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RESUMO

A teoriade cadeias alimentares é uma das teorias mai s testadas da ecol ogia e tem sido aplicadacom relativo
sucesso na recuperacao de lagos eutrofizados em zonas climéticas temperadas. No entanto, sua aplicabilidade
paraarestauracdo de lagostropicais eutrofizados tem sido questionada por apresentar al guns pressupostos que
ignoram caracteristicas comuns e dinami camente importantes das cadei as alimentares desses ambi entes, dentre
0s guais podemos destacar 0 elevado grau de onivoria dos peixes tropicais. O presente trabalho teve como
objetivo avaiar teoricamente as conseqiiéncias da predacéo por predadores onivoros paraadinamicadas popul agdes
de autétrofos e herbivoros em uma cadeia alimentar de trés niveis tréficos. Um sistema de duas equagdes
diferenciaisfoi utilizado paradescrever adinamicadas popul agdes de autétrofos e herbivoros ao longo de um
gradiente de densidade de predadores e de preferéncia dos predadores pel os doisitens alimentares. Os resultados
da andlise gréafica das isoclinas do model o demonstram que um aumento na densidade de predadores e/ou na
preferéncia dos predadores pel os herbivoros tende a estabilizar a dindmica das interacfes entre autotrofos e
herbivoros. Por outro lado, algum grau de onivoriaparece ser necessario parapermitir apersisténciade herbivoros
guando as densidades dos predadores sdo elevadas. Esse resultado € consistente com aidéa de que cadeias
alimentares com interagcBes onivoras fracas sGo mais persistentes e, portanto, mais estéveis do que cadeias
alimentares sem onivoria. O mecanismo responsavel pelo efeito estabilizador daonivoriano nosso modelo éa
substituic&o de presas pel o predador, que modificaaformadarespostafuncional deumtipo Il paraumtipo 11
amedidaque o grau de onivoriaaumenta. Portanto, concluimos que um forrageamento adaptativo do predador
onivoro facilitaapersisténciados herbivoros ao menos naauséncia de umaresposta numéricado predador.
Palavr as-chave: Onivoria, Forrageamento adaptativo, Estabilidade, Cadeiaalimentar.

ABSTRACT

THE ROLE OF OMNIVORY IN THE DYNAMICS OF FOOD CHAINS. Food chain theory is one
of the most tested ecol ogical theories and has been applied with arelative successin the restoration of eutrophic
temperate lakes. However, its applicability to the restoration of eutrophic tropical |akes has been questioned as
some of itsassumptionsignore common featuresthat are dynamically important in food chains of these systems,
which includesthe high degree of omnivory found among tropical fish. Theaim of thiswork wasto theoretically
investigate the consequences of omnivory by predatorsfor the population dynamics of autotrophsand herbivores
in afood chain with three trophic levels. Two differential equations were used to describe the dynamics of the
system along a gradient of predator density and prey preference by predators. The results from the graphical
analysisof isoclines show that increasing predator density and/or prey preferencefor herbivorestendsto stabilize
the dynamics of interactions between autotrophs and herbivores. On the other hand, some degree of omnivory
seems to be necessary to allow the persistence of herbivoresin the system when predator density ishigh. This
result is consistent with the idea that food chain with weak omnivorous interactions are more persistent and,
therefore, more stabl e than food chainswithout omnivory. The mechanism responsiblefor the stabilizing effect
of omnivory inour model isthe prey switching by predator, which change the predator functional responsefrom
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atypell to atypelll asthe degree of omnivory increases. Therefore, we conclude that an adaptative foraging
of omnivorous predators enhance the persistence of herbivores in the system, at least in the absence of a

numerical response of predators.

Key words: Omnivory, Adaptativeforraging, Stability, Food chain.

