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Resumo da Dissertacao apresentada ao LNCC/MCT como parte dos requisitos

necessarios para a obtengao do grau de Mestre em Ciéncias (M.Sc.)

DINAMICA DE REDES TROFICAS SOB EFEITOS INDIRETOS
MEDIADOS POR TRACO E DENSIDADE

José Carlos Lisboa Recarey Eiras

Fevereiro , 2010

Orientador: Michel Iskin da Silveira Costa, D.Sc

Co-orientador: Lucas Del Bianco Faria, D.Sc.

A predacao, classicamente descrita como sendo o efeito negativo do predador
sobre a densidade de suas presas, sera aqui analisada a respeito de seus
efeitos sobre o comportamental da presa, na forma de resposta antipredatéria.
Respostas antipredatérias podem surgir sobre a morfologia, a fisiologia e/ou o
comportamental da presa, pela predacao ou pela mera presenca do predador,
nesse caso denominado de predador nao letal. Nesse contexto examinamos
principalmente o efeito do predador sobre o forrageamento e a mudanca de
habitat de suas presas, como forma de resposta antipredatéria. Por meio dos
diversos modelos pesquisados, buscamos avaliar as dinamicas da forma usualmente
analisada, através dos efeitos indiretos mediados pela densidade, e analisar essa
mesma dinamica adicionada dos efeitos indiretos mediados por traco, através da

modelagem comportamental.
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Abstract of Dissertation presented to LNCC/MCT as a partial fulfillment of the

requirements for the degree of Master of Sciences (M.Sc.)

FOOD WEB DYNAMICS UNDER INDIRECT EFFECTS
MEDIATED BY TRAIT AND DENSITY

José Carlos Lisboa Recarey Eiras

February, 2010

Advisor: Michel Iskin da Silveira Costa, D.Sc

Co-advisor: Lucas Del Bianco Faria, D.Sc.

Predation, classically described as the negative effect of the predator on the
density of their prey, will be examined for their effects on the behavior of prey,
in the form of antipredator responses. Antipredator responses may arise on the
morphology, physiology and/or the behavior of prey, by predation or by the mere
presence of the predator, in this case called non-lethal predator. In this context we
mainly examine the effect of predators on foraging and change of habitat of their
prey, as a antipredator response. Through the diversity of models surveyed, we
exam the dynamics as often they are analised, through indirect effects mediated by
density, and exam the same dynamic added of the trait-mediated indirect effects,

through behavioral modeling techniques.
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Capitulo 1

Introducao

Predacao é usualmente descrita como o efeito negativo que uma espécie,
denominada predador, tem sobre uma outra espécie, denominada presa. Através
dessa mesma definicao é considerado que o predador tem um efeito negativo sobre
a sobrevivéncia, crescimento e reproducao de sua presa, ao passo que esta possui
um efeito positivo sobre estas mesmas caracteristicas na populacao do predador
(Abrams, 1992b).

A predacao, além de afetar a densidade das populacoes das presas, também
pode produzir nestas uma resposta antipredatéria em decorréncia do risco de
predacao. Efeitos causados pelo risco de predacao sao alteragoes em caracteristicas
fenotipicas sofridas pelas presas com a finalidade de reduzir seu risco de
mortalidade por predagao. Estes efeitos podem ser morfolégicos, fisiolégicos e/ou
comportamentais, como mudancas de habitat, agregacao, variagao nos padroes de
movimento e no forrageamento, sensibilidade as condi¢oes do ambiente e vigilancia
de grupo (Creel e Christianson, 2008). De uma forma geral esses efeitos sao
denominados efeitos indiretos mediados por trago.

Dessa maneira os efeitos de um predador sobre a demografia da sua presa
podem ser divididos em efeitos diretos e efeitos indiretos. Os efeitos diretos sao
originados da agao direta da predacao que reduz a densidade da presa, ao passo
que os efeitos indiretos podem ser oriundos tanto da predagao (e.g., variacao das

densidades de niveis tréficos em decorréncia dos efeitos de cascata tréfica) quanto



do forrageamento do predador. Respostas antipredatorias também podem se
manifestar pela mera presenga do predador sem a ocorréncia da predacao (Abrams,
1992b; Nelson et al., 2004; Creel e Christianson, 2008). Neste caso o predador
denomina-se predador de risco (Krivan e Schmitz, 2004).

Dada essa concomitancia de processos, ¢ importante separar as interagoes
indiretas mediadas pela densidade das interagoes indiretas mediadas por traco.
Com a finalidade de entender melhor esse somatério de efeitos diretos e indiretos
que o predador exerce sobre as presas, é necessario compreender a importancia
de cada uma dessas respostas antipredatérias na determinacao da dinamica das
espécies, visto que esses efeitos indiretos podem ser tao ou mais fortes que os
efeitos ocasionados pelos efeitos diretos (Creel e Christianson, 2008).

Os modelos a serem utilizados na andlise deste trabalho consistem em
modelos estratégicos de dinamica de redes e cadeias troficas. Modelos estratégicos
diferem de modelos taticos porque sacrificam a precisao descritiva em prol da
obtencao de principios gerais que podem ser aplicaveis a varios sistemas de
estruturas diferentes. Embora nao correspondam em detalhe a nenhum sistema
especifico, tentam prover uma estrutura conceitual para a compreensao e discussao
de vérias categorias de fenomenos bésicos (Levins, 1966; May, 1973).

No que tange o objetivo deste trabalho, os modelos estratégicos usados
provéem alguns resultados dinamicos basicos que permeiam varios tipos de cadeias
troficas sob efeitos de interagdes indiretas mediadas por densidade e/ou trago.

Esta dissertacao esta organizada da seguinte forma:

No capitulo 2, a énfase se da sobre um mecanismo anti-predatorio baseado
no compromisso (“trade-off”) do consumidor entre forragear e evitar o risco
de predacao. Este compromisso é determinado pela maximizacao da aptidao
(“fitness”) do consumidor.

No capitulo 3, comparam-se as dinamicas de cadeias tritréficas fechadas a
movimentos migratérios sob o efeito de interacoes indiretas mediadas por densidade

e aquelas mediadas por trago.



No capitulo 4, tem-se como base um modelo de um predador-chave
que intermedeia duas presas competitivas por interferéncia. Avaliam-se as
consequencias dos efeitos indiretos mediados por trago e densidade causados pelo
predador-chave na dinamica deste sistema competitivo mediado por predagao.

No capitulo 5, em contrapartida ao analisado no capitulo 3, estudam-se as
consequéncias de efeitos indiretos mediados por traco e densidade em uma cadeia
tritréfica aberta a movimentos migratorios.

Por fim, no capitulo 6, faz-se uma discussao tecendo algumas consideracoes

relacionadas a comparacao entre os modelos analisados.



Capitulo 2

Mecanismos de predacao e efeitos

antipredatorios

2.1 Introducao

A predagao é usualmente descrita como sendo o efeito negativo que o
predador acarreta sobre a presa, e consequentemente esta exerce um efeito positivo
no predador. Por outro lado a predagao também pode produzir nas presas respostas
antipredatorias que geram efeitos indiretos na dinamica (Paine, 1966; Abrams,
1992b; Lima, 1998; Creel e Christianson, 2008). Estes efeitos indiretos podem ser
tao ou mais fortes que os efeitos diretos (i.e., consumo), contrariando a expectativa
classica de que o predador somente afeta negativamente suas presas.

Dentro do contexto de efeitos diretos e indiretos este capitulo apresenta dois
modelos, apresentados por Abrams (1992b), que descrevem mecanismos pelos quais

um predador pode ocasionar resultados positivos sobre a populacao de suas presas.

2.2 Primeiro Mecanismo: Saturacao na resposta funcional do

consumidor

Seja o seguinte esquema de uma cadeia tritréfica:



PREDADOR

DENSIDADE

CONSTANTE
(P)

CONSUMIDOR
)

RECURSO
R)

Figura 2.1: Diagrama tréfico de uma cadeia tritréfica composta por recurso,
consumidor e predador de densidade constante. As setas indicam consumo.

Um possivel modelo para o diagrama tréfico da figura 2.1 pode ser descrito

por (Abrams, 1992b):

dR_ p(1-B)__eRN_
dt K 1+ aT,R’
(2.1)
dN baR
— =N — —epP ).
dt (1+aThR N ep)

R representa a densidade do recurso, N representa a densidade do
consumidor, r é a taxa intrinseca de crescimento do recurso, K ¢é a capacidade
suporte do meio, a € a taxa de ataque do consumidor, T} é o tempo de manipulacao
do recurso pelo consumidor, b é a taxa de conversao de biomassa do recurso para
o consumidor, m, é a taxa de mortalidade per capita independente da densidade
do consumidor, ep é taxa de ataque per capita de consumidor do predador e P é
o parametro que define a densidade constante do predador.

