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RESUMO

Diversidade e coexisténcia das espécies podem surgir como conseqiiéncia de diversos fatores, tais como
preferéncia do predador por presas, capacidade suporte da presa, interferénciamiitua de predadores. Narealidade,
interagdes entre trés ou mais espécies sao suscetiveis a influéncia gerada pelo conjunto de possibilidades de
interagdes diretas e indiretas. Além disso, redes troficas comumente apresentam uma combinagdo intrincada
de interacdes troficas onde multiplas presas estdo presentes. Uma caracteristica importante destas interagdes
diz respeito ao fato de que predadores possuem uma variada gama de itens alimentares — ex. predador
generalista, predacao intraguilda, onivoria e entradas aloctones. A preferéncia de um predador por suas presas
¢ usualmente empregada em modelos matematicos populacionais para investigar a relagdo entre estrutura da
rede trofica, diversidade, coexisténcia das espécies e estabilidade. Uma caracteristica comum destes trabalhos
¢ que a estrutura de preferéncia por presas pode ser classificada de duas diferentes formas: (1) fixa (“non-
switching”); (2) varidvel (“switching”). A primeira supde que o predador possui um comportamento de escolha
fixo em respeito a densidade de sua presa alternativa. Ja a segunda é baseada na densidade relativa de sua
presa alternativa e, por sua vez, também estd associada ao conceito de risco de predacao. Este indice ressalta
o fato de que presas sdo mais suscetiveis a predagdo com o aumento de sua densidade em relagdo as presas
alternativas. Dadas estas duas estruturas de preferéncia, serao revisados alguns resultados relacionando o efeito
dessa preferéncia e o aumento da produtividade na determinac¢do da dindmica de um conjunto especifico de
redes troficas.
Palavras-chave: Redes troficas; preferéncia alimentar; forca de interagdo; produtividade primaria; estabilidade.

ABSTRACT

FOOD PREFERENCE AND PRODUCTIVITY ENRICHMENT EFFECTS ON FOOD WEB
DYNAMICS. Diversity and species coexistence can emerge as a consequence of several factors such as,
predator’s prey preference, prey carrying capacity, predators’ mutual interference. In fact, interactions among
three or more species are strongly influenced by direct and indirect interactions. Moreover, food webs usually
display an intricate tangle of interactions containing multiple prey, which in turn gives rise to several food
items for predators besides allocthonous inputs. Within this context, predator’s prey preference is commonly
employed in mathematical models in order to investigate the interplay among food web structure, diversity,
species coexistence and stability. A feature of these models is the categorization of the structure preference
into two distinct forms: (1) fixed (“non-switching”); (2) variable (“switching”). The first one assumes that the
predator has a fixed behavior with respect to the densities of its alternative prey, while the second is based on the
relative densities of its alternative prey. This latter form is strictly related to the concept of predation risk — prey
are more susceptible to predation when their densities are more elevated than those of their counterparts. Given
these frameworks, the effects of these two preference structures and the augmentation of primary productivity
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on the ultimate dynamics of some specific food webs will be reviewed in this work.
Keywords: Food web; food preference; interaction strenght; primary productivity; stability.

RESUMEN

EFECTO DE LA PREFERENCIA ALIMENTARIAY EL AUMENTO DE LA PRODUCTIVIDAD
EN LA DINAMICA DE LAS REDES TROFICAS. La diversidad y la coexistencia de especies pueden
surgir como consecuencia de varios factores, tales como la preferencia de una presa por parte del predador,
la capacidad de resistir de la presa, la interferencia mutua de los predadores. De hecho, las interacciones
entre tres 0 mas especies son fuertemente influenciadas por un conjunto de interacciones directas e indirectas.
Ademas, las redes troficas usualmente presentan una compleja combinacion de interacciones conteniendo
multiples presas, las cuales forman parte de la amplia gama de items alimenticios del predador junto con
los aportes aloctonos. En este contexto, la preferencia del predador por su presa es cominmente empleada
en los modelos matematicos poblacionales para investigar la relacion entre la estructura de la red trofica,
la diversidad, la coexistencia de especies y la estabilidad. Una caracteristica comtn de estos modelos es la
clasificacion de la estructura de preferencia por la presa de dos formas distintas: (1) fija (“non-switching”); (2)
variable (“switching”). La primera asume que el predador tiene un comportamiento de eleccion fijo respecto
a la densidad de su presa alternativa, mientras que la segunda estd basada en la densidad relativa de su presa
alternativa. Esta ultima forma esta fuertemente relacionada con el concepto de riesgo de depredacion, segun
el cual las presas son mas susceptibles a la depredacion cuando sus densidades son mas elevadas que las
densidades de otras presas alternativas. Considerando estas dos estructuras de preferencia, se llevara a cabo una
revision de algunos resultados relacionados a los efectos de estas preferencias y el aumento de la productividad
primaria para la determinacion de la dindmica de redes troficas especificas.
Palabras clave: Redes troficas; preferencia alimentaria; fuerza de interaccion; productividad primaria; estabilidad.

