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RESUMO

A cascata trofica é reconhecidamente um importante mecanismo na regulagdo em cadeias troficas embora
um grande debate exista a respeito dos mecanismos finais que determinam a ocorréncia deste processo. Cascatas
troficas podem emergir a partir de efeitos diretos entre populagdes, no qual predadores consomem suas presas
e, portanto, diminuindo a abundancia de presas que influenciam niveis tréficos inferiores. Porém, as cascatas
troficas também podem emergir a partir de efeitos comportamentais indiretos, nos quais as presas alteram
seu comportamento de forrageamento em resposta ao risco de predagdo. Estas mudangas comportamentais
afetam o esforco de forrageamento da presa, diminuindo seu impacto sobre os recursos. Neste trabalho ¢
apresentada uma sintese das evidéncias empiricas que suportam o papel das interacdes indiretas mediadas
por mudancas comportamentais, como mecanismos causais da expressao de cascatas troficas em diferentes
ecossistemas. Observa-se que respostas comportamentais das presas em fungdo da presenca de predadores
sdo comuns em uma grande variedade de ecossistemas afetando de forma significativa padroes observados
no nivel de comunidades e de ecossistemas. E também observado que a contribuigio relativa dos efeitos
mediados pela densidade ou por mudangas comportamentais pode variar dependendo do contexto bidtico
ou abidtico em que estas interagdes estdo inseridas. Conclui-se como base no grande niimero de evidéncias
levantadas que a incorporagdo da perspectiva comportamental na teoria de cadeias troficas se faz necessaria
na tentativa de elucidar os mecanismos que controlam as cascatas troficas bem como o funcionamento e a
estrutura de comunidades ecologicas.
Palavras-chave: Cascata trofica, forrageamento adaptativo, efeitos indiretos mediados pela densidade, efeitos
indiretos mediados pelo comportamento, interagao entre predadores e presas.

ABSTRACT

THE ROLE OF THE BEHAVIOR ON THE INCIDENCE OF TROPHIC CASCADES. Trophic
cascades are well accepted mechanisms of top-down regulation in food webs, although its ultimate causes
are still in debate. Trophic cascades can emerge through direct effects between populations, where predator
consume their prey, decreasing the abundance of preys that affect lower trophic levels. However, trophic
cascades can also emerge through indirect behaviorally mediated effects, so that the prey alter its foraging
regime in response to predation risk. Such behavioral shifts affect prey foraging effort, reducing its impact on
resources. This study presents a synthesis of empirical evidences that support behaviorally mediated indirect
interactions as ultimate causes of trophic cascades in a wide range of ecosystems. It was observed that behavioral
prey responses in the presence of predators are common in a wide array of ecosystems, strongly affecting
patterns at the community and ecosystems levels. It’s also noticed that the relative contribution of density or
behaviorally mediated effects depends on the biotic or abiotic environmental context. As a conclusion, based
on the empiral and theorectical data gathered until now, the use of the behavioral perspective on the food web
theory is necessary as an attempt to elucidate the mechanisms that rule trophic cascades and the functioning
and structure of ecological communities
Keywords: Trophic cascades, adaptive foraging, density mediated indirect interactions, behavioral mediated
indirect interactions, predator-prey interactions.
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INTRODUCAO

Tradicionalmente, os modelos que buscavam
compreender a dindmica das interacdes entre
predadores e presas baseavam-se em caracteristicas e
forcas de interag@o ‘fixas’ entre espécies (Murdoch &
Oaten 1975, Rosenzweig & MacArthur 1963, Hassell
1978), substituindo as espécies como unidades basicas
da comunidade, pelo seu conjunto de caracteristicas
fisicas e funcionais. Neste contexto, assume-se que o
universodecaracteristicasquedeterminamahabilidade
dos predadores em capturar suas presas como, por
exemplo: tamanho do corpo, velocidade, aparato
bucal, bem como as caracteristicas das proprias presas
se modificariam de forma lenta quando comparadas
as dinamicas populacionais que determinam os
padroes observados no nivel de comunidades ou
ecossistemas. Em outras palavras, por mais que estas
caracteristicas sejam modificadas pela sele¢ao natural
imposta pela interagdo entre as espécies, este processo
nao atuaria de forma significativa no tempo ecoldgico
de interesse. Esta perspectiva foca-se no efeito letal
que os predadores exercem sobre suas presas e que
as interagdes sdo propriedades intrinsecas de duas
espécies que interagem e, portanto governadas pelas
suas respectivas densidades. No contexto de cadeias
troficas, o efeito indireto propagado pela mudanga
nas densidades de duas espécies que interagem
diretamente, é conhecido como “interac¢do indireta
mediada pela densidade” (DMII - derivado do inglés
density mediated indirect interaction — Abrams
1995). No entanto, um problema fundamental a esta
perspectiva surge se uma espécie reage na presenca
de uma segunda espécie alterando seu fenotipo
(ex. comportamento, morfologia, fisiologia), esta
mudanca pode modificar seu efeito per capita em
outras espécies, mesmo na auséncia de mudancgas na
densidade. Esta nova perspectiva baseia-se no efeito
que o predador possui em ‘assustar’ a sua presa. A
presa (individuo) trata o risco de predagdo como um
custo na sua atividade de forrageamento e responde
através de mudangas em seu fendtipo. De fato, a
capacidade do predador de assustar suas presas ¢ uma
propriedade que estd mais relacionada as presas que
aos predadores. Se a presa exibe um comportamento
conspicuo na presenca de determinado predador,
este pode ser considerado neste caso como
‘assustador’. Como conseqiiéncia, esta plasticidade