Uma densidade constante de predador pode descrever um predador

generalista cuja densidade nao varia em funcao do consumidor N em virtude da



sua dieta variada de presas. Uma outra possibilidade seria um ciclo de vida de
P bem mais longo do que N e R, mantendo assim a sua populagao constante ao
longo do periodo analisado.
A iséclina do recurso (dR/dt = 0) é dada por:
_ T(K — R)(RCLTh + 1)

N = 2.2
Jernt ) 22)

e a do consumidor (dN/dt=0) por:

R: (mN_'_ePP)
a(b — Th(mN =+ epP))’

(2.3)

e estao desenhadas no plano de fase R x N na figura 2.2. Um aumento na taxa
de mortalidade total per capita do consumidor, (my + epP), por exemplo, em
decorréncia do aumento da predacao (P), move a iséclina da presa para a direita
(ver figura 2.2). Desta forma, a populagao de equilibrio do consumidor aumenta.
E importante ressaltar que para o modelo (2.1), tal configuracao (iséclina da presa
a esquerda do pico da pardbola) apresenta oscilagoes sustentadas (ciclo-limite),
sendo portanto necessario calcular o valor médio do consumidor e do recurso (ao
invés dos respectivos valores do ponto de equilibrio). Entretanto, com aumento de
P, a iséclina da presa se aproxima do pico da parabola aumentando os valores
do ponto de equilibrio do recurso e do consumidor (pontos A e B na figura
2.2). Neste caso, esse aumento das populagdes de equilibrio indica um aumento
nas populagoes médias durante as oscilagoes sustentadas, e concomitantemente as
oscilagoes diminuem de amplitude. Desta forma, um aumento do predador pode
ocasionar um aumento da sua presa, o consumidor, e simultaneamente um aumento
do recurso - uma correlagao positiva entre niveis adjacentes -, uma caracteristica

nao encontrada na analise topo-base de cadeias troficas.
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Figura 2.2: Efeito do aumento da densidade de predadores (P) nas iséclinas do
modelo recurso-consumidor (2.1). Os equilibrios (instéveis) ocorrem nos locais
onde as iséclina do recurso (dR/dt = 0) e do consumidor (dN/dt = 0) se
interceptam, representados pelos pontos A e B. P = 0,1 na iséclina do consumidor
dN; /dt=0, enquanto que P= 0,8 na iséclina do consumidor dN, /dt=0. A seta cheia
indica o aumento de P. Valores dos parametros (Abrams, 1992b): a = r = ep =
1,b=10,m. =2, K = 4,95, T} = 3.

Quando a iséclina do consumidor (dN/dt=0) se localiza a direita do pico da
pardbola (dR/dt=0), um aumento de P leva a uma diminui¢do de N e aumento
de R - o efeito da cascata tréfica. E importante lembrar que neste caso os pontos
de equilibrio sao localmente estaveis e, por conseguinte dao a informacao exata

das populagoes de recurso e consumidor com o aumento de P.

2.3 Segundo Mecanismo: Forrageamento adaptativo

O esquema tréfico da figura 2.1 supoe que a relagao consumidor-recurso nao
se altera mediante alteracoes na densidade do predador. Isso pode ser observado
na figura 2.2, onde o formato da iséclina do recurso (dR/dt=0, equacao (2.2)) nao

se altera com a variacao da densidade do predador.



Um outro mecanismo proposto para modelar as alteragoes na relacao
consumidor-recurso na presenca do predador, ocorre quando o consumidor exibe
um forrageamento adaptativo com compromisso (“trade-off”) entre forragear e
evitar o predador (um comportamento antipredatério, Seghers (1974); Abrams

(1992b); Werner e Anholt (1993)), como mostrado na figura 2.3.

PREDADOR

DENSIDADE
CONSTANTE

(F)

RECURS0O
(R)

Figura 2.3: Esquema tréfico de uma cadeia tritréfica onde o predador atua somente
no consumidor via o seu forrageamento no recurso. Seta cheia - interacao tréfica.
Seta tracejada - efeitos indiretos (inibigao do forrageamento do consumidor pelo
predador).

Um modelo proposto para o esquema 2.3 pode ser descrito por (Abrams

(1992b)):
dR
— =Rf(R)~CNR
(2.4)
‘;—]X = N[BCR—D —¢(C) P).

R representa a densidade do recurso, N representa a densidade do
consumidor, f(R) é a taxa de crescimento per capita do recurso, B é a conversao

de biomassa do recurso em biomassa do consumidor, D é a taxa de mortalidade



per capita independente da densidade do consumidor, P ¢é a densidade constante
do predador, C representa o esforgo de forrageamento e g(C') é uma funcao que
representa o risco de o consumidor ser capturado por predador por unidade de
tempo em funcgao deste forrageamento. Para efeito de anédlise, escolhe-se a taxa de

crescimento per capita do caso logistico para f(R):

F(R) =r (1 - %) | (2.5)

e para a funcao de risco,

g(C)=C> (2.6)

Segundo (2.6), o risco de o consumidor ser capturado pelo predador aumenta
com o esfor¢o de forrageamento C. Seguindo a linha de vérios trabalhos (Abrams,
1992b; Krivan e Schmitz, 2004), o compromisso entre forrageio do consumidor e
seu risco de ser capturado pelo predador (P) é determinado pela maximizagao da
taxa de variagdo per capita do consumidor (i.e., dN/Ndt) em funcao do esforgo
de forrageamento (C'). Com frequéncia, a taxa de variagdo per capita é utilizada
como um indice de aptidao (“fitness”) das espécies (Abrams, 1992b; Krivan e Diehl,
2005).

A taxa de variacao per capita do consumidor é dada por:

1 dN

N [BCR— D — C*P]. (2.7)

Objetivando a maximizagao do compromisso deriva-se (2.7) em funcao de C:

ey
N dt
— 5 =BR-2CP (2.8)



()
Fazendo d%

Ve ==0, e resolvendo-se para C, obtem-se:

BR

Oo e
PETop

(2.9)

onde C,, representa o esfor¢o de forrageamento &étimo mediante o risco de
predacao. Observa-se por (2.9) que existe uma razao entre a densidade de recuros
(R) e a do predador (P).

Substituindo-se em (2.4), a taxa de crescimento per capita do caso logistico
(2.5) e este forrageamento 6timo, C,,, 0 novo sistema recurso-consumidor serd

dado por:

dR R BR
- 1 — ) — (==
dt 7“R( K) (2P>RN’

AN BR\? (2.10)
E_N<B(JR—D—(§> P>.

A iséclina do consumidor (dN/dt = 0) é dada por:

ADP
R=1| 5 (2.11)

ao passo que a do recurso (dR/dt = 0) por:

v (Z0) (- 5) 012

Notar que, ao contrario da iséclina do consumidor dada por (2.2), a iséclina

do consumidor dada por (2.11) depende da densidade do predador (P).
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O grafico com ambas as isoclinas, variando somente o valor do predador
(P) esté apresentado na figura 2.4, onde é possivel a visualizar um efeito positivo
do predador sobre a populagao de recurso e consumidor. Isto é, um aumento
na populacao do predador gerou um aumento nas populacoes de recurso e
do consumidor (pontos A e B). Observa-se, entretanto, que ao se aumentar
continuamente P acima de um certo limite, a populagao do consumidor decai
(ponto C), ao passo que a do consumidor cresce. Assim o efeito caracteristico de

cascata trofica surge quando P ultrapassa esse valor critico.

-]

045 AN N

0.4

COMNSUMIDOR (ITy
=
b
i

.2t

0.15
.-", -
a4 %ﬂl 44 B o
dn =
0.05 =" ’% o
|:| 1 i i 1 il - t ——
0 01 02 0.3 04 0.3 06 oz na 0.8
RECURSQIR)

Figura 2.4: Efeito do niimero de predadores nas iséclinas da presa e do consumidor
para o modelo (2.10). As intersegbes entre as iséclinas com o mesmo subscrito,
determinam um ponto de equilibrio, sendo estes representados pelos pontos A, B
e C. P =0,015625 para as isoclinas assinaladas com o subscrito 1, P = 0,0625 para
as iséclinas assinaladas com o subscrito 2, e P = 0,15 para as iséclinas assinaladas
com o subscrito 3. A seta cheia indica o aumento de P. Valores dos parametros
(Abrams, 1992b): r= K =B =D = 1.
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O plano de fase R x N com as iséclinas e algumas trajetorias tendendo ao

ponto de equilibrio estédvel estao mostradas na figura 2.5.

CONSUMIDOR {N)
s e © o © o
S - S I
: : T
P
)
'

=
ha
T

01 .

0 o1 02 03 04 05 06 07 08 03 1
RECURSQ (R)

Figura 2.5: Plano de fase recurso - consumidor (R x N) para o modelo (2.10).
Diferentes condigoes iniciais convergem para um ponto de equilibrio tnico,
representado pelo encontro das iséclinas. Valores dos parametros (Abrams, 1992b):
r=K=B=D=1e P =0,0625. e - condicoes iniciais.