INTRODUCAO gerais em sistemas naturais, as diferentes espécies
deveriam ser agregadas em niveis troficos discretos

Redes troficas ¢ um conceito central e util em  — i.e., produtores primarios, herbivoros, predadores

ecologia, pois fornece uma possibilidade de abstracao
da grande complexidade e interconectividade de
comunidades naturais (Berlow et al. 2004). A idéia de
que comunidades ecoldgicas podem ser vistas como
sistemas de interacdo entre predadores, herbivoros
e plantas tem sido um meio efetivo de organizagdo
de pensamentos e pesquisas tedrico-empiricas em
ecologia. A observacgdo de efeitos de cascatas troficas
e o delineamento de suas dindmicas por estudos
empiricos e teoricos representam um dos maiores
sucessos da ecologia de redes troficas (Fretwell 1987,
Polis et al. 2000). Apesar de Paine (1980) ter sido o
primeiro autor a fazer referéncia ao termo ‘“cascata
tréfica”, o conceito ja vinha sendo empregado por
Hairston et al. (1960) — Hipotese do Mundo Verde — e
por Oksanen et al. (1981) — Hipdtese de Exploracao
de Ecossistemas. Fundamentados no pressuposto de
alta complexidade em redes troficas naturais, ambas
as hipoteses sugerem que, para um estudo de padroes
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primarios e predadores de topo.

Uma caracteristica relevante destas interagoes
comumente encontradas em comunidades naturais
diz respeito ao fato de niveis troficos superiores
consumirem mais de uma presa (ex. predador
generalista, onivoria e predagdo intraguilda).
Exemplos empiricos sdo observados em diferentes
ecossistemas e grupos taxondmicos tais como
(Polis & Strong 1996),
generalistas invasores (Snyder & Evans 2006),
(Eveleigh et al. 2007), predador

intraguilda em fases imaturas (Faria et al. 2007),

artrépodes artrépodes

parasitdides

equinodermos (Paine 1966) e vertebrados (Sergio et
al. 2008). Ao consumirem mais de uma presa, o nivel
trofico superior assume uma estrutura de preferéncia
por suas presas e este pode ser classificado em dois
conjuntos distintos (sensu Holt 1983 e Faria & Costa
2009a): (1) fixa — “non-switching predators”; (2)
variavel — “switching predators”. O primeiro assume
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um comportamento fixo de consumo independente
da densidade de sua presa alternativa. Ja no segundo,
a preferéncia ¢ baseada na densidade relativa de
suas presas. Dessa forma, uma presa torna-se mais
suscetivel a ser consumida quando a sua densidade
aumenta em comparacdo com a densidade da presa
alternativa.

Estudos teodricos mais recentes sugerem que
diferentes estruturas de redes troficas e fatores
bidticos, como preferéncia por presa, possuem
impactos semelhantes na estabilidade da comunidade
e na forca da cascata trofica. Como exemplo da
influéncia destas diferentes estruturas troficas sobre
a dindmica da comunidade, significativas alteragdes
conceituais vém sendo sugeridas quanto a presenca
e importancia de consumidores generalistas (i.e.
onivoros em comunidades naturais), bem como o
papel das for¢as de interacdo na estabilizacdo destes
sistemas troficos e nas cascatas troficas (Polis &
Strong 1996, McCann & Hastings 1997, McCann
et al. 1998, McCann 2000, Post et al. 2000, Faria et
al. 2008). Além disso, sabe-se que a manutencao da
diversidade promove um sistema mais estavel através
de seus diferentes grupos funcionais, sendo mais
resistente a perturbacdes ambientais ¢ tendo maior
capacidade de recuperagao apdés uma perturbagdo
— i.e., possuem alta resiliéncia (Tilman & Downing
1994, Pimm 2002).