de caracteristicas da origem a uma outra forma de
efeito indireto que pode ser transmitido ao longo das
cadeias troficas, conhecida como “interagdo indireta
mediada por caracteristicas” (TMII — derivado do
inglés trait mediated indirect interaction - Abrams
1995). Assim, as intera¢des entre predadores e presas
podem ser entendidas a partir de duas perspectivas
complementares, embora, de certa forma divergentes,
cada uma focando em diferentes aspectos ou
mecanismos que governam estas interagdes. Fenotipos
influenciados pelo ambiente foram considerados
menos importantes por biologos evolutivos devido
a aparente falta de fundamentacdo genética. No
entanto, a no¢do moderna da plasticidade fenotipica
assume que esta plasticidade possui bases genéticas
podendo em muitas circunstancias, ser considerada
como adaptativa (Dudley & Schmitt 1996).

Considerando as interagdes entre predadores e
presas bem como a busca por alimentos ou parceiros,
¢ evidente que em organismos terrestres superiores a
sinaliza¢do ndo se d4 apenas pelo contato visual, mas
também, através dos sentidos da audi¢ao e do olfato.
Entretanto, em ecossistemas aquaticos estes tipos de
comunicagao sa0 menos provaveis € a comunicagao
através de substincias quimicas (Cairomodnios
— Figura 3) que sdo liberadas pelos organismos ¢
considerada como um dos principais mecanismos
de sinalizacdo mediando uma série de interagdes
(Bronmark & Ander-Hanson 2000, Ruther et al.
2002). O reconhecimento de substancias quimicas
liberadas por outros organismos foi identificado para
um grande niimero de taxa e algumas revisdes sobre
este tipo de comunicagdo existem para diversas
sub-areas como busca de parceiros (Olsen et al.
2000); navegacao (Stabell 1992); busca de alimento
(Stabell 1992); reconhecimento de predadores (Kats
& Dill 1998).

Apesar das evidéncias tedricas e experimentais
TMIIs
estruturagdo de comunidades (Abrams 1992, 1995,
Werner 1992, Peacor & Werner 2000), DMIIs sdo
consideradas com muita maior freqliéncia, tanto

sugerirem  que sejam importantes na

em modelos matematicos ou tedricos como em
explicagcdes mecanicistas de evidéncias empiricas a
respeito da dinamica de comunidades ecologicas. No
entanto, TMIIs, devido a respostas comportamentais,
sdo provavelmente bastante comuns na natureza
(Werner 1992). Considerando que as taxas de
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crescimento e o risco de predagdo estao positivamente
relacionados a atividade de forrageamento, a maioria
dos organismos estdo sujeitos a um trade-off em
que a alocacdo de energia em determinado aspecto
levara ao comprometimento do outro, um processo
que pode ocasionar TMIIs. Por exemplo, a atividade
de forrageamento deve diminuir com o aumento do
risco de predacdo ou com o aumento da quantidade de
recursos. Portanto, ambos, predadores e competidores
podem induzir mudangas comportamentais que levem
a TMIIs. Somada a isto, a plasticidade fenotipica
foi extensivamente documentada para diversos taxa
(Tollrian & Harvell 1999), evidenciando que os
componentes necessarios para TMIIs sdo plausiveis e
que TMIIs podem ser quantitativamente importantes
na maioria das teias troficas.

O objetivo deste trabalho ¢ fazer uma sintese
das evidéncias empiricas e tedricas que suportem
as intera¢Oes indiretas mediadas por mudancas
comportamentais induzidas pelos predadores em
suas presas, cOmo mecanismos causais da expressao
de cascatas troficas em diferentes ecossistemas.
Finalmente, comparar os efeitos relativos de DMIIs
e TMIIs em diferentes contextos ecologicos e sugerir
as direcdes futuras neste campo de estudo.