2.4 Conclusao

Os mecanismos selecionados demonstraram que um aumento na densidade
do predador pode gerar um aumento simultaneo no equilibrio na densidade de sua
presa e no recurso de sua presa, quer no contexto de efeitos diretos (i.e., consumo),
quer no contexto de resposta anti-predatoria.

No primeiro contexto, um aumento na densidade de predador pode ocasionar
um aumento na densidade de equilibrio da presa. Embora esse equilibrio seja
instavel gerando oscilagbes sustentadas (ciclo-limite), Abrams (1992b) afirma que
o valor médio dessas oscilagoes pode aumentar com o aumento da densidade de
predador (e.g., pontos A e B na figura 2.2).

No segundo contexto, onde o consumidor possui um compromisso (“trade-
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off”) entre evitar o predador e se nutrir, existe uma faixa de valores da densidade
do predador que gera um efeito indireto positivo no consumidor, aumentando a
densidade deste no equilibrio.

Vale salientar que, diferente do primeiro modelo onde as dinamicas eram
instaveis quando ocorria o aumento do consumidor, neste segundo modelo a
dinamica gerada consiste na aproximacao assintotica das trajetérias a um unico
ponto de equilibrio.

Dessa forma foram mostradas duas formas pelas quais o aumento na
densidade do predador pode causar um aumento na densidade de sua presa,

resultando em um aumento entre niveis tréficos adjacentes.
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Capitulo 3

Interacoes indiretas mediadas por traco

e densidade em cadelas troficas

3.1 Introducao

Efeitos indiretos oriundos de respostas anti-predatérias podem influenciar
significativamente a dinamica de comunidades de espécies interativas. Na interacao
tréfica predador-presa (recurso-consumidor) é importante ressaltar o papel que
efeitos indiretos e diretos podem desempenhar na dinamica.

O predador pode concomitantemente predar o consumidor e inibir o
forrageamento deste sobre seu recurso. O predador também pode inibir o
forrageamento da sua presa sem que ocorra predacao direta, isto é, sem que o
predador cause dano ao consumidor. Dessa forma o forrageamento do consumidor
sobre seu recurso sera inibido pela mera presenca do predador - o chamado risco
de predagao (Abrams, 1992a; Christianson e Creel, 2007).

Quando o predador causa dano ao consumidor denominamos interagao
mediada por densidade e quando a sua presenga inibe o forrageamento do
consumidor denominamos interagao mediada por traco.

Neste capitulo serao estudados quatro modelos de cadeia tritréfica, sob a
influéncia de efeitos mediados pela densidade e por traco com intuito de avaliar
qual a contribuicao de cada um desses itens para a determinacao da dinamica das

espécies.
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3.2 Interacgoes indiretas mediadas por densidade em uma cadeia

tritréfica

Uma cadeia tritrofica composta de um predador, consumidor e um recurso é

mostrada na figura 3.1 por meio de um diagrama trofico.

PREDADOR
@)

!

‘ CONSUMIDOR

©

l

RECURSO
R

Figura 3.1: Diagrama tréfico de uma cadeia tritréfica composta por recurso (R),
consumidor (C') e predador (P). As setas indicam consumo.

Um possivel modelo para a cadeia tritrofica da figura 3.1 pode ser dado por:

dR R
=rR (1 - E) — ACRC,

dt

ac

“©_ — e — ApP

o C(ecAcR —me — ApP), (3.1)
dP

E = P(BPAPO — mp) .
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onde R denota a populacao de recurso, C' a de consumidor e P a de predador; r é
a taxa intrinseca de crescimento do recurso, K é a capacidade suporte do meio, A¢
¢é a taxa de ataque do consumidor sobre o recurso, ec é o coeficiente de conversao
de energia entre o nivel tréfico do recurso e o nivel tréfico do consumidor (que
se traduz em crescimento corporal, sobrevivéncia e fecundidade para este iltimo),
me é a taxa de mortalidade per capita do consumidor, Ap a taxa de ataque do
predador sobre o consumidor, ep é o coeficiente de transmissao de energia entre
o nivel tréfico do consumidor e o nivel tréfico do predador (que se traduz em
crescimento corporal, sobrevivéncia e fecundidade para este ltimo), mp é a taxa
de mortalidade per capita do predador.

O modelo (3.1) possui as seguintes populagoes de equilibrio, onde o indice D

denota efeito indireto mediado por densidade:

Rp=K (1 - ACmP) ,
€p7’Ap
mp
Cp = ,
7 ephp (3.2)

Com base nas expressoes das trés populacoes de equilibrio acima, é
importante verificar quais as condigoes de existéncia para a cadeia tritrofica, qual
seja, a ocorréncia de coexisténcia das trés espécies, Para isso é preciso que Rp > 0,

Cp > 0e Pp > 0. Da expressao de Rp tem-se que:

Acmp
ep —_—
TAP

(3.3)
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Essa condigao implica que a transferéncia de energia entre os niveis tréficos
de consumidor e predador deve estar acima de um valor minimo para existéncia

da cadeia tritrofica. Da expressao de Pp tem-se que:

K> —Cche (3.4)

Essa condicao indica que a quantidade de energia no nivel tréfico do recurso
(a capacidade suporte do ambiente) deve ser superior a um limite para que as trés
espécies coexistam. E importante caracterizar este limite. Para isso, considere-se
a seguinte cadeia ditréfica composta de recurso e consumidor somente (i.e., P =0

em (3.1) ):

dR R
% =rR (1 — E) — AcRC,
(3.5)
dC
E = C (€CAOR — mc) .

O modelo (3.5) possui as seguintes populagoes de equilibrio:

R =
QCAC,

r mgc
Cr=—1[1-—).
Ac( K60A0>
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Para que o consumidor coexista com o recurso é necessario que C* > 0, ou

seja,

mo

K > (3.6)

GCAC '

O valor dado por (3.6) é a quantidade minima de recurso necesséiria para
manter a cadeia ditréfica dada por (3.5). Comparando (3.6) com (3.3), verifica-se
que é necessaria uma capacidade do ambiente maior que a ditréfica para manter
uma cadeia tritréfica.

Além disso, observa-se que pelas expressoes (3.2) que somente o recurso e o
predador aumentam as suas densidades com o aumento da produtividade primaria
(efeito base topo, “bottom-up”). O consumidor, por sua vez, é insensivel a esse
aumento.

Por outro lado, é importante verificar qual o efeito do predador sobre os
demais niveis no regime de equilibrio, determinando como alteracoes nesse nivel
tréfico afetam os resultados da dinamica. Para se realizar essa analise topo-base

(“top-down”), extrai-se Rp de dC/dt =0 e Cp de dR/dt = 0 em (3.1), obtendo-se:

Rp = LAPP{ (3.7)
eCAC

Cr — r (GcAcK —mgc — APPD)
b ecA%K ‘

(3.8)

As expressoes (3.7) e (3.8) reforgam a idéia dos efeitos indiretos de cascata
tréfica:  um aumento da densidade de equilibrio do predador acarreta um
decréscimo na densidade de equilibrio consumidor e consequentemente um aumento
na densidade de equilibrio do recurso. Vale salientar que um aumento na densidade

do predador pode ser causado pela diminuicao de sua taxa de mortalidade per
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capita, mp (por exemplo, por meio de uma diminuigdo de sua captura). Em
outras palavras, a combinacao das interacoes tréficas gera um efeito indireto entre
a densidade do predador e a do recurso — os chamados efeitos indiretos mediados

pela densidade.

3.3 Interacoes indiretas mediadas por densidade e por tragco em

uma cadeia tritrofica

Até o momento foi visto o caso de efeitos indiretos mediados pela densidade
em uma cadeia tritrofica como proposto na figura 3.1. Uma possivel forma de
efeitos indiretos mediados por traco e por densidade em uma cadeia tritréfica pode

ser visualizada na figura 3.2.

PREDADOR
F)

CONSUMIDOR
{c)

RECURSO ‘
{R)

Figura 3.2: Diagrama tréfico de uma cadeia composta por recurso, consumidor
e predador, onde ocorrem efeitos indiretos mediados pela densidade e por traco.
Setas cheias — interacoes tréficas; setas tracejadas — efeitos indiretos mediados por
traco.
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As interagoes tréficas observadas na figura 3.2 sdo idénticas as da figura 3.1.
Entretanto as setas pontilhadas indicam que a presenca do predador pode inibir nao
sO a interacao tréfica entre o consumidor e seu recurso, bem como a sua interacao
com o consumidor. Por exemplo, a presenca do predador pode impor um risco de
predacao quando o consumidor forrageia, acarretando a inibicao do forrageamento
do consumidor sobre o recurso. Este seria um efeito indireto mediado por um trago

comportamental.

Um possivel modelo para o esquema tréfico da figura 3.2 pode ser dado por:

it _ rR <1 — E) — Ace *PRC,

dt K

dC

- A —aPpnp Y —BPP

di C (60 ceé R mgc pe ) s (39)
dP

E =P (epApe_’BPO — mp) .