O objetivo geral deste trabalho consiste em uma
breve revisdo dos efeitos de preferéncia alimentar
em diferentes redes troficas por intermédio de
modelagem matematica. nesta
preferéncia alimentar e forgas de interagdo muitas
vezes representardo idéias semelhantes, pois um

Assim, revisao,

aumento na preferéncia de um consumidor sobre um
dos seus recursos representa também um aumento na
forca de interacdo entre essas duas espécies. Portanto,
uma elevada preferéncia pode também representar
uma elevada for¢a de interacdo entre dois niveis
troficos. Apesar do foco desta revisdo se concentrar em
estudos tedricos, também serdo considerados estudos
empiricos como forma de discussao e exemplificagdo
da importancia dos avangos tedricos obtidos até o
momento. Neste trabalho, serfo analisados os efeitos
da preferéncia alimentar ¢ da produtividade primaria
nas dinamicas de trés redes troficas especificas:
competicdo aparente, onivoria, € onivoria com
entrada aldéctone no nivel do consumidor. O foco da

analise se concentrara principalmente na estabilidade
e coexisténcia das espécies.

MODELO GERAL DE REDE TROFICA

A montagem de um modelo geral de redes
troficas consiste na implementacdo de uma equagao
diferencial ordinaria para a dindmica de cada espécie
(ou nivel tréfico) do sistema, de forma que cada
equacdo deve conter termos que refletem como
o numero de individuos de cada espécie varia na
auséncia bem como na presenc¢a das demais.

Supondo uma interacdo  “par-especifica”
consumidor-recurso (ex. uma interacdo onde o
consumidor interage somente com Seu recurso —
Faria et al. 2008), os componentes que contribuem
positivamente para a taxa de crescimento per capita
do recurso (X)) e do consumidor (X,) podem ser

representados por:

1ax (1)
X, dt
1 dx,
— o4 x @)
X2 dt 21771

onde, a, representa o efeito da espécie i
sobre a espécie j. Assim, o recurso possui um
crescimento constante (eq. 1) € o consumidor cresce
proporcionalmente a densidade do recurso (X)) —1i.e.,
resposta numérica do consumidor sobre o recurso.

Os fatores que contribuem negativamente para a
taxa de crescimento per capita podem ser descritos
por taxas de mortalidade. O recurso aumenta sua taxa
de mortalidade conforme sua densidade aumenta,
indicando, portanto, uma dependéncia da densidade
oriunda de competicdo intraespecifica:

1 dx,

— =-a, X, (3)
X, dt

O recurso também ¢é consumido pelo seu
consumidor por intermédio da resposta funcional do
consumidor conforme mostrado a seguir:

—— = —ay X, (4)
Juntando as taxas de mortalidade do recurso, obtém-se:
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1 dX
———+=—(a,X, +a,X,) )
X, dt
Considerando o consumidor um especialista, na
auséncia de recurso sua taxa de mortalidade sera
constante:

_— = —F N
X, dt : )

que o levara invariavelmente a extingao.

Portanto, agrupando os fatores que contribuem
positiva e negativamente para as taxas de variagao per
capita de consumidor e recurso, um modelo simples
consumidor-recurso toma a seguinte forma:

1 dX,

~V :’i_alle_alez

X, dt ©)
1 dX
——t=-n+a,X,
X, dt

De maneira similar, uma rede trofica contendo n
espécies interativas pode ser representada conforme
mostrado abaixo:

n

X @ |t Za"fo @

i=1

n € o nimero de espécies da rede trofica; X representa
a espécie e sua densidade; a, representa a intensidade
de interagdo entre os niveis troficos i e j. A magnitude
do termo ira depender da existéncia ou inexisténcia de
interacdo entre as espécies (i.e., alguns coeficientes a,
podem ser nulos), e o sinal deste termo representa o
tipo de conexao entre as espécies (e.g., consumidor-
recurso: + -); 7, representa a taxa de nascimento ou
mortalidade dependendo do nivel tréfico em questao.

Embora o modelo geral proposto (eq. 7) suponha
uma resposta funcional tipo I (i.e., consumo linear
sem saturacdo), qualquer resposta funcional pode ser
inserida em sua estrutura. Entretanto, neste trabalho
sera considerada somente a resposta funcional tipo II
(i.e., um tipo de consumo ndo linear com saturagio),
cuja forma € apresentada a seguir:

ainj

e ®
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a; € o coeficiente de ataque de i sobre j; T Wi €0
tempo de manipulacdo de 7 no consumo de j. Uma
formulagao alternativa para a resposta funcional tipo
II pode ser dada por
i ©
M+X,
Esta é a forma de Michaelis-Menten, comumente
utilizada na modelagem de reagdes enzimaticas e de
dindmica populacional (Turchin 2003). Neste caso
M é a constante de meia saturagdo (Keshet, 1988).
As formas (8) e (9) sdo equivalentes, sendo que esta
ultima possui a vantagem de requerer a estimacao
de um parametro a menos. Quando a estrutura da
rede trofica tiver dois ou mais recursos passiveis de
serem consumidos pelo mesmo consumidor, serdo
empregados termos de preferéncia na representacao
de consumo dos recursos. Esses termos de preferéncia
serdo denominados fixo (“non-switching”) e variavel
(“switching”) (sensu Holt 1983 e Faria & Costa
2009a). Tomando como base a resposta funcional
tipo II (eq.(8)), o termo fixo de preferéncia (“non-
switching”) gera a seguinte resposta funcional para
dois tipos de recurso X, e X:

(1 - pla;X; p”ZjX./'

e
1+ (1- p)aziT,m.Xl- + paZjTthXj 1+(1- p)aﬂ-T,,z,.X,- + paZjTthXj

(10)

Notar que a expressdo (10) pode comportar n

recursos, X, X,,..., X, sendo neste caso denominada

resposta funcional multiespécies (Case 2000). Por sua

vez, o termo de preferéncia variavel (“switching”)

gera a seguinte resposta funcional para dois tipos de
recurso X, € Xj (Post et al. 2000):

(1-p)X; aiXi PX; a5 X;
(1= p)X; + pX; 1+ a1, X; (1-p)X; + pX; 1+ ayTh, X

(11)

Em (10) e (11), o indice z se refere a um
consumidor que se alimenta dos recursos X, e X, e
0 parametro p representa a preferéncia deste mesmo
consumidor sobre o0s recursos X, Xj Entretanto, em
(10) a variagdo na densidade dos recursos ndo altera a
preferéncia do consumidor. Por outro lado, em (11) a
preferéncia do consumidor varia com a densidade dos
dois recursos por intermédio dos termos:
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-p)X pX;
(1-p)X; + pX; (1-p)X; + pX;

que multiplicam respectivamente as respostas

funcionais tipo II:
a;X; e
1 + aziTth.Xl-

az;¥X;

1+ aijthX

J

Em ambos os casos, quando o pardmetro p = 1
ou p = 0, o consumidor atua como um especialista
(i.e., consome somente um recurso) ¢ quando 0
< p < 1, o consumidor atua como um generalista
(sendo p = 0,5 o grau maximo de generalismo, ou
seja, sem preferéncia entre os recursos). Interessante
notar que no caso variavel, este termo modifica a
resposta funcional do tipo II para uma resposta do
tipo III quando 0 < p <1 (i.e., resposta caracteristica
de predadores generalistas). No caso da preferéncia
fixa, a resposta funcional permanece sendo do tipo II
multi-espécies (Case 2000) independente da variagdo
de p.

MODELOS COM PREFERENCIA
ALIMENTAR

Diversos trabalhos analisam os diversos aspectos
da dinamica de redes tréficas sob o enfoque de
preferéncia fixa ou varidvel (Holt 1977, McCann &
Hastings 1997, McCann et al. 1998, Huxel & McCann
1998, Polis et al. 2000, Huxel et al. 2002, Teng &
McCann 2004, McCann et al. 2005, Vandermeer
2006, Faria et al. 2008, Faria & Costa 2009a,
Faria & Costa 2009b, Faria & Costa 2010). Sendo
assim, as diferentes redes tréficas aqui discutidas
serdo analisadas separadamente para uma melhor
compreensao de seus respectivos resultados.

COMPETICAO APARENTE

No contexto de redes troficas, o modulo de
competi¢do aparente (Holt 1977) € a interacao recurso-
consumidor mais simples que envolve preferéncia
alimentar. Um exemplo comum de competicao
aparente consiste em duas presas ndo-interativas, N,
N,, que compartilham um predador P, como mostrado
no esquema trofico da figura 01.

Figura 01: Diagrama de uma rede trofica de competi¢do aparente com
preferéncia alimentar (p). P, espécie de predador; N, espécie de presa 1;
N,, espécie de presa 2.

Figure 01: Diagram of an apparent competition food web with food
preference (p). P, predator; N, prey 1; N, prey 2.