INTRODUCAO

A onivoria, ou 0 consumo de recursos provenientes
de mais de um nivel tréfico, € um fenémeno muito
comum nanatureza. No entanto, aonivoriafoi durante
muito tempo negligenciada nos estudos empiricos e
tedricos dasteias alimentares, principalmente porque
0s primeiros estudos tedricos apontavam este tipo de
interagdo como um agente desestabilizador das teias
alimentares (Pimm & Lawton 1978, Pimm 1982).
Acreditava-se, portanto, gue teias alimentares com
interagdes onivoras seriam instaveis e, assim, rarasna
natureza, mas estudos posteriores acabaram por
demonstrar justamente o contrério: que a onivoria &
extremamente comum (Polis et al. 1989, Polis 1991,
Diehl 1993, Coll & Guershon 2002) e que pode
estabilizar adin@micadas cadeias e teias alimentares
(Fagan 1997, McCann & Hastings 1997, McCann et
al. 1998).

Outro fator que parece ter contribuido para que a
onivoria fosse negligenciada por muito tempo nos
estudos ecolégicos € o conceito de nivel trofico,
utilizado ha décadas pelos ecologos para agrupar
espéciesem funcdo das suas similaridades nutricionais
e assim simplificar o estudo das comunidades e dos
ecossistemas. Os ecélogos simplesmente se
acostumaram a trabalhar com o conceito de nivel
tréfico e boa parte da teoria de cadeias e teias
alimentares utiliza este importante conceito. No
entanto, a utilidade deste conceito € altamente
questionavel (Cousins 1987), especialmente se a
onivoriafor extremamente comum na natureza como
0s estudos empiricos mais recentes parecem
demonstrar. Recentemente, alguns autores tém
criticado severamente as previsdes tedricas baseadas
em modelos que ignoram a onivoria e outros fatores
complicadores da dindmica das cadeias e teias
alimentares (e.g., Polis & Strong 1996). No entanto,
ha autores que ainda defendem o uso de model os que
descrevem asredes alimentares como cadeiaslineares
de niveis tréficos discretos e homogéneos (Oksanen
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et al. 1981, Oksanen 1991) paracompreender e prever
padrdes gerais de estrutura e dindmica de teias
alimentares complexas (Hairston Jr. & Hairston Sr.
1997).

O nosso objetivo aqui éfazer, primeiramente, uma
breve revisdo do conhecimento existente sobre o papel
daonivoria nadindmicadas cadeias alimentares. Em
seguida, apresentaremos um modelo minimo de
onivoriaque pode ser mais facilmente parametrizado
com dados empiricos do que os atuais modelos de
onivoria. O model o faz algumas previsdes sobre 0 papel
da onivoria na dindmica das cadeias alimentares que
podem ser testadas experimentalmente no campo ou
em laboratdrio. Experimentos encontram-se atualmente
em andamento para parametrizar algumas fun¢des do
modelo etestar algumas de suas previsdes em lagos e
reservatérios tropicais, onde peixes onivoros sdo
extremamente abundantes e importantes para a
dindmicadasteiasalimentares.

UMA BREVE REVISAO DO PAPEL DA
ONIVORIA

M odel os mateméticos de cadeias alimentares detrés
niveis com onivoria prevéem que uma coexisténcia
estavel de onivoros e consumidoresintermediérios sd
€ possivel se o consumidor intermediario for o
competidor superior pelo recurso comum (Holt & Polis
1997) e apenas quando a produtividade deste recurso
for moderada(Holt & Polis1997, Diehl & Feil3el 2000,
Myliuset al. 2001, Borer et al. 2003). Em atosniveis
de produtividade do recurso, o predador onivoro exclui
o consumidor intermediario. Por outro lado, o
consumidor intermediario exclui o onivoro quando a
produtividade do recurso é baixa. Essas previsdes
tedricas claramente contradizem as observagtes
empiricas de que cadei as alimentares com onivoriasio
capazes de persistir ao longo de um amplo espectro de
produtividade dosrecursosbasais (Morin 1999, Mylius
et al. 2001, Borer et al. 2003). Existe, portanto, uma
discrepanciaentre ateoriae osdados que Holt & Polis
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(1997) denominaram de ‘um quebra cabega na
coexisténcia das espécies'.