Comparando (3.9) com (3.1), constata-se que os parametros utilizados sao os
mesmos com excessao das expressoes das taxas de ataque Ag e Ap que sao dadas

por:

Ac (P) = )\CG_QP

Ap (P) = )\peiﬁp. (310)

Isto significa que a taxa de ataque do consumidor sobre o recurso, Ag, é
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composta de uma taxa de ataque maxima constante, Ac, modulada por uma
exponencial decrescente dependente da densidade do predador, P. A constante
positiva a denota a intensidade da influéncia da densidade do predador na taxa de
ataque Ac, mostrando que o forrageio do consumidor é inibido pela presenca do

predador.

Por outro lado, a diminuigao da atividade do consumidor (e
consequentemente sua menor exposigao ao risco de predagao) diminui a taxa de
ataque do predador, Ap, sobre o consumidor (a constante positiva 5 denota a
intensidade da influéncia da densidade do predador na sua propria taxa de ataque,
Ap). Segundo Krivan e Schmitz (2004), esta é uma forma plausivel de supor que

a diminuicao de Ap seja proporcional a de Ac.

O modelo (3.9) descreve, portanto, uma dinamica de cadeia tritréfica onde
ha a ocorréncia de efeitos indiretos mediados pela densidade, bem como efeitos

indiretos mediados por traco.

3.4 Efeitos base-topo e topo-base em uma cadeia tritréfica com

efeitos indiretos mediados por densidade e traco

De forma similar ao que foi feito para o modelo (3.1), é importante verificar
quais sao as consequéncias dos efeitos topo-base e base-topo no modelo (3.9). Como
o modelo (3.9) nao possui uma solugao analitica para seus pontos de equilibrio
(Krivan e Schmitz, 2004), recorre-se a simulagoes computacionais, a fim de avaliar

os efeitos base-topo e topo-base nas populacoes de equilibrio.
A figura 3.3 possibilita a visualizacao dessas perturbacoes, fazendo possivel

uma comparacao entre o caso mediado somente por densidade (gréfico (a), o = 3

= 0), e o caso mediado por densidade e trago (graficos (b) e (¢), a, 8 > 0).
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Figura 3.3: Graficos das densidades de Recurso (R), Consumidor (C') e Predador
(P) em interagdes mediadas somente pela densidade (a) e mediados por densidade
e trago comportamental (b e ¢) em uma cadeia tritréfica de acordo com a variagao
da capacidade suporte (K). (a) - caso mediado somente por densidade (o = =
0); (b) - caso mediado pela densidade e pelo trago (v = 0,2; = 0,1); (¢) - caso
mediado pela densidade e pelo traco (o = 0,1; § = 0,2). Valores dos parametros
(Krivan e Schmitz, 2004): Ap = 0,05; \¢ = ec = ep = 0,1; me = 0,08; mp = 0.07;
r=2.

O protocolo computacional para a geragao da figura 3.3 é similar ao utilizado
na construcao de um diagrama de bifurcacao. Consiste na simulacao dinamica
de longo prazo (portanto, superando a fase transiente) do modelo em questao

para cada valor de um parametro selecionado. Como o regime permanente é
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localmente estavel para os parametros selecionados, desenha-se somente o valor
final de simulacao da densidade de cada compartimento em funcao do valor do

parametro(Kot, 2001).

A figura 3.3(a) mostra os efeitos base-topo no modelo com efeitos indiretos
mediados pela densidade (equagdes 3.1), ao passo que a figura 3.3(b) mostra os
mesmos efeitos no modelo com efeitos indiretos mediados por densidade e trago
(equagoes 3.9). Para gerar esses efeitos as perturbagoes sdo provocadas pelo

enriquecimento do meio (aumento da capacidade suporte K).

A partir de uma capacidade suporte que sustenta a cadeia tritréfica
(expressao (3.3)), a figura 3.3(a) evidencia o aumento da densidade de equilibrio
do recurso, que por sua vez causa, por efeito indireto, um aumento na densidade
de equilibrio do predador, sem entretanto alterar a densidade de equilibrio
consumidor, cujo valor permanece constante. Notar que as taxas de ataque
sao constantes ao longo do gradiente de produtividade primaria, uma vez que

nao dependem de nenhuma densidade dos componentes da cadeia tritréfica (i.e.,

Ac(P) = )\07 Ap(P) = )\p)

A figura 3.3-b mostra o caso em que a taxa de ataque do consumidor decresce
mais lentamente do que a taxa de ataque do predador com o aumento da densidade
do predador (a<f). Por outro lado, a figura 3.3-¢c mostra o caso em que a taxa
de ataque do consumidor decresce mais rapidamente do que a taxa de ataque do
predador com o aumento da densidade do predador (a>f). Ambas as figuras
evidenciam que o efeito do aumento da produtividade priméria no recurso no caso
mediado por densidade e trago pode ser maior ou menor do que no caso mediado
somente por densidade (comparar casos (b) e (¢) com (a)). No caso mediado
por densidade a densidade do consumidor mantém-se constante, uma vez que o

aumento no recurso é balanceado por um aumento do predador. No instante que a
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atividade do consumidor varia com a densidade do predador, esse balanceamento é
rompido, fazendo com que a densidade do consumidor varie com o enriquecimento
de nutriente. Os casos (b) e (¢) também mostram que recursos e consumidores
podem crescer simultaneamente no caso mediado por densidade e trago, ao passo
que o classico caso mediado por densidade nao prevé correlagoes positivas entre
niveis adjacentes (caso (a)).

Um resultado crucial desta andlise diz respeito ao fato de que ambas
as estruturas produzem efeitos similares no nivel do recurso. Isto indica que
experimentos de campo destinados a testar efeitos base-topo deveriam isolar os
efeitos de comportamento dos de densidade. Caso contrario, poderia se concluir
que os efeitos de densidade sao os principais componentes da dinamica, quando na
realidade esse papel poderia estar sendo desempenhado por efeitos mediados por
traco. O isolamento do ponto de vista tedrico de efeitos indiretos mediados por

densidade e por traco serd abordado a seguir.

3.5 Predacao como componente ambiental e predador de risco

A fim de separar os efeitos de comportamento dos de densidade, supoe-se
que os predadores nao possuam uma dinamica e, portanto, sejam constantes em
numero ao longo do tempo. Entretanto, eles podem influenciar os parametros e
variaveis do sistema recurso-consumidor ao qual estao ligados. Por exemplo, supoe-
se que o risco de predacao, que aumenta com a densidade de predador, influencia a
dinamica do sistema recurso-consumidor por intermédio da variagao dos valores dos
parametros que descrevem a atividade de forrageamento dos consumidores. Desta
forma os predadores sao tratados como uma componente do ambiente da interagao
recurso-consumidor. Esta estrutura também pode corresponder a experimentos
de campo onde se explora o efeito de predadores na dinamica da comunidade
pela manipulacao do nimero de predadores, examinando-se subsequentemente as

interacoes e a dinamica das espécies em niveis inferiores na teia alimentar.
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3.5.1 Predacao como componente ambiental

No caso de predagao como componente ambiental, supoe-se que os
consumidores sejam inflexiveis, isto ¢, nao respondem comportamentalmente a
presenca do predador. Desta forma, os efeitos indiretos do predador passados aos
recursos via consumidor se desenrolam de uma forma mediada pela densidade. Um

esquema trofico correspondente a este caso pode ser dado pela figura 3.4:

Predador
Densidade
Constante

h 4

Consumidor

b A

Recurso

Figura 3.4: Diagrama de uma cadeia tritréfica com predacao como componente
ambiental. Setas cheias — interagoes tréficas.

Um possivel modelo para o esquema tréfico da figura 3.4 pode ser dado por:

dR R
% =rR (1 - ?) —AcRC,

(3.11)

d
d—(j :C(ecAcR—mc—ApP).

onde os parametros e as variaveis sao definidos como no modelo (3.1), sendo que
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agora o predador P é uma constante e Ac(P) = A¢c e Ap(P) = Ap.
As populagoes de equilibrio do modelo (3.11) sdo dadas por:

. mc+ApP

R
b 601\0

(3.12)

Cr — ecAcK — mg — APP
b= GcA%K .

que sdo as mesmas do modelo (3.1) (substituindo Pp por P), quando o predador
possui sua propria dinamica. As expressoes acima evidenciam o fenomeno da
cascata trofica — um aumento de P acarreta um aumento de R e uma diminuicao

de C' (ver figura 3.5).

RECURSO (R), CONSUMIDOR (C)

Figura 3.5: Variagao das densidades de equilibrio do recurso e do consumidor
(equagoes 3.12) no modelo mediado por densidade de acordo com a variagao da
densidade do predador (P). Valores dos parametros (Krivan e Schmitz, 2004): K
=80; Ac = ec =0,1;r =2; mec = 0,08, Ap = 0,05.