Dentro da estrutura de preferéncia fixa, um modelo
de competicao aparente para o esquema da figura 01
pode ser dado por (Faria et al. 2008):

dN,

( NIJ (1-p)aPN,
=iN,|1-—— |-
dt K, ) 1+(1-p)al,N,+ pal,N,

szer l—& B paPN,
d 7 K,) 1+(-p)al,N,+ paT,N,

(12)

dapP _ c (1= p)aPN, + paPN, _dpP
dt I+(=p)al,N, + paT)N,

ao passo que para a estrutura de preferéncia variavel

proposta por Post (2000), o modelo pode tomar a

seguinte forma (Faria & Costa 2009a):

dN, N1 N d-pN, aPN,
d "'\ K, ) (I1-p)N,+pN,1+aT,N,

dN, N, PN, aPN,
=N, | 1-22 |-
dt K, ) (I-p)N,+pN,1+al,N,
(13)
dj — (1-p)N, aPN, N PN, aPN, _ap
dt (I1-=p)N,+pN, 1+aT,N, (1-p)N,+pN, 1+al,N,

r.e K (i=1,2)sdo as taxas especificas de crescimento
e as capacidades suporte das presas, respectivamente;
¢ ¢ o coeficiente de conversdo de biomassa de presa
em crescimento de predador; a ¢ a taxa de ataque do
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predador e 7, € o tempo de manipulagdo do predador;
d ¢ a taxa de mortalidade per capita do predador.
Nos modelos (1) e (2) p (0 < p < 1) é o parametro de
preferéncia pelo consumo da presa 2 (no contexto do
modelo (2) p ¢ denominado também de viés na resposta
variavel do predador (“bias in switching response”,
Matsuda et al. 1986).

Quando ocorre a homogeneidade ambiental (i.e.,
K /K, = 1), as simulagdes mostram uma influéncia
marcante da preferéncia na determinagdo da dindmica
dos modelos apresentados. O tipo de preferéncia fixa
sugere que graus intermediarios do parametro de
preferéncia p podem estabilizar a dindmica recurso-
consumidor (McCann et al. 1998, McCann 2000, Faria
et al. 2008), ao passo que a preferéncia variavel sugere
uma instabilidade para todos os graus de preferéncia p.

No tocante ao gradiente de produtividade (neste
caso, variacdo no nivel de produtividade primaria), o
dominio de estabilidade dos dois modelos - as regides
paramétricas que produzem estabilidade - depende
criticamente do termo de preferéncia utilizado.
A estrutura de preferéncia fixa pode aumentar a
instabilidade do predador, enquanto a estrutura variavel
pode estabiliza-lo. O ultimo caso pode ser visto como
um contra exemplo do paradoxo do enriquecimento de
nutriente (Rosenzweig 1971, Faria & Costa 2009a), em
que o aumento da produtividade primaria ndo provoca
instabilidade da rede trofica (oscilagdes no ntimero de
individuos de cada espécie que podem atingir valores
extremamente altos e baixos).
ONIVORIA

Até o comeco dos anos 90, onivoria era
considerada uma interagdo rara em comunidades
naturais em decorréncia: (i) do pouco conhecimento
empirico das redes troficas de sistemas naturais (Polis
& Strong1996, Pimm 2002); (ii) da instabilidade
inerente as dindmicas resultantes de seus modelos
tedricos (McCann & Hastings 1997, Pimm 2002). Com
o aperfeicoamento da resolucdo empirica (item(i))
de redes troficas (Polis & Strong 1996) e a inserc¢ao
de varios tipos de forg¢a de interacdo e preferéncia
alimentar nos modelos tedéricos promovendo a
estabilizacdo de diversos sistemas troficos (McCann
& Hastings 1997, McCann et al. 1998, Faria & Costa
2009b), onivoria vem sendo considerada como uma
interacdo relativamente comum em sistemas naturais.
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O esquema trofico da figura 02 mostra uma rede
tréfica onivora.

Figura 02: Diagrama de uma rede trofica onivora com preferéncia ali-
mentar (p). P, espécie de predador; C, espécie de consumidor; R, espécie
de recurso.

Figure 02: Diagram of an omnivory food web with food preference (p). P,
predator,; C, consumer; R, resource.