Evidéncias tedricas sugerem que a adi¢do de uma
interacdo onivora fraca pode, na verdade, estabilizar
cadeias alimentares que sdo instéveis na auséncia de
onivoria (McCann & Hastings 1997, McCann €t al.
1998, Montoya & Solé 2003). Entretanto, aadicéo de
interagdes onivoras moderadas ou fortes em model os
de cadeias alimentares geralmente reduz o espaco de
parametros que permite a persisténciada comunidade
(Law & Blackford 1992, Fussmann & Heber 2002). A
busca de mecani smos robustos que permitem explicar
apersisténciadeinteracbes onivoras nanaturezaéuma
importante area de pesguisa na ecologia atualmente.
Enguanto estudos tedricos continuam investigando o
papel daonivorianadindmicaeestabilidade das cadeias
alimentares, estudosempiricostém procuradoidentificar
eentender as causas e as conseqiiénciasdaonivoriana
natureza (Denno & Fagan 2003, Diehl 2003, Eubanks
et al. 2003, Rosenheim & Corbett 2003, Singer &
Bernays 2003).

Holt & Polis (1997) sugeriram que um
forrageamento adaptativo dos predadores onivoros
poderiafacilitar acoexisténcia com os consumidores
intermediarios e estabilizar o sistema Defato, tem sido
demonstrado que o forrageamento adaptativo
envolvendo alternancia do recurso basal e do
consumidor intermediario nadietado onivorofacilitaa
coexisténcia de espécies em modelos de cadeias
alimentarescom onivoria(Krivan 2000, Krivan & Diehl
2005). De acordo com a ‘regra da dieta’ oriunda da
teoria de forrageamento 6timo, uma presa menos
‘lucrativa’ (menor valor nutricional por tempo de
mani pulacéo) seraexcluidadadietado predador sempre
gue as densidades de presas mais ‘lucrativas’
excederem um determinado limite. Desta forma, um
consumidor intermediario deve ser ocasionalmente
excluido da dieta de um predador onivoro se este for
menos ‘lucrativo’ para o predador e o recurso basal
for suficientemente abundante. Assim, o consumidor
intermediario poderia se recuperar quando atingisse
baixas densidades, facilitando entdo asuapersisténcia
no sistema. No entanto, model os de cadei as alimentares
prevéem que o forrageamento onivoro, seja ele
adaptativo ou ndo, s6 parece capaz de manter a
persisténciadas espécies se o consumidor intermediario
for a presa mais lucrativa para o predador onivoro

(Diehl 2003, Krivan & Diehl 2005). Esta condicdo
ocorre guando o predador onivoro consome tanto
material vegetal quanto animal (visando complementar
sua dieta), porque a qualidade nutricional damaioria
dos tecidos vegetais € inferior a dos tecidos animais.
No entanto, a qualidade nutricional de artropodos
herbivoros também parece ser menor do que a
gualidade nutricional de artrépodos predadores, o que
podeexplicar, aparentemente, apreva énciadaonivoria
entre osartrépodos carnivoros (Denno & Fagan 2003).
A previsao tedrica de que uma baixa qualidade
nutricional do recurso basa é capaz de estabilizar cadeias
alimentares com onivoria (Diehl 2003) é consistente
com aidéia de que interagOes fracas entre o recurso
basal e o onivoro ajudam a manter a onivoria, tanto
em sistemas em equilibrio quanto em sistemasforado
equilibrio (McCann & Hastings 1997, McCann et al.
1998). Um fluxo fraco de energia e nutrientes do
recurso basal parao predador onivoro reduz o risco de
que uma popul agdo suficientemente grande de onivoros
seja sustentada por esse fluxo a ponto de excluir o
consumidor intermediério.

A flexibilidade nadietae nasd ecdo dimentar exibida
pelos onivoros tem consegiiéncias complexas e
intrigantes para a dinamica populacional de
consumidores e suas presas (Diehl 2003). Alguns
estudos propdem que predadores onivoros
desestabilizam o sistema predador-presa, umavez que
apresentam resposta denso-independente asflutuagdes
de densidade da presa. Ou seja, a habilidade dos
predadores onivoros de trocar de um tipo de alimento
paraoutro, quando o primeiro estdem baixadensidade,
pode manter sua populagdo em altas densidadeselevar
a supressao de espécies de presas que estejam em
densidadesbaixas (Pimm & Lawton 1978, Holt & Polis
1997, Diehl 2003). Por outro lado, vérios autores
indicam que interacBes fracas em sistemas sujeitos a
onivoria reduzem a amplitude das oscilacbes na
abundancia de consumidores e recursos. Isto tende a
manter a densidade das populacfes longe da
probabilidade estatisticade setornar extinta, processo
gue é considerado muito importante na promog¢ao da
persisténciae daestabilidade em comunidades naturais
(McCann & Hastings 1997, McCann et al. 1998).