O efeito do aumento da produtividade primaria na densidade do recurso e
consumidor pode ser visto na figura 3.6, cujo resultado é qualitativamente similar

ao do modelo (3.1) (cf. figura 3.3(a)).
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Figura 3.6: Variacao das densidades de equilibrio do recurso e do consumidor
(equagoes 3.12) no modelo mediado por densidade de acordo com a variacao da
produtividade priméria (K). Valores dos parametros (Krivan e Schmitz, 2004):
Ae=ec=0,1;7r=2, mc=0,08; Ap = 0,05, P = 1.

Por fim, o grafico das taxas de ataque em fungao de P sao mostrados na

figura 3.7.
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Figura 3.7: Variacao das taxa de ataque em funcao da densidade do predador
(P) no modelo (3.11) mediado por densidade. Valores dos parametros (Krivan e
Schmitz, 2004): K = 80; A¢ = ec = 0,1; r = 2; me = 0,08; Ap = 0,05.
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3.5.2 Predador de risco

Neste contexto, os consumidores sao flexiveis, ou seja, respondem de forma
comportamental a presenga do predador pela diminuicao de sua atividade de
forrageio. O predador continua desempenhando o papel de componente ambiental,
mas agora nao consome o consumidor (ver figura 3.8). Neste caso o predador é
denominado de predador de risco e seus efeitos indiretos no recurso via consumidor

sao mediados somente por trago.

Predador
Densidade
Constante

b 4

Recurso

Figura 3.8: Esquema tréfico de uma cadeia tritréfica onde o predador (de densidade
constante) atua no consumidor de forma indireta via a sua taxa de ataque. Seta
cheia — interacao trofica; seta tracejada — efeitos indiretos mediados por trago.

Um possivel modelo para o diagrama tréfico da figura 3.8 onde nao ocorre a
predagao do consumidor pelo predador (i.e., A\p = 0, e portanto Ap = 0) pode ser

dado por:

dr =rR (1 — E) — Ace P RC,

dt K (3.13)

ac
E =C (60)\0€_apR — mc) .
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As populagoes de equilibrio s@o (o indice T' denota efeitos indiretos mediados

por trago):

Ry — ef (me + P)’
ecAc
aP aP (314)
e“'r [ecK)\c —e mc]
Cr =

ecKA%

Variando-se a produtividade primaria (K, efeito base-topo) tem-se o seguinte

grafico das populagbes de recurso e consumidor no equilibrio (figura 3.9):

25r

[N)
=]

=)
T

=)
T

RECURSO (R), CONSUMIDOR (C)

o
T

Figura 3.9: Variacao das densidades de equilibrio do recurso e do consumidor
(equagoes 3.14) do modelo (3.13) de acordo com a variacao da capacidade suporte
(K) no caso mediado por trago. Valores dos parametros (Krivan e Schmitz, 2004):
Aec=ec=01;a0a=02;r=2,mc =008 P=1

O comportamento observado na figura anterior é qualitativamente similar
ao caso mediado somente pela densidade, qual seja, aumento do consumidor e

invariancia do recurso (figura 3.6).
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Variando-se o predador (P, efeito topo-base) tem-se a figura 3.10 com o

grafico das populagoes de recurso e consumidor no equilibrio.

80

70

o
=1

(5]
o

RECURSO (R), CONSUMIDOR (C)
w o+
fme (=]

20

Figura 3.10: Variacao das densidades de equilibrio do recurso e do consumidor
(equagoes 3.14) do modelo (3.13) de acordo com a variacao do predador (P) no
caso mediado por trago. Valores dos parametros (Krivan e Schmitz, 2004): K =
80; Ac = ec =01, =02;r =2; mc = 0,08

No tocante ao recurso observa-se um efeito de cascata tréfica com o aumento

do predador, uma vez que o recurso aumenta a sua densidade.

O consumidor, por sua vez, aumenta a sua densidade até um certo valor
de P, decrescendo monotonicamente a zero em decorréncia da alta intensidade de
predagao com o aumento da densidade de P acima de um valor especifico. Ou seja,
o consumidor possui um comportamento nao monotonico em fungao da variagao

de P.
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Importante lembrar que resultado semelhante foi obtido no Capitulo 2
quando o efeito indireto mediado por traco era oriundo de uma maximizagao da

aptidao do consumidor.

As funcgoes que determinam as taxas de ataque, Ac e Ap, sdo mostradas na

figura 3.11:

0.1

0.08

0.08

0.04

TAXA ATAQUE

0.0z

Figura 3.11: Variacao das taxas de ataque de acordo com a variacao do predador
(P) no caso mediado por traco (modelo 3.13). Valores dos parametros (Krivan e
Schmitz, 2004): K = 80; A¢ = ec = 0,1; a = 0,2; r = 2; me = 0,08.

Finalmente, uma sintese das figuras 3.5, 3.6, 3.7, 3.9, 3.10 e 3.11 pode ser

vista na figura 3.12.
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Figura 3.12: Variacao das densidades e taxas de ataque em funcao de K e P para
os casos mediados por densidade e por densidade e traco.
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3.6 Conclusao

Neste capitulo foram estudados trés modelos de cadeia tritrofica sob a
influéncia de efeitos mediados pela densidade e por traco. Uma diferenca
importante com relagao ao capitulo 2 diz respeito a auséncia de qualquer tipo
de otimizacao de aptidao (“fitness”) na elaboracao da resposta anti-predatéria do
consumidor.

No caso de uma cadeia tritrofica onde a densidade do predador era variavel,
o efeito indireto deste sobre o consumidor pode gerar um aumento na densidade
do consumidor com o préprio aumento do predador. Este resultado contraria
frontalmente o efeito de cascata tréfica quando da existéncia tao somente de efeitos
mediados pela densidade.

Os resultados sao qualitativamente similares aos anteriores quando se
considera o caso em que o predador possui uma densidade constante ao longo
do tempo - denominados predador letal e predador de risco.

Esses resultados vém corroborar a importancia de efeitos mediados por
densidade e traco na determinacao da dinamica das espécies - portanto, fatores

que deveriam ser considerados em contextos experimentais.
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Capitulo 4

Efeitos indiretos em competicao mediada

por predacao

4.1 Introducao

Quando espécies competidoras se sobrepoem significativamente no uso de
seus recursos, a expectativa tedrica prevé que uma ou mais dessas espécies
competidoras se extinguirao (Morin, 1999). Em geral isso se deve ao fato de que
uma dessas espécies é competitivamente superior as demais.

Neste contexto, um predador-chave pode ser definido como aquele que
interfere significativamente na relacao entre populacoes que pertencem a um mesmo
nivel tréfico e competem pelo mesmo recurso.

Ao exercer uma forca de predacgdo mais intensa sobre a populacao da
espécie competidora superior, o predador possibilita que um ou mais competidores
inferiores coexistam com a espécie competitivamente superior. Dentre varias
possibilidades, o predador pode afetar diretamente a densidade da espécie
competidora superior, ou afetar a intensidade de competicao (trago) dessa espécie
com as outras espécies competidoras, ou ambas as situagoes podem ocorrer.

Dentro desta estrutura, este capitulo analisa como efeitos mediados pela
densidade e por traco podem alterar a dinamica de duas espécies competitivas por

interferéncia sob a influéncia de um predador-chave.
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4.2 Modelo Mediado por Densidade

O esquema trofico apresentado na figura 4.1 descreve uma competicao por

interferéncia de dois consumidores mediada pela predacao de um dos consumidores.

Fredador
P

Fredyds

Consumidor | === | Consumidor
Cornpelidn
i A - —— N,

Figura 4.1: Diagrama de uma rede trofica composta por dois consumidores
competidores por interferéncia (N; e Ny) mediados pela densidade de N; por um
predador (P).

Um modelo para o esquema tréfico da figura 4.1 pode ser dado por

Vandermeer e Maruca (1998):

dN

d—tlle(l—Nl—Oélz]\@—Oélsp),

dN.

d_2 :NQ(l_N2_0421N1)7 (4~1)
t

dP

% = P(T'Nl — m) s

onde P representa a densidade populacional do predador, Ny e Ny sao as densidades
populacionais das espécies competidoras, r é a taxa de ataque do predador sobre
N1, m é a taxa de mortalidade per capita independente da densidade do predador e

a;; ¢ o coeficiente de interferéncia da populacao da espécie j sobre a populagao da
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espécie i. Esse coeficiente de interferéncia pode representar tanto a interferéncia
decorrente da competicao interespecifica por um recurso determinado, quanto
representar a interferéncia decorrente da predagao. Dessa forma, dependendo
das espécies associadas, ¢ possivel denominar o coeficiente «;; de coeficiente de
competicao da espécie j sobre a espécie ¢ ou coeficiente de predacao da espécie j

sobre a espécie 1.