CASCATAS TROFICAS MEDIADAS POR TMIIS

A idéia de que as comunidades ecologicas podem
ser visualizadas como cadeias lineares compreendendo
produtores, herbivoros e carnivoros interagindo entre
si, levou a predigdo de um importante fenomeno em
ecologia de comunidades conhecido como ‘cascata tro-
fica’ (Paine 1980). A cascata tréfica pode ser definida
como os efeitos indiretos que o predador possui em ni-
veis troficos inferiores atuando diretamente em niveis
troficos intermediarios. No entanto, a visdo classica
da ocorréncia de cascata trofica é baseada na redugao
numérica da populacao de herbivoros provocada por
carnivoros através de seu consumo direto. Os poucos
herbivoros remanescentes exerceriam um efeito fraco
nos produtores, indiretamente os carnivoros exercem
um efeito positivo dos produtores (DMII). A medida
que a presa exibe um comportamento furtivo em rela-
¢do ao predador, é provavel que o impacto da presa nos
produtores também diminua (Abrams 1995), seja redu-
zindo sua atividade ou alternando de habitat, levando a
ocorréncia de cascata trofica por TMII (Figura 1).
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Viérios estudos conduzidos em uma variedade
de ecossistemas, focando diferentes organismos,
conseguiram isolar o efeito comportamental do
predador em suas presas e identificaram como
estes efeitos se propagavam nas cadeias troficas.
Trabalhando em rios, Mclntosh & Townsend
(1996) observaram que o impacto da herbivoria de
efemerdpteros (Deleatidium) na biomassa de algas
bentonicas ¢ reduzido na presenga de trutas (Salmo
trutta). Na presenca da truta, os efemerdpteros
despendiam um maior tempo na procura de refagios,
0o que diminuia sua atividade de forrageamento.
Peckarsky & Mclntosh (1998) também estudando
o impacto de efemeropteros (Baetis bicaudatus) na
biomassa de algas bentdnicas em rios, observaram
que sinais de alarme produzidos por trutas (Salvelinus
fontinalis) e a presenga de plecopteros (Megarcys
signata) favoreciam a biomassa algal através da
redugdo da atividade dos herbivoros ou sua mudanca
de habitat, respectivamente. Turner (1997) e Bernot &
Turner (2001), através de estudos em pocas naturais e
artificiais, observaram que o impacto de gastropodes
(Physa integra) na biomassa perifitica ¢ menor na
presenca de peixes (Lepomis gibbosus e Orconectes
rusticus) ou apenas na presenca dos sinais quimicos
deixados pelos predadores na agua. Em geral, os
gastropodes limitavam sua area de forrageamento a
regides cobertas que representavam um refiigio aos
predadores. O aumento do uso de refugios também
foi observado por Nystrom & Abjérnsson (2000)
estudando o comportamento de individuos de Rana
temporaria na presenga de sinais quimicos liberados
por trutas Oncorhynchus mykiss. O aumento na
utilizagdo dos refugios levou a diminuicdo da
herbivoria sobre o perifiton, aumentando a biomassa
perifitica através de efeitos indiretos mediados pelo
comportamento do herbivoro — TMIL.

As evidéncias de TMIIs ndo se limitam a
ambientes aquaticos. Messina (1981) observou que
a presenca de formigas do género Formica reduzia o
impacto de besouros (7rirhabda) em uma espécie de
erva (Solidago altissima) muito comum em pradarias
norte americanas. As formigas impediam a defoliacdo
das plantas mesmo ndo afetando a densidade de
besouros nos caules destas. Berckerman et al. (1997),
também trabalhando em pradarias, observaram que
na presenca de aranhas (Pisaurina mira) gafanhotos
da espécie Melanoplus femirrubrum alternavam de
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Figura 1. Topologia de cadeias troficas e os efeitos indiretos resultantes da mudanga comportamental dos herbivoros (H) em fungao dos predadores (P).

Linhas continuas representam interagdes diretas e linhas tracejadas representam interagdes indiretas. A espessura das linhas indica a for¢a da interago.

A figura esquematiza as possiveis interagdes na auséncia e na presenca de predadores. Redugdo na taxa de herbivoria reduz o impacto nos recursos (R),

levando a um efeito positivo indireto do predador sobre os recursos. A alternancia de habitat do herbivoro leva a diminui¢do do impacto sobre o recurso
preferencial (Rp) e aumento do uso de recursos alternativos (Ra), com efeitos positivos e negativos dos predadores sobre os recursos. Modificado de

Schmitz et al. (2004).