Diante dadiscrepanciaentre estas duas proposi ¢oes
tedri cas estabel eceu-se um novo horizonte de pesquisas
na ecologia de cadeias e teias alimentares. A questao
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mais atual € sobre as circunstancias ecol 6gicas sob as
quais aonivoria é mantida em comunidades naturais.
Buscando avaliar tal controvérsia, varios modelos
tedricos tém sido desenvolvidos sobre este tema. A
maior parte da literatura, baseada nos modelos
tradicionais de Lotka-Volterra, tende a indicar a
onivoriacomo um fendmeno desestabilizador (Pimm
& Lawton 1978, Pimm 1982, Holt & Polis 1997,
Emmerson & Yearsley 2004, Tanabe & Namba 2005).
No entanto, outros trabal hos tedricos sugerem que a
onivoria € uma fonte de estabilidade para o sistema,
pois utilizam modelos mais realisticos com resposta
funcional do tipo Il (McCann & Hastings 1997,
McCann et al. 1998, Kooi et al. 2002, Diehl 2003,
Kuijper et al. 2003, Vadeboncoeur et al. 2005,
HilleRisLamberset al. 2006, Vandermeer 2006), bem
como nogdes de estabilidade também mais redlistas
(Law & Blackford 1992).

Segundo Rosenheim & Corbett (2003), definir as
circunstancias ecol Ggicas sob asquaisaonivoriaocorre
€ suas consequiéncias para a estabilidade do sistema
ndo é umatarefa simples. Véarios fatores influenciam
as taxas de predacdo do onivoro, incluindo a
probabilidade de encontro, a probabilidade de ataque,
0 sucesso de captura e a probabilidade de consumo.
Por sua vez, cada um destes fatores € influenciado
pelas habilidades do predador, da presa e de
caracteristicas do ambiente. Destaforma, demonstrar
se a onivoria € estabilizadora ou desestabilizadora
depende do contexto ambiental em que elase expressa
(Vandermeer 2006).

UM MODELO MIiNIMO DE ONIVORIA

Para explorar o impacto potencial de predadores
onivoros sobre a dindmica das interacfes entre
autétrofos e herbivoros, nés modificamos um modelo
de Scheffer (1991) que descreve, de maneira
simplificada, as interagdes troficas em uma cadeia
alimentar de trés niveis sem onivoria. Além disso,
introduzimos um novo termo que descreve mudangas
no hébito alimentar do predador de topo em funcéo da
suapreferénciapor presasaternativas(i.e., autotrofos
e herbivoros) e da abundancia relativa dessas presas
(Post et al. 2000). As biomassas de autétrofos e
herbivoros sdo as variaveis dindmicas do modelo
enquanto que a biomassa de onivoros e as
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concentragBes de nutrientes limitantes sdo fatores
ambientais que podem ser manipulados
experimentalmente. O predador onivoro e o pool de
nutrientes ndo foram modelados como varidveis
dinamicas por duasrazoes. (1) parasmplificar aandise
tedrica do modelo e (2) para facilitar a comparagéo
das previsdes tedricas com os resultados de
experimentos que mantém tanto o nivel de nutrientes
como a densidade de predadores onivoros
relativamente constantes. O model o também pode ser
visto como umaboa descricdo de cadeias alimentares
de trés niveis com onivoria, quando a dindmica dos
autétrofos e herbivoros ocorre numa escala temporal
muito mais curta do que a dindmica dos predadores
onivoros. Como exemplo, podemos citar os peixes
onivoros filtradores que consomem fitoplancton e
zoopléancton em lagos e reservatérios tropicais. A
formulagdo do model o é aseguinte:

dA_ N - CcA’- gZ A -d,P A
dt hn+ N ha+ A % ha+A
Yooz A nz-dp L
dt ha+ A hz+Z
sendo que:

d,=—PL

° pZ+(1-p)A

d,=1-d, = PA

A © pZ+(1-p)A
onde:

A =hiomassade autétrofos (e.g., fitoplancton)

Z =hbiomassade herbivoros (e.g., zooplancton)

N = concentragdo do nutriente limitante no sistema

¢ = coeficiente de competi¢cdo dos autétrofos

e = eficiénciadeassimilacdo de presas pel osherbivoros
P = taxamaximade predagéo dos predadores onivoros
(e.g., peixesonivorosfiltradores)

m = taxa de mortalidade dos herbivoros

r = taxaméximade crescimento dos autotréfos

g = taxamaximade herbivoria (grazing) de Z sobreA
hn = constante de meia saturagdo da limitagdo por
nutriente

ha, ha'e hz sdo constantes de meia saturacéo das
respostasfuncionais

p = preferéncia dos predadores onivoros por A ou Z
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O crescimento dos autétrofos € representado no
modelo por uma funcéo de Monod que descreve um
crescimento limitado por nutrientes. O crescimento é
dependente da concentracdo de nutrientes limitantes
(N), dataxamaximade crescimento dos autétrofos (r)
e da constante de meia saturagdo (hn), que representa
a concentracéo de nutrientes na qual a populacéo de
autotrofos atinge 50% da sua taxa maxima de
crescimento. Este crescimento dos autétrofos é
regulado por umafungéo de mortalidade que depende
do coeficiente de competicdo (c) e da biomassa de
autotrofos (A). Esta formulacéo equivale a equagéo
logistica de crescimento populacional, sendo que na
auséncia de herbivoros ou onivoros, os autétrofos
crescem até atingir uma capacidade de suporte deA =
(n/(n+hn))*r/c. Portanto, assume-se explicitamente
neste model o que exi ste uma capacidade de suporte da
popul agéo de autotrof os que é dependente do nivel de
nutrienteslimitantes no sistema.

A herbivoriaestarepresentadano model o por uma
respostafuncional dotipo |1, também descrita por uma
func&o de Monod. Destaforma, a herbivoria depende
da biomassa de autétrofos (A), da taxa de herbivoria
maxima (g) e daconstante de meiasaturagéo (ha), que
representaabiomassade autétrofosnaqual o herbivoro
atinge 50 % da sua taxa de herbivoria maxima. Uma
proporcéo (e) dabiomassade autotrofosingeridapel os
herbivoros é convertidaem biomassade herbivoros. A
taxa de mortalidade (m) dos herbivoros néo depende
da densidade dos herbivoros, pois se assume que 0s
herbivoros sdo mantidos bem abaixo da capacidade de
suporte do ambiente pela pressdo de predacdo dos
onivoros. As mortalidades dos autétrofos e dos
herbivoros pela predacédo dos onivoros estao
representadas no modelo por respostas funcionais
sigmoidais (do tipo I11) que dependem das taxas de
ingestdo maxima dos predadores onivoros (P), das
biomassas de aut6trofos e herbivoros (A e Z) e das
constantes de meia saturagcdo (ha' e hz), que
representam a biomassa de aut6trof os e herbivoros nas
guais o onivoro atinge 50% das suastaxas de consumo
maximo.

Ostermos d, e d, representam a substituicéo
das presas aternativas A e Z na dieta do predador
onivoro e dependem da abundancia relativa de cada
tipo de presa e do termo p, que denota a preferéncia
do predador por cadatipo de presa (Post et al. 2000).