O modelo (4.1) gera os seguintes pontos de equilibrio:

m
R
r

N; =1- Oéglm,
r (4.2)

(r —raga — m+ ajaaem)

P =

T3

Para que a rede troéfica persista é necessario que as trés populacgoes sejam

estritamente positivas. Portanto,

N3 >0,

implica que:

Qg < —,
m
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P >0,

implica que

T > m.

Para ressaltar o papel desempenhado pelo predador-chave na dinamica de
espécies competitivas é importante observar que na auséncia do predador P, o
modelo (4.1) é um modelo de competicao por interferéncia de Lotka-Volterra
(Lotka, 1998), cujos resultados dindmicos consistem na coexisténcia das espécies
ou na exclusao competitiva dependente ou nao das populacoes iniciais. Este

subsistema competitivo (i.e., quando P = 0) toma a seguinte forma:

dN
d_tl =N (1 — Ny — 0412N2)7

4.3)
AN, (
d_tQ = N2 (1 — N2 — a21N1) .

Seus parametros foram escolhidos de tal forma que o resultado da exclusao
competitiva depende das populagoes iniciais, como mostrado na figura 4.2. Notar
que a medida que as; aumenta, um maior nimero de populagoes iniciais tende a
exclusao competitiva de Ny, evidenciando que N é um competidor mais dominante

para cada caso.
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Figura 4.2: Plano de fase para o modelo de competi¢ao por interferéncia (4.3).
Valores dos parametros (Vandermeer e Maruca, 1998): a2 = 1,1; a3 = 1,7 =4,
m = 1; ag; = [1,1; 2; 3]. Exclus@o competitiva dependente das populagoes iniciais.
Quanto mais elevado o valor de as, maior o nimero de populagoes iniciais que
levam a extingao de Ny. e - condic¢Oes iniciais.
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Acoplando-se um predador ao modelo (4.3) via N; obtemos um modelo como
no esquema trofico da figura 4.1. As simulagoes da figura 4.3 mostram que os
resultados dinamicos (condiges iniciais em e e trajetéria continua) podem ser
diversos ao se alterar as; - coexisténcia estavel ou provida de oscilagoes do tipo
ciclo limite ou oscilagoes complexas. A exclusao competitiva (condigoes iniciais

em ¢ e trajetéria pontilhada) pode ocorrer em todos os casos citados e continua a

depender das populagoes iniciais.

(a) (121—22 (b) a21_26

g S g o B
(o] o (@] 5
] [m] 5
=L =L
m] [m]
1] w
1.4 14
o o
14 3 v :: e 14 3 v _:5
S S
< s ; < 24 f
T : a :
o o
o £ o 2

0. o 0. :

2 2

Figura 4.3: Efeito da variacdo de as; na dinamica do modelo de competicao
mediado por predacao (4.3) no espago de fase N1 x Ny x P. Valores dos parametros

(Vandermeer e Maruca, 1998): ajo = 1,1, a;3 = 1, 7 =4, m = 1. (a) - Caos.
(b) - Ciclo limite. (¢) - Estabilidade. (d) - Exclusao competitiva de No. o e ¢ -

Condicoes iniciais. ¥ - extincao de N; e P.
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A figura 4.4 mostra a dinamica no tempo para um conjunto de populacoes

iniciais do caso (d) da figura 4.3, onde ocorre a exting¢ao de Ny

0.8

0.6

=704

0.2

0 10 20 30 40 50 60

0 10 20 30 40 50 60

50 60

Figura 4.4: Série temporal demonstrando um caso de extin¢ao de Ny para o caso
(d) da figura 4.3.

4.3 Modelo Mediado por Densidade e Traco

O esquema tréfico mostrado na figura 4.5 representa uma competicao por

interferencia mediada por densidade e por traco por um predador de topo.
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Consumidor .{_ ” Consumidor
i o

Figura 4.5: Diagrama de uma rede tréfica composta por consumidores
competidores por interferéncia mediados por densidade (efeito direto) e por trago
(efeito indireto, seta pontilhada) por um predador. O efeito indireto se da por
meio da diminuicao da intensidade de competicao exercida por N; em Ns.

Um modelo para o esquema tréfico da figura 4.5 pode ser descrito por:

dN

d_tlle(l—Nl—OélgNz_OﬂSP)a

dN-

SR =N (1- N, [ (P) M), (44)
dP

_dt :P(TNl —m),

onde as varidveis sdo as mesmas descritas para o modelo (4.1), com excecao
de f(P). Este termo é uma fungdo dependente da densidade do predador
(P) que descreve a influéncia do predador sobre a intensidade de competicdo
por interferéncia do competidor N; sobre N,. Comparando-se (4.3) com (4.1),
constata-se que f(P) desempenha um papel de coeficiente de interferéncia varidvel

dependente de P.
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Essa fungao pode ser representada pela expressao:

f(P) = 2ima (4.5)

onde animee € 0 coeficiente de interferéncia méaximo do competidor 1 sobre o
competidor 2 e b é um coeficiente que denota a intensidade do efeito indireto
que a populacao de predador exerce sobre o coeficiente méaximo de interferéncia

(ver figura 4.6).

slimex .l

F(P)

P

Figura 4.6: Grafico de as; em funcao de P descrevendo o efeito indireto exercido
pelo predador. aoq,,e, € 0 valor méaximo do coeficiente de interferéncia de N7 em No
na auséncia de predagao (P=0). b denota a intensidade da influéncia da densidade
do predador no coeficiente de competicao.
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(a) @y = 2..2 (b) yy = 3..1

PREDADOR
PREDADOR

PREDADOR
PREDADOR

Figura 4.7: Efeito da variacao de asimq: na dinamica do modelo de competicao
mediado por densidade e trago (4.4) no espago de fase Ny x Ny x P. Valores dos
parametros (Vandermeer e Maruca, 1998): a2 = 1,1, i3 =1, 7 =4, m = 1. (a)
- Caos. (b) - Ciclo limite. (c) - Estabilidade. (d) - Exclusao competitiva de Ny. o
e ¢ - Condigoes iniciais. ¥ - extincao de Ny e P.

A figura 4.7 mostra o espago de fase do modelo (4.4) para varios valores de
Q91maz- A exclusao competitiva pode ocorrer em todos os casos citados e continua a
depender das populagoes iniciais (figura 4.7). Nos casos (a),(b) e (c), as trajetérias
pontilhadas denotam a extin¢gao do competidor superior N;. De forma similar
ao modelo mediado somente pela densidade, os resultados dinamicos podem ser
diversos ao se alterar aoi,q: - coexisténcia estavel ou provida de oscilagoes do tipo

ciclo limite ou oscilagoes complexas.

O trago comportamental existente no modelo (4.4) permitiu que a
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coexisténcia das espécies competidoras ocorresse para uma faixa de valores mais
extensa de coeficientes de competicao quando comparada ao caso mediado somente

pela densidade.

A figura 4.8 mostra a dinamica no tempo para um conjunto de populacoes

iniciais do caso (d) da figura 4.7 que leva N & extingao.

0.8

06 A

=041 ]

021 &

0 10 20 30 40 50 60

Figura 4.8: Série temporal demonstrando um caso de extin¢ao de N, para o caso
(d) da figura 4.7.

4.4 Conclusao

Predacgao-chave é uma das formas pelas qual um predador pode ocasionar

coexisténcia entre espécies competitivas.
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Neste capitulo mostrou-se que a influéncia de um predador-chave sobre
a densidade da espécie competitivamente superior pode gerar uma gama
de comportamentos dinamicos, variando da estabilidade para a instabilidade.
Interessante ressaltar que este resultado dinamicamente complexo é gerado em
um contexto bem mais simples do que aquele comumente apresentado em textos

de ecologia tedrica (Vandermeer e Maruca, 1998) (cf.Case (1999)).

Um resultado qualitativamente similar é obtido quando se acrescenta ao
efeito mediado pela densidade, um efeito mediado por trago, qual seja, a diminuigao
da intensidade competitiva da espécie superior com a presenca do predador.
Entretanto, a coexisténcia das espécies competidoras ocorre para uma faixa de
valores mais extensa de coeficientes de competicao quando comparada ao caso

mediado somente pela densidade.
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Capitulo 5

Comportamento induzido por predador

em cadelas troficas abertas

5.1 Introducao

Neste capitulo estudam-se as consequéncias de respostas comportamentais
multiplas de um consumidor que regula seu forrageamento segundo a densidade de
um predador de topo, e sua emigracao conforme a densidade de sua presa bem como
a de seu predador. A escala de tempo considerada é tal que o consumidor nao se
reproduz, sendo a sua densidade, portanto, regulada por movimentos migratorios
e seu consumo pelo predador. Diferentemente das cadeias tréficas analisadas

anteriormente, esta é uma cadeia tréfica aberta a movimentos migratorios.

5.2 Modelo de uma cadeia tritréofica aberta a imigracoes e

emigracoes

Na figura 5.1 apresenta-se um esquema tréfico de uma cadeia tritréfica onde
o predador de topo possui uma densidade populacional constante, com imigracao

de recurso e consumidor e emigracao somente de consumidor:
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Figura 5.1: Diagrama de uma cadeia tritrofica sem interferéncia do predador no
forrageamento do consumidor. Seta cheia - interacao tréfica; seta pontilhada -
emigracao (F), imigracao (/).