Atribuindo-se uma preferéncia fixa ao predador
de topo no consumo do recurso ¢ do consumidor
no esquema da figura 02, um modelo de onivoria
caracterizado por um crescimento logistico do recurso
(R), resposta funcional tipo II do consumidor (C)
sobre o recurso e do predador (P) sobre o recurso € o
consumidor, pode ser dado por (McCann & Hastings
1997):

AR _p
dt

R R
I-—|-xy.——C-x,y, - P
K R,+R PP Ry +(1=p)C+ pR

dc R

d-p)¢
2 x
dt Cy(’

C—x -
R,+R pprC0+pR+(l—p)C ‘

dP PR

1-p)C
Coexy, a=p)
Ry, +(1-p)C+ pR

P+x P-x P
Prc  pRA(-pC "

dt

(14)

Atribuindo-se uma preferéncia variavel ao
predador de topo no consumo do recurso e do
consumidor no esquema da figura obtém-se o seguinte
modelo (Faria & Costa 2009b):

d—R=R[ —ﬁj—m R o 2R X,V R_p
dt K) "R A+R pR+(1-p)C """ R,+R
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dcC R

dt R, +R

C- X,V P—xC
pR+(1-p)C """ C,+C

dP_ pR R

dp i (1-p)C c
d pR+(-p)C "R+ R

Xy e P-x,P
PR+(1-p)C C,+C

(15)

R, Ce Psaorespectivamente as densidades de recurso,
consumidor e predador; K ¢ a capacidade suporte do
recurso; R, R,, sdo as constantes de meia saturagdo
do recurso (R) e C, a constante de meia saturagdo
do consumidor (C); x,, X, sdo as taxas metabolicas
especificas de massa de consumidor e predador,
respectivamente; y , Y,.CV, sao as medidas da taxa de
ingestdo de consumidor e predador (Yodzis & Innes
1992, McCann & Yodzis 1994a, 1994b, McCann &
Hastings 1997); p ¢ a preferéncia sobre o recurso, ao
passo que /-p ¢ a preferéncia sobre o consumidor.

A preferéncia variavel estabiliza a rede trofica
onivora para um leque de valores p bem mais amplo
do que o da preferéncia fixa. No que diz respeito a
produtividade primdria, o modelo de preferéncia fixa
apresenta um comportamento complexo para um
dominio consideravel de K para valores baixos de
preferéncia p (i.e., preferéncia do predador sobre o
consumidor). Por sua vez, o modelo de preferéncia
variavel ¢ estavel, apresentando ciclos limite
(maiores detalhes sobre dinamicas ver Strogatz 1994)
somente para altos valores do dominio utilizado para
K, conferindo dessa forma seu carater estabilizador.
E importante enfatizar que ambos os modelos
evidenciam uma instabilidade com o aumento de K,
corroborando assim o paradoxo de enriquecimento de

nutriente.
ONIVORIA COM APORTE ALOCTONE

Estudosteoricos e empiricos sugerem anecessidade
de se considerar ndo somente aporte autoctone, mas
também aporte aldctone e suas influéncias sobre as
dinamicas de redes troficas (Jefferies 2000). Como ja
citado anteriormente, onivoria possui um importante
papel na estabilizac¢ao dos sistemas troficos devido aos
seus canais “multi-interativos” entre os niveis troficos
(McCann et al. 1998). Todavia, o entendimento de
como o aporte aloctone influencia interagdes onivoras
ainda ¢ pouco conhecido (Faria & Costa 2010). O
esquema trofico da figura 03 mostra uma rede trofica
onivora com aporte aléctone no nivel do consumidor.

Figura 03: Diagrama de uma rede trofica onivora com aporte aloctone na
espécie consumidora e preferéncia alimentar (p,). P, espécie de predador;
C, espécie de consumidor; R, espécie de recurso; 4, aporte aloctone.
Figure 03: Diagram of an omnivory food web with com allocthonous
input of consumer species and with food preference (p,). P, predator, C,
consumer; R, resource; A, allocthonous input.

Um possivel modelo para o esquema da figura
03 com preferéncia fixa pode ser dado por (Faria &
Costa 2010):

d—R:R(l—Ej—nyC%C—x y”_L
dt K (I=p)R+R,+pA " Ry +(1=py)C+ p,R

diC:nyc (A-p)R+pd ._. § (a-p)C P-xC
dt (1-p)R+Ry+pA 7" Cy+ p,R+(1-p,)C
(16)
dp R 1-p)C
=X,V L P+x,y, @p.) P-x,P

dt Ry, +(1-p,)C+p,R C,+p,R+(1-p,)C

Recorrendo-se a formulagdo de preferéncia
variavel proposta por Post et al. (2000), o modelo se
torna (Faria & Costa 2010):

dR R 1-p)R R R
dr _ (_7}_ U-p)R o oy, P
dt K (l—pl)R+p,A R,+R p2R+(l—pz)C R,+R

dac __ (=p)R .y, R o) J2% ., c
dt (1-p)R+pA R,+R (1-p)R+pA A4,+4

_Gep)C o C e
p,R+(1-p,)C C,+C

(17)

dP_ pR R

1—-
—= X, ¥, d-p)C € poxp
dt  p,R+(1-p,)C R, +R

pR+(1-p)C e e
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As varidveis e os pardmetros sdo definidos da
mesma forma que no modelo (14), sendo que 4
¢ a entrada aloctone no nivel do consumidor. p,
representa o grau de preferéncia de consumo da
entrada aloctone em relagdo ao consumo do recurso
(R) pelo consumidor (C). Similarmente, p, descreve
o grau de preferéncia de consumo do recurso (R) em
rela¢do ao consumo do consumidor (C) pelo predador
(P). A, representa a constante de meia saturagdo da
entrada aloctone.