O termo de preferéncia do predador (p) variaentre 0
e 1. Quando p=0, o predador s6 consome autétrofos
e, portanto, é estritamente herbivoro; quando p=1, o
predador s6 consome herbivoros e é estritamente
carnivoro. Quando p=0,5, o predador consome ambas
as presas em funcdo das suas abundanciasrelativase,
neste sentido, ndo tem preferénciapor nenhumadel as.
Estaformulagdo dapreferénciapor presasaternativas
mantém a resposta funcional do tipo |l do predador
quando p=0ep=1, mas permite asubstitui¢do de presas
guando 0 <p < 1 (Post et al. 2000). A substituicéo de
presas pode produzir umarespostafuncional sigmoidal
(do tipo 111) e pode, portanto, estabilizar a dindmica
dasinteracfes. A substitui¢éo de presas €incorporada
explicitamente no nosso modelo, pois permite que a
preferéncia do predador onivoro influencie naforma
darespostafuncional (Post et al. 2000).
Naandlisetedricado problema, todos os possiveis
tipos de dindmicado model o ser&o identificados dentro
de valores redlistas de parametros para as condicdes
naturais delagosereservatériostropicais e subtropicais
eaolongo de gradientesde val ores de trés parémetros:
concentracgdo de nutrientes (N), taxa de predagéo dos
onivoros (P) egrau deonivoria(p). No momento, estéo
sendo produzidos mapas com curvas de bifurcacéo do
modelo, mostrando o conjunto de condi¢cbes de
pardmetros nos quais diferentestipos de dindmica do
sistema devem ocorrer. No presente trabal ho, apenas
uma andlise gréfica das isoclinas dos autétrofos e
herbivoros seraapresentadaparademonstrar demaneira
clara o efeito da onivoria na dinémica e estabilidade
dasinteracOes entre aut6trofos e herbivoros.

RESULTADOS E DISCUSSAO

As propriedades do modelo s&o analisadas
graficamente por mei o dasisoclinas dosautétrofos (dA/
dt = 0) edos herbivoros (dZ/dt = 0) no espaco de fase
das duas varidveis de estado A e Z. As isoclinas dos
autotrofos e dos herbivoros ao longo de um gradiente
devaloresdep e P estéo demonstradas naFig. 1a. As
isoclinas dividem o espaco de fase em areas com
crescimento positivo e crescimento negativo deambas
as variaveis de estado. Por definicdo, os pontos de
intersecdo das duas isoclinas definem os pontos de
equilibrio do sistema. Quando ataxade predacéo dos
onivoros é baixa (P = 0,1) e eles tém uma forte
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preferéncia pelos autétrofos (p = 0.1), aisoclina dos
herbivoros é uma linha vertical que cruza a isoclina
(em forma de pardbola) dos autétrofos. Dependendo
dosvaloresdosdemais pardmetrosdo model o, aisoclina
dos herbivoros pode cruzar aisoclinados aut6trofos a
esguerda ou adireitado topo da parabola. O ponto de
equilibrio ser4 localmente instével se as isoclinas
cruzarem aesquerdae, localmente estavel secruzarem
adireitado topo daparébola.

Aumentando-se apenas as taxas de predacdo da
populacdo de onivoros (P) e mantendo-se uma forte
preferéncia dos onivoros pelos autétrofos (p = 0,1),
praticamente nenhumaalteracéo é observadanaforma
dasisoclinas dos autétrof os e herbivoros (Fig. 1a). De
forma semelhante, aumentando-se a preferéncia do
predador onivoro pelos herbivoros (p) e mantendo-se
uma baixa taxa de predacéo (P = 0,1), praticamente
nenhumaalteracéo € observadanas duasisoclinas (Fig.
1a). No entanto, amedida que as taxas de predacéo se
elevam e o predador onivoro exibe uma preferéncia
maior pelo herbivoro, abase daisoclinados herbivoros
sedeslocaparaadireita, podendo cruzar aisoclinados
autétrofos mais de uma vez quando P e p séo
suficientemente elevados (Fig. 1a). Portanto, quando
as taxas de predagdo sdo elevadas e o predador tem
forte preferénciapel os herbivoros, doisestadosestavels
alternativos sdo possiveis: um ponto de equilibrio
localmente estével com alta biomassa de autétrofos e
uma baixa biomassa de herbivoros e um ciclo limite
estavel com oscilacdes na biomassa de herbivoros e
autotrofos. Quando ataxade predacdo € muito elevada
(P =10,9) e o predador exibe uma preferéncia quase
quetotal pelosherbivoros (p = 0,9), apenasum estado
estével, com alta biomassa de autétrofos e baixa ou
nenhumabiomassade herbivoras, é possivel (Fig. 1a).