Uma modelo para o esquema tréfico da figura 5.1 pode ser dado por (Diehl

et al. (2000)):

dA AN\
%—IA‘FTA |:1— (E) :| —CLAG67

aGg

o= Ig —ecoexp (—aA+~vP)G — G,

onde A representa a biomassa do recurso e G a densidade populacional do
consumidor; [4 e Ig sao as taxas de imigragao, respectivamente do recurso e
consumidor; r é a taxa de crescimento intrinseco do recurso; K ¢é a capacidade
suporte do meio; n descreve o grau de declinio da funcao de produtividade per
capita do recurso, (quando n = 1 a func¢do de produtividade se reduz a equagao
logistica); a é a taxa de ataque do consumidor; ¢ é a taxa de ataque do predador; ego
¢é a taxa maxima de emigracao per capita do consumidor na auséncia de predadores
e recurso; « e 7y sao coeficientes que denotam a intensidade da dependéncia

da densidade de recurso e predador, respectivamente, na taxa de emigracao do
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consumidor; P é a densidade populacional do predador, tratada como parametro
ao invés de uma variavel da dinamica; G, é uma fungao que representa a quantidade

de consumidores em atividade de forrageamento.

A funcao G, pode ser definida conforme o forrageamento fixo ou variavel.

Na segao seguinte passa-se a analise do modelo (5.1) com forrageamento fixo.

5.3 Forrageamento fixo

No caso de forrageamento fixo, a fungdo G, no modelo (5.1) é construida
de maneira que a quantidade de consumidores forrageadores nao dependa da

densidade populacional do predador (P). Dessa forma, G, é definida como:

Ge = geOGa (52)

onde g é a proporgao de consumidores que estao efetivamente forrageando (e
consequentemente expostos a predagao pelo predador). Assim, o modelo (5.1)

toma a seguinte forma para descrever forrageamento fixo:

% =I4+7rA {1— (é) ] — aAGgeo,

dt K

(5.3)
dG
E = ]G — €qo eXp <_OZA _I_ ,}/P) G - CgeOGP'

A iséclina do recurso (dA/dt=0) é dada por:
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o (@) ]

aAge(]

enquanto a do consumidor (dG/dt=0) por:

e

G = )
ecoexp (—aA +vyP) + cgeo P

Por meio das iséclinas é possivel avaliar o efeito topo-base exercido pelo
predador de topo nos demais niveis tréficos como mostrado no plano de fase A x G

da figura 5.2 para valores crescentes da densidade do predador P.

CONSUMIDOR (G)

RECURSDO [A)

Figura 5.2: Iséclinas do modelo (5.3) com forrageamento fixo. Iséclinas continuas
(P = 0), tracejadas (P = 3), e ponto - tracejadas (P = 10). As intersegoes
das iséclinas com mesmo valor de P indicam pontos de equilibrio. Valores dos
parametros (Diehl et al., 2000): 14 = 0,01; I = 1;r=05; K =10; n = 4; a =
0,1, eq0 =0,3; a =0,3; v =0,3; ¢c = 0,01 e geo = 0,5.
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Devido a inexisténcia de expressoes analiticas das populacoes de equilibrio,
recorre-se a simulagoes a fim de mostrar como A e G variam com P no equilibrio.
Dado que os parametros selecionados geram pontos de equilibrio localmente

estaveis (ver figura 5.3),

30

25

N
Q

e e s e ey |
~

CONSUMIDOR (G)
o

RECURSO (A)

Figura 5.3: Plano de fase do modelo (5.3) com forrageamento fixo. Valores dos
parametros (Diehl et al., 2000): I, =0,01; Ic = 1;r=0,5; K = 10; n = 4; a =
0,1; eq0=0,3; a=0,3; v=0,3; ¢ = 0,01; goo = 0,5 e P = 3. e — condicoes iniciais.

o protocolo computacional consiste na simulacao dinamica de longo prazo
(portanto, superando a fase transiente) do modelo em questdo para cada valor
do parametro selecionado, desenhando-se somente o valor final de simulacao da
densidade de cada compartimento em funcao do valor do parametro escolhido.
Dessa forma obtém-se que a variacao do recurso (A) em fungao de P no

forrageamento fixo é dada como mostrado na figura 5.4:
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RECURSO (A)

3 I I I I I I I I I ]
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

PREDADOR (P)

Figura 5.4: Efeito da densidade do predador (P) sobre a densidade de equilibrio do
recurso (A) no caso de forrageamento fixo. Valores dos parametros (Diehl et al.,
2000): I4 =0,01; I =1;r=05 K =10;n =4;a=0,1; eqo = 0,3; « = 0,3; ¢
=0,3; ¢ =0,01e g =0,5.

A variacdo do consumidor (G) em fungdo de P no forrageamento fixo esta

mostrada na figura 5.5.

20

CONSUMIDOR (G)

PREDADOR (P)

Figura 5.5: Efeito da densidade do predador sobre a densidade de equilibrio do
consumidor (G) no caso de forrageamento fixo. Valores dos parametros (Diehl
et al., 2000): 14 =0,01;Ig=1;7r=05 K =10;n =4;a=0,1; eqo = 0,3; « =
0,3;v=0,3; c=0,01 e goo = 0,5.
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As figuras 5.4 e 5.5 mostram que o efeito de cascata tréfica (neste caso
efeitos indiretos mediados somente pela densidade) pode ocorrer em cadeias tréficas
abertas a movimentos migratorios, de forma similar ao que ocorre em cadeias

troficas fechadas analisadas em outros capitulos.

5.4 Forrageamento variavel

O esquema tréofico de uma cadeia tritréfica com imigragao de recurso,
imigracao e emigracao de consumidor, predador de densidade constante e efeito
indireto do predador na taxa de ataque do consumidor sobre o recurso esta

mostrado na figura 5.6.

Predador
Densidade
Constante

(P)

v -

. *
G Consumidor )
............. .

(G) E s

h 4

A4 Recurso
(A)

Figura 5.6: Diagrama de uma cadeia tritrofica onde o predador interfere no
forrageamento do consumidor. Seta cheia - interacao tréfica; seta pontilhada -
emigracao (F), imigracao (I). Seta curva tracejada - efeito indireto.

Considerando-se o forrageamento variavel, designa-se a func¢ao G, como

dependente da densidade do predador (P):
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onde g, é a proporcao maxima de consumidores forrageadores, que ocorre na
auséncia de predadores (P = 0). Assim a fungao G, é construida de maneira que
a quantidade de consumidores forrageando decresca com o aumento da densidade
populacional do predador (P), diferentemente da equagao (5.2) com forrageamento
fixo, onde a proporcao de herbivoros forrageadores é fixa. Dessa forma no contexto

de forrageamento variavel o modelo (5.1) se torna:

dA_ A " geo
%_IA—l—rA[l—(K) ]—aAG(1+P),

aG
dt

=Ig—eqoexp(—aA+~yP)G —c¢ (1?:013) PG.

A iséclina do recurso (dA/dt=0) é dada por:

o= (erali-(3)]) (),

enquanto a do consumidor (dG/dt=0) por:

Iq

G = :
Ge0
(egoexp( ozA+7P)+c<1+P) P)
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Como na segao anterior, por meio das iséclinas é possivel avaliar o efeito topo-
base exercido pelo predador de topo nos demais niveis tréficos como mostrado no
plano de fase A x G da figura 5.7 para valores crescentes da densidade do predador

P.
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Figura 5.7: Iséclinas do modelo (5.5) com forrageamento varidvel. Isdclinas
continuas (P = 0), tracejadas (P = 3), e ponto - tracejadas (P = 10). As intersecoes
das isoclinas com mesmo valor de P indicam pontos de equilibrio. Valores dos
parametros (Diehl et al., 2000): [, =0,01; Ic = ;7 =0,5; K = 10; n = 4; a =
0,15 eq0 =0,3; a = 0,3; v = 0,3; ¢ = 0,01 e go = 0,5.

Novamente, devido a inexisténcia de expressoes analiticas das populacoes de
equilibrio (fato reforgado pela inclusao de nao linearidades adicionais), recorre-se a
simulagoes a fim de mostrar como A e G variam com P no equilibrio. Dado que os

parametros selecionados geram pontos de equilibrio localmente estaveis (ver figura

5.8),
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Figura 5.8: Plano de fase do modelo (5.5) com forrageamento varidvel. Valores dos
parametros (Diehl et al., 2000): 14 = 0,01; I = 1;r =05, K =10; n = 4; a =
0,1; eqo = 0,3; « = 0,3; v=0,3; ¢ = 0,01; goo = 0,5 ¢ P = 3. e — condicoes iniciais.

o protocolo computacional consiste, novamente, na simulacao dinamica de longo
prazo (portanto, superando a fase transiente) do modelo em questao para cada
valor do parametro selecionado, desenhando-se somente o valor final de simulagao

da densidade de cada compartimento em funcao do valor do parametro escolhido.