O modelo de preferéncia fixa produz uma
dindmica complexa quando o consumidor direciona
sua preferéncia sobre o consumo do recurso (p,).
Quando a preferéncia do consumidor ¢ direcionada
para a entrada aloctone, a dinamica se torna menos
complexa (i.e., a estabilidade aumenta quando a rede
trofica se torna cada vez mais desacoplada). Por outro
lado, o modelo de preferéncia variavel mantém uma
dindmica estavel ao longo de todos os valores de p,,
corroborando novamente a estabilidade induzida pela
preferéncia variavel.

Com relacdo ao aumento de produtividade (K),
o modelo com termo de preferéncia fixa mostrou
mais uma vez uma diversa gama de dinamicas com
comportamentos complexos — variando de estados
estaveis a dindmicas complexas. J& o modelo com
termo de preferéncia variavel produz os mesmos
padrdes observados para onivoria sem aporte aldctone:
estados estaveis para valores baixos e intermediarios
de entrada aléctone e ciclo limite de dois pontos
para valores elevados. Interessante notar que no
caso da dinamica do predador onivoro a densidade
varia de uma maneira ndo monotdnica, sugerindo
uma mudanca de comportamento de consumo do
predador ao longo do gradiente de produtividade —, o
que denota uma conseqiiéncia da competi¢cdo indireta
deste com o consumidor pelo recurso.

DISCUSSAO

De maneira geral os trabalhos aqui revisados
sugerem que a preferéncia por presas possui um
papel importante na determinagdo da dinamica das
redes troficas analisadas. O impacto da variagdo da
magnitude da preferéncia difunde-se através de efeitos
diretos e indiretos pelas espécies que compdem uma
rede trofica, tornando complexa a tarefa de prever os
efeitos que a variagdo nas forgas de intera¢do entre
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as espécies causa na estrutura e estabilidade de uma
rede trofica.

Competicdo aparente pode ser considerada a
representagao mais simples de uma rede trofica que
comporta uma estrutura de preferéncia alimentar.
Holt (1977) sugere que o predador ao consumir a
espécie de presa com maior preferéncia em relagao
a outra instabiliza o sistema frente a um aumento da
populagdo da presa preferencial (Faria ez al. 2008). Isto
ocorre porque o consumo sobre a primeira aumenta a
densidade do predador, e este por sua vez consome
uma propor¢ao maior da presa alternativa levando esta
a extingdo (corroborando, portanto, o paradoxo do
enriquecimento sensu Rosenzweig 1971). Analisando
com mais detalhes esta condi¢do de instabilidade
guiada pela preferéncia e aumento das populagdes,
Faria & Costa (2009a) sugerem que a estrutura de
preferéncia alimentar fixa resulta na geragdo de
instabilidade da rede trofica de competicdo aparente
estudada. Por outro lado, quando uma estrutura
de preferéncia alimentar variavel é empregada, o
comportamento instavel ditado pela extingdo da
populacdo de presa alternativa ndo ¢ mais observado.
A eliminagdo do paradoxo de enriquecimento ¢
resultado da preferéncia varidvel que altera sua
magnitude conforme a variacao das densidades dessas
presas. Isto promove uma alternancia nas forgas de
interagdo levando a estabilizagdo da rede trofica de
competi¢ao aparente.

