parasitismo tar}rlbém podem ser
moderadas por condigoes fisicas. O caramujo dz‘l lama Hydro-
bia ulvae e o anfipode Corophium volutator dommam a comu-
nidade de macroinvertebrados benténicos em praias barren-
tas no Mar Danish Wadden. Essas duas espécies servem como
primeiro e segundo hospedeiro intermedidrio, respectivame:n—
te, para trematddeos microfalideos, tendo como hospedelr.o
definitivo os magaricos (Calidris spp.). Os ovos dos trematdi-
des sao expelidos nas fezes e sao acidentalmente ingeridas pe-
los caramujos detritivoros. A larva do parasito eclode e se re-
produz dentro do caramujo, liberando na dgua diariamente
grandes quantidades de cercdrias natantes que em seguida pro-
curam anfipodes. Como conseqiiéncia de a liberagao das cer-
cdrias dos caramujos ser temperatura-dependente, o parasito
causa mortalidade dependente de intensidade nos anfipodes
hospedeiros, que crescem rapidamente com aumentos de tem-
peratura (Mouritsen e Jensen, 1997). Densidades de C. voli-
tator em geral aumentam rapidamente durante a primavera e

0 verdo, chegando freqiientemente a valores acima de 80.000
individuos por m? no inicio do outono (

Mouritsen et al.,
1997). Uma vez que esses anff

podes constroem tocas perma-
nentes em forma de U, que estabilizam o substrato, e também

devido 4 sua distribuigio em mancha (agregada), praias bar-

A 19.24 Exterminio dg_umad
g:ﬁ;:;go de anfipode da regiao entre-
por um trematoide microfalideo e con
qiientes mudangas nas caractenstie_@&
sedimento e da topografla_ de uma praia
renta. (a) Densidade médlq (= EP) d ’
phium volutator. (b) Conteudo_ médlo
te (particulas < 63 pm).e erosao do s'urbsitar
to. (c) Topografia do leito de Corophaun.)a:r |
tes da mortandade de C. vglulator cgusada- 3
pelo parasita. (d) Topograﬂa_da praia pou- ‘
cos meses apos 0 desaparemmentq dos an- f
fipodes (segundo Mouritsen e Pouhp, 2002,
e Mouritsen et al., 1998. Reproduzida com
permissao de K. Mouritsen). :

rentas dominadas por Corophium possuem uma carazﬁerfsuca
topografia com um mosaico de platos elevados gman QSdCZII;
alta densidade) e depressdes (manchas com baixa cl.ensn ade
(Mouritsen et al., 1998). Neste estado, o leito dominado por
Corophium ¢é bastante estével durante fortes tempestades que
chegam A praia. Entretanto, durante a primavera de 1990, as
temperaturas foram muito altas, resultando em uma alta pre-
valéncia de infec¢oes por microfalideos nas populau;ocls.dc Q-
ramujos, ocasionando uma liberagio massiva de cercarias dos
caramujos e, dentro de cinco semanas, o completo colapso
das populagdes de anfipodes (Figura 19.24a) (Jensen ¢ Mourit-
sen, 1992). Com o colapso dos anfipodes, que estabilizavam ©
sedimento, os platds dominados por Corophium (que CObflam
cerca de 80 ha) ficaram sujeitos A intensa erosio (Figura 19.24b):
A caracterstica topografia de praias barrentas com o passar do
tempo desapareceu (Figura 19.24¢, d), causando dristicas mu-

angas para muitos outros macroinvertebrados, tais como ne
mertinos, poliquetas, gastropodes, bival-

VEs € crusticeos, lembre-se e que

Iniciamos este capitulo notando ﬁwltg;:g?;es
a diversidade de modos pelos quais bioldgicas sa0
uma Ginica espécie pode afetar comu-  positivas o 50U
nidades e ecossistemas. Seria errdneo Sleitos



-a de metade das intera-
ta comunidade foram posi-
lado, no limite inferior de distri-

Nesta regido, o dossel da alga acaba por
condigoes para herbivoros e carnivoros, tor-

2; Jones et al., 1994). As plantas as vezes se
suas vizinhas por terem menor probabilidade

 (2000) examinaram o papel de duas plantas com-

ite dominantes e impalatdveis, o cardo Cirsium ob-
suas defesas fisicas e Veratrum lobelianum com
quimicas. Ambas sao invasoras em campos na re-

tral do Cducaso na Republica da Geérgia. Entre as

 das espécies impalatdveis). Oito espécies s6 foram encontra-
- das sob as espécies impalatdveis, e as comunidades associadas
elas tinham 78-128% mais espécies em flores ou frutos que
105 sftios de campos abertos. Aparentemente, espécies palatd-
veis podem evitar serem consumidas e, portanto, crescer e se
reproduzir melhor, se estiverem associadas a uma vizinha im-
palatdvel.