De um modo geral, atrajetoria das popul agdes de
autétrofos e herbivorosno espaco defase AZ demonstra
gque um aumento nas taxas de predacdo (P) e na
preferéncia do predador onivoro por herbivoros (p)
tende a amortecer as oscilagbes nas abundéancias
populacionaise, assim, estabilizar adindmicado sistema
(Fig. 1b). No entanto, a medida que p se aproximade
um (1) e, o predador onivoro se aproxima de um
carnivoro especialista, os herbivoros sdo excluidos do
sistema (quando as taxas de predacdo P sdo muito
elevadas; ver Fig. 1b, P = 0,9). Portanto, algum grau
de onivoria parece ser necessario para a persisténcia
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do sistema quando os predadores sdo abundantes.
Esseresultado é consistente com aidéiade que cadeias
alimentares com interacGes onivoras fracas sGo mais
persistentes e, portanto, mais estéveis do que cadeias
alimentares sem onivoria. Por outro lado, 0s nossos
resultados sugerem que um predador onivoro
generdlista (p = 0,5) pode aumentar a amplitude das
oscilagOes e assim desestabilizar a dindmica das
interaces entre autdtrofos e herbivoros quando
comparado a um predador onivoro que tem forte
preferéncia por herbivoros (p = 0,9). Por outro lado,
este mesmo predador onivoro generalistapode reduzir
aamplitude das oscilagbes e estabilizar adin@micadas
interacdes entre autotrofos e herbivoros quando
comparado a um predador onivoro que tem forte
preferéncia por autétrofos (p = 0,1).

O nosso modelo minimo de onivoria pode ndo ser
muito adequado paragerar dindmicasmaisredistasuma
vez que ndo consideraimportantes aspectos que podem
estar envolvidos namanutencao daonivoriananatureza
(e.g., qualidade nutricional dos recursos), além de
ignorar adinamicadeimportantesvariaveis(e.g., luz,
nutrientes, abundancia de onivoros). O modelo néo
leva em consideracd@o ainda os possiveis retardos de
tempo na resposta dos herbivoros ao aumento da
biomassa de autétrofos e variagdes estocasticas nos
parametros modelados. No entanto, uma das
caracteristicas mais marcantes da dinémica do nosso
modelo é que, ao longo de um amplo espectro de
concentracdes de nutrientes (0,05 < N < 5), a
persisténciados herbivoros so € possivel na presenca
de altas densidades de predadores (P > 0,9) se esses
predadores forem onivoros e ndo carnivoros (p < 0,9).
Este resultado parece contradizer estudos teoricos
anteriores que sugerem que a persisténcia dos
consumidores intermediarios seria dificultada pela
onivoria ao longo de um amplo gradiente de
produtividade do recurso comum. No entanto, o
mecanismo responsavel pelo efeito estabilizador da
onivoriano nosso model 0 é simplesmente asubstitui¢ao
de presas pelo predador, o que maodifica a forma da
resposta funcional de um tipo Il para um tipo Il &
medida que o grau de onivoria aumenta. Quando o
predador € essencialmente carnivoro (p > 0,9) ele é
capaz de manter altas taxas de predacdo sobre a
populacdo de herbivoros mesmo quando esta se
apresenta em baixas densidades, podendo levar os
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Figural. Isoclinas dos autétrofos e herbivoros (a) e dindmicado sistema (b) no espaco defase AZ, ao longo deum gradiente detaxasde

predacéo (P) e preferénciado predador onivoro (p). N = 0,5 e os val ores dos demai s parametros estao de acordo com Scheffer (1991).
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herbivoros aextincdo. O mesmo nao acontece quando
o predador tem a possibilidade de mudar a sua dieta
guando os herbivoros estdo em baixas densidades.
Portanto, concluimos que um forrageamento adaptativo
do predador onivoro facilita a persisténcia dos
herbivoros, pelo menos na auséncia de uma resposta
numeéricado predador.
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