Onivoria — também conhecida como predagdo
intraguilda (Polis et al. 1989) — vem sendo explorada
por diferentes autores no tocante a seu papel na
estrutura e estabilidade das dindmicas de redes troficas
(Pimm 1984, McCann & Hastings 1997, McCann
et al. 1998, Tanabe & Namba 2005, Vandermeer
2006, Namba et al. 2008, Faria & Costa 2009b).
Todos estes trabalhos sugerem a possibilidade de que
interagdes onivoras podem resultar em estabilidade
ou instabilidade, dependendo dos wvalores de
parametros e modelos empregados. Entretanto, Faria
& Costa (2009b) observaram que diferentes termos
de preferéncia alimentar do predador de topo podem
gerar dinamicas distintas de uma rede tréfica onivora
contendo trés espécies. O termo de preferéncia
variavel promove estabilidade para uma amplitude
maior de valores de preferéncia alimentar, quando
comparado a preferéncia fixa. Por outro lado, em
ambos os casos de preferéncia, o mesmo padrao de
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estabilizacdo (i.e., o padrao de estabilizagdo se refere
a seqiiéncia dos tipos de dinamica que os modelos
apresentam com a variagdo de um determinado
parametro) ¢ observado quando se considera o
aumento no gradiente de produtividade (K). Todavia,
o aumento excessivo da capacidade suporte gera
instabilidade nos respectivos sistemas, corroborando
assim o paradoxo do enriquecimento.

Além de investigar os diferentes fluxos de
nutrientes que aportam em ecossistemas, quantificar
a magnitude destes fluxos tornou-se um importante
topico em ecologia de paisagem (Polis & Winemiller
1996, Polis et al. 1997). Concomitantemente, em
ecologia de redes troficas, um esfor¢o consideravel
vem sendo despendido para entender os efeitos
desse fluxo sobre a fungdo, estrutura e composicao
das comunidades (Polis & Winemiller 1996, Polis
et al. 1997, Polis et al. 2004, Faria & Costa 2010).
Nesta linha, entender como aporte aloctone influencia
o consumidor em uma intera¢do de onivoria se faz
importante, uma vez que relagdes de onivoria e fluxo
de nutriente sdo comumente encontrados em sistemas
naturais (ver tabela 01 em Faria & Costa (2010)
para uma breve revisao de trabalhos empiricos nesta
area). Novamente, no contexto analisado, cada tipo
de preferéncia alimentar gerou dinamicas distintas
no modelo de onivoria com aporte aléctone no nivel
de consumidor. O termo de preferéncia fixa produziu
dindmicas complexas. Contudo, a especializacdo do
consumidor no aporte aldctone tornou a dinamica
menos complexa (ocorréncia de ciclos limites). O
termo de preferéncia variavel, por sua vez, manteve a
dinamica estavel independente do grau de preferéncia.
No que diz respeito ao aumento no gradiente de
produtividade, o padrdo observado de estabilidade
da dinamica ¢ o mesmo do caso de rede onivora sem
aporte aloctone.

Como foi descrito acima, a preferéncia alimentar
aqui discutida extensivamente ¢ um dos pontos centrais
de investigacdo e entendimento acerca do papel que
as forgas de interacdo desempenham na formacao
da estrutura de diferentes sistemas biologicos e sua
influéncia na dindmica de redes tréficas (Paine 1992,
McCannetal. 1998, Berlow 1999, Schmitz et al. 2000,
Pimm 2002, Berlow et al. 2004, Navarrete & Berlow
2006). Especificamente, em um estudo tedrico,
McCann e colaboradores (1998) observaram que ao
agir sinergicamente, as combinacdes das forgas fracas

e fortes de interagao podem promover a estabilizacao
de dinamicas de redes troficas. Em contrapartida ao
proposto por Pimm (1979), Teng & McCann (2004),
buscando entender o papel das forcas de interacao
associadas com a estrutura da rede trofica, sugerem
que redes troficas compostas por compartimentos sao
mais estaveis que redes troficas reticuladas, e que a
combinacao das diferentes forcas de interacdo com a
topologia darede poderia promover esta estabilizagdo.

E importante ressaltar que vérios trabalhos
teoricos sobre estabilidade de redes troficas foram
realizados empregando somente a preferéncia
alimentar fixa ou a variavel (Holt 1983, McCann
& Hastings 1997, McCann et al. 1998, Huxel &
McCann 1998, Post et al. 2000, Teng & McCann
2004; Faria et al. 2008). Contudo, ao longo desta
revisdo tornou-se evidente que os resultados obtidos
podem ser completamente distintos (Faria & Costa
2009a, Faria & Costa 2009b, Faria & Costa 2010).
Isto refor¢a a necessidade de cautela na determinagao
dos possiveis resultados gerais das analises, uma vez
que respostas dindmicas distintas podem ser geradas
conforme a caracteristica do termo de preferéncia
empregado. Independente da abordagem tedrica ou
empirica, o entendimento do papel das forcas de
interagcdo na estrutura¢do de comunidades naturais
e funcionamento de ecossistemas representam uma

oportunidade promissora para futuras investigacgoes.
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