Dessa forma obtém-se que a variacao do recurso (A) em fungao de P no

forrageamento fixo é dada pela figura 5.9:
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Figura 5.9: Efeito da densidade do predador (P) sobre a densidade de equilibrio
do recurso (A) no caso de forrageamento variavel. Valores dos parametros (Diehl
et al., 2000): I, =001, I =1,r=05, K =10, n =4, a =0,1, eqo = 0,3, a=
0,3,y=0,3,c=0,01legep=0,5.

A variagdo do consumidor (G) em fungao de P forrageamento variavel esta

mostrada figura na 5.10.

CONSUMIDOR (G)

PREDADOR (P)

Figura 5.10: Efeito da densidade do predador (P) sobre a densidade de equilibrio
do consumidor (C) no caso de forrageamento varidavel. Valores dos parametros
(Diehl et al., 2000): I, = 0,01; I =1;r =05, K =10; n = 4; a = 0,1; ego =
0,3; «a =0,3;7v=0,3; ¢c=0,01 e gog = 0,5.
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As informacoes obtidas anteriormente nos casos de forrageamento fixo e

variavel podem ser condensadas na figura 5.11.

FORRAGEAMENTO FIXO FORRAGEAMENTO YARIAYEL

pT. ' f

i =z ! ‘Y.

= ,__-?-‘? — i"..-a

¢ | '
; 15 .I:

4 115 l %:-?
it .!i-:a
bob

E i1

‘_r__..--*"ﬂ‘ e =
R T —a om @ Em—T
P S EAE S s e — A EEEEE s
a - | 4 i L} = 2 a a 4 i L} L] 2
MECLRB | MBS |
a 0 " i
) J—— JM‘M—"“
e y o
" "
. - 8 &
T = 0 J
£ A
5 i 3 H
] E ] 1 § T ] ] 1 0 [ ¥ 3 [ 7 ' [ 18
FRCDACECA (P} FACOACCA (F)
N 3
3 4 I i
! G .': ke ,
= - L.'x-.
& g 4 LY
5 i
E (L —— - E 1k ’\\ﬁl-\
: IE"""'-.. @ b N
— £
s T . [ - -
o, '“'a..“
] E & 4 § 7 [ ] -II1 0 E & 3 & 7 [] 1
FRCDADCA (P} FACOADCA (F)

Figura 5.11: Comparacao entre as iséclinas e densidades para os casos de
forrageamento fixo e variavel.

Enquanto que no modelo com forrageamento fixo, quanto maior a densidade

do predador, menor a densidade do consumidor e maior a densidade do recurso
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(corroborando o efeito da cascata tréfica), no modelo com forrageamento variavel,
o aumento da densidade do predador, dentro de certos limites, causa um aumento
na densidade do consumidor e do recurso, como evidenciado no capitulo 1 com o

forrageamento adaptativo.

5.5 Conclusao

Neste capitulo foram estudados dois modelos de cadeia tritréfica aberta a
movimentos migratérios de recurso e consumidor.

No primeiro caso foram considerados somente os efeitos mediados pela
densidade. Constatou-se que um aumento de predador de topo induzia uma
diminuicao do consumidor e um consequente aumento do recurso - efeito topo
base também visto em cadeias troficas fechadas. Interessante notar que este efeito
de cascata trofica também ocorre em um contexto de migracoes dependentes da
densidade.

No segundo caso, dado o mesmo contexto de migracoes dependentes da
densidade, foram considerados efeitos indiretos mediados por trago e densidade.
Neste contexto, ocorreu um concomitante aumento de recurso e consumidor para
uma faixa de valores de densidade de predador de topo, como nas instancias

anteriores de sistemas fechados a migragoes.
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Capitulo 6

Discussao

Classicamente a predacao ¢ definida como os efeitos negativos causados pelo
predador sobre suas presas, onde um aumento na densidade da presa gera um
aumento na populacao do predador, ao passo que um aumento na densidade do
predador provoca um decrescimento na populacao da presa (Abrams, 1992b).

Além de afetar demograficamente a presa, o predador é capaz, através da
sua mera presenca, de originar respostas antipredatérias nas populagoes de suas
presas, respostas essas que podem ter aspectos morfoldgicos, fisiolGgicos e/ou
comportamentais (Creel e Christianson, 2008). FEsse conjunto de fatores pode
influenciar significativamente a dinamica das espécies que compoem uma rede ou
cadeia trofica. Neste trabalho recorreu-se a modelos estratégicos com intuito de
avaliar o efeito de perturbacgoes base-topo e topo-base em cadeias e redes tréficas
onde ocorrem interacoes indiretas mediadas por trago e densidade.

Um resultado que permeia os varios casos de cadeia tritréfica fechada
a movimentos migratorios analisados, consiste na possibilidade do aumento do
consumidor quando a populacao de seu predador aumenta até um certo nivel. Este
resultado - obtido com a presenca de efeitos indiretos mediados por traco - contraria
a expectativa de que o recurso deve diminuir com o aumento da densidade de seu
consumidor no equilibrio. Apéds esse nivel especifico de densidade do predador, a
pressao predatéria faz com que o consumidor comece a diminuir. E interessante

frisar que essa dinamica pode ocorrer no caso em que o predador possui uma
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populagao variavel, bem como na instancia em que sua populagao é constante.

Os mesmos resultados continuam a valer para a mesma cadeia tritréfica
analisada, onde o predador ¢ constante em nimero e os movimentos migratorios
ocorrem nos niveis troficos de consumidor e recurso. Esses principios gerais
que permeiam alguns modelos vém mostrar o papel que modelos estratégicos
desempenham na andlise teérica de dinamica de comunidades.

No modelo de competicao por interferéncia mediado por predacao, os
efeitos indiretos mediados por traco mantém a variedade dinamica desse modelo,
que inclui estabilidade, oscilagoes e comportamento complexo com oscilagoes
nao padronizadas, aumentando porém o dominio de valores de coeficientes de
competicao que possibilitam a persisténcia da rede trofica, quando comparado ao
caso da mesma rede somente com efeitos indiretos mediados pela densidade.

Em sistemas naturais a ocorréncia simultanea de efeitos indiretos mediados
por trago e densidade é frequente (Paine, 1966; Paine et al., 1990; Abrams,
1992b; Wooton, 1994; Diehl et al., 2000; Peacor e Werner, 2000; Nelson et al.,
2004; Preisser et al., 2005; Hoverman, 2007; Preisser e Bolnick, 2008). Este fato
evidencia a importancia de separa-los no contexto experimental, visto que uma
perturbagao em um dado sistema (e.g., topo-base e/ou base-topo) serd influenciada
por esses dois tipos de efeitos indiretos, o que certamente se manifestard nos
resultados experimentais. Portanto, uma atribuicao dos resultados exclusiva a
efeitos indiretos mediados pela densidade poderia acarretar uma compreensao
equivocada da dinamica inerente ao sistema em questao. O estudo tedrico de
efeitos indiretos mediados por trago vem recebendo uma atencao significativa em
ecologia tedrica (Taylor, 1984; Abrams, 1992b; Diehl et al., 2000; Peacor e Werner,
2001; Krivan e Schmitz, 2004; Krivan e Diehl, 2005; Kimbrell et al., 2007; Okuyama
e Bolker, 2007; Creel e Christianson, 2008).

Em redes tréficas onivoras de trés espécies, o ataque do predador de topo
sem consumir o consumidor pode aumentar a vigilancia deste tltimo, bem como

alterar a vigilancia da presa compartilhada pelo predador e consumidor. FEsta
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resposta comportamental pode contribuir para manter a estabilidade do sistema
(Kimbrell et al., 2007).

As consequéncias de estratégias defensivas usadas por presas na resposta ao
risco de predacao tém sido categorizadas sob o rétulo de efeitos de nao-consumo
dos predadores (“noncomsuptive effects (NCE) of predators”). A importancia deste
topico se manifesta na publicacao recente de um compéndio de varios artigos
lidando com este tipo de efeito na dinamica de presas em vérias estruturas (Preisser
e Bolnick, 2008).

Um dos argumentos levantados se baseia no fato de que o efeito de nao-
consumo do predador sobre o uso do recurso pela presa pode ressaltar ou obscurecer
os efeitos de consumo direto, e por conseguinte dificultar a previsao dos resultados
dinamicos de interacoes predador-presa e predador-presa-recurso no nivel de
comunidade.

Dados os modelos analisados neste trabalho, bem como um subconjunto de
suas possiveis extensoes, todos evidenciam o papel que modelos estratégicos podem
desempenhar na compreensao dos fatores que promovem comportamento dinamico

de redes tréficas sob o efeito de interagoes mediadas por densidade e/ou traco.
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