_ Finalizando, vimos que os efeitos de predadores e parasitos
10 520 restritos 4 suas presas/hospedeiros ou ainda aos seus com-
petidores, ou aos competidores de suas presas. As vezes, os efeitos
S€propagam para além de um tinico, ou adjacente, nivel tréfico e

por se espalhar por toda a teia alimentar. Este era o caso,
Porexemplo, da estrela-do-mar (ver Secio 19.4.2), das larvas de
trcdpteros parasitados (ver Secao 19.5) e da lagostim onfvoro
(ver Segio 19.6). Nos deteremos na complexidade de teias ali-
fentares como um todo no préximo capitulo.

Resumo

&Pé.mcs individuais podem influenciar a composigio de co-

5 es inteiras de diversas formas. Neste capitulo, foca-

m:‘p':;s formas pelas quais competigio, predagio e parasitis-
em moldar comunidades.

da, mesmo quando a competiga
coexistir caso possuam distribuigoes agre
pécie distribuida de forma independente ¢ ra

Evidéncias de estudos de comunidades envolven:
renciagio de nicho no espago e no tempo, em termo
de recursos importantes, sio consistentes com o papel
petigio na determinagio da composi¢ao de comunidac
Entretanto, a mera documentagio de diferencas entre espécies
¢ insuficiente. A abordagem de estudo tem sido a construgao
de modelos nulos de comunidades que possuam algumas ca-
racteristicas de suas equivalentes reais (em termos de dieta,
morfologia bucal ou distribuigio das espécies coexistentes),
mas que sejam montadas ao acaso, excluindo as conseq(iién-
cias da competigio. Comparagoes entre padres previstos e
observados algumas vezes tém dado suporte ao papel de com-
peti¢io, embora isto ndo seja uma regra em todos os casos.

Animais pastadores as vezes favorecem o aumento de ri-
queza em espécies de plantas (coexisténcia mediada por con-
sumidor) por interromperem o processo de exclusio competi-
tiva, impondo, portanto, sua prépria ordem na composicao
de espécies. A coexisténcia de plantas mediada por pastadores
¢ mais comum em situagdes ricas em nutrientes e nas quais as
plantas consumidas preferencialmente sio superiores compe-
titivamente as plantas menos consumidas.

Animais carnivoros podem, de maneira semelhante, au-
mentar a riqueza em espécies de presas. Isto tem sido registra-
do para invertebrados em costdes rochosos e comunidades de
aves florestais, embora nio para comunidades em fendas hi-
drotermais no fundo de oceanos ou estudos em ambientes ter-
restres envolvendo insetos e aranhas. O resultado final de pre-
dagio em termos de riqueza em espécies depende, novamente,
de diversos fatores, incluindo o padrao de preferéncia alimentar e
as habilidades relativas das presas em termos de compertigao.

A incidéncia de um parasito, assim como em outros ca-
sos de consumo, pode determinar a presenga ou nao de uma
espécie hospedeira em uma drea; parasitos podem causar tam-
bém efeitos pouco perceptiveis, influenciando espécies que
interagem fortemente com outras ou ainda espécies engenhei-
ras, seja em comunidades terrestres, de dgua doce ou mari-
nhas. Os parasitos algumas vezes sao responsdveis por coexis-
téncia medida por consumo.

As comunidades nao sdo necessariamente estruturadas
por um tnico processo biolégico, e o papel de consumidores
na moldagem da estrutura de comunidades pode depender
das condigdes abidricas. Efeitos biolégicos podem freqiiente-
mente ser menos significativos em comunidades em que as
condigdes fisicas sdo severas, varidveis ou imprevisiveis.