habitat, diminuindo o risco de mortalidade, reduzindo
seu impacto na biomassa de gramineas. Casos de
TMIIs também foram detectados para florestas
tropicais (Gastreich 1999), costoes rochosos (Trussell
et al. 2002) e lagos (Carpenter et al. 1987, Diehl &
Eklov 1995), abrangendo a mesma amplitude de
ecossistemas examinados em revisoes recentes sobre
fatores que determinam a forca de cascatas troficas
(Borer et al. 2005). A ocorréncia de cascata trofica por
TMII pode ter efeitos tanto positivos quanto negativos
sobre recursos (Figura 1). Schmitz (1998), construindo
experimentalmente cadeias troficas com graminea,
ervas, gafanhotos e aranhas, mostrou que na presenca
de aranhas os gafanhotos alternavam sua dieta para
uma maior propor¢@o de ervas. Vale ressaltar que as
aranhas tinham sua porgao bucal colada com um tipo
de cimento o que prevenia o consumo das presas.
Assim, a biomassa de gramineas era 1,55 a 1,66 vezes
maior na presenca de aranhas com um efeito liquido
negativo na biomassa de ervas. Wissinger & McGrady
(1993) quantificaram as interagdes entre duas espécies
de libélulas, dentre os quais um predador de topo
(Tramea) que pode se alimentar da outra (Erithemis),
que por sua vez se alimenta de tricopteros. Excluindo
o efeito letal do predador de topo, através da remogao
de lobos distais do aparato bucal, eles observaram que

a presenga de Tramea reduzia em 61% o numero de
tricopteros consumidos por Erithemis. Individuos de
Tramea intactos reduziam a densidade de Erithemis
em 25%. Assumindo que o efeito de DMII de
Tramea nos tricopteras fosse entdo da magnitude de
25%, os autores sugeriram que naquelas condig¢des
experimentais os efeitos de TMIIs eram mais que o
dobro dos de DMIIs.

COMPARANDO OS EFEITOS DE TMII E DMII

Quio importantes sdo as TMIIs comparados as
DMIIs nas cadeias troficas? Efeitos mediados pela
densidade ou pelo comportamento podem variar de
magnitude a medida que a densidade de predadores
varia. Apenas alguns poucos predadores poderiam
desencadear fortes respostas comportamentais em
toda populagdo de presas (Feener 2000), enquanto
que estes poucos predadores teriam um impacto
direto pequeno em suas presas. Entretanto, quando os
predadores estdo em grande densidade eles podem ter
grandes efeitos na densidade das presas e pouco efeito
adicional na resposta comportamental ou qualquer
outra mudanca fenotipica. Torna-se extremamente
complicado avaliar empiricamente estes impactos,
pois na presenca do predador tanto TMII como
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DMII atuariam. Outro fator importante € o fato de os
efeitos da densidade e de plasticidade fenotipica nao
necessariamente possuirem o mesmo sinal (positivo
ou negativo), o que torna mais dificil avaliar suas
importancias relativas.

Poucos estudos buscaram separar os efeitos liquidos
do predador nos componentes comportamentais ¢ de
densidade (Wissinger & McGrady 1993, Huang &
Sih 1991). Um dos mais bem elaborados trabalhos
experimentais que buscou particionar a contribuicdo
de TMII e DMII para o efeito liquido de predadores
foi o de Peacor & Werner (2001). Utilizando ninfas de
Odonatas do género Anax (predador) e duas classes
de tamanho de girinos do género Rana, estes autores
conduziram um experimento fatorial cruzando quatro
niveis de resposta comportamental (quatro diferentes
densidades de Anax presas em gaiolas) com trés niveis
de densidade (remog¢do manual dos individuos) em
girinos de pequeno porte. Assim, eles puderam avaliar
independentemente os efeitos comportamentais e de
densidade nos individuos de Rana de menor tamanho
e os impactos na biomassa de produtores (perifiton)
e nos outros individuos de Rana de maior tamanho
(competidores). Os resultados foram posteriormente
utilizados para separar a contribuicdo dos dois
mecanismos no efeito de individuos de Anax livres,
capazes de consumir suas presas e induzir efeitos
comportamentais. O efeito liquido do predador através
da presa tanto nos recursos como no competidor foi
bastante claro. O efeito creditado as DMIIs foi de apenas
14 a 24%, e os restantes 76 a 86% foram atribuidos as
TMIIs e a interagdo entre DMIIs e TMIIs. Os autores
concluiram que os efeitos de TMII foram preponderantes
nas condi¢des experimentais analisadas.

Werner & Peacor (2003) sugerem que ao
longo de um periodo de tempo finito, a reducdo
(comportamental) na atividade de forrageamento da
presa na presenga de um predador € imediata, afetando
toda a populagdo e atuando em todo o periodo de
tempo. Assim, o efeito cumulativo do predador
mediado pelo comportamento ao longo do tempo
de vida da coorte pode ser bastante significativo.
Por outro lado, redugdes na densidade ocorrem de
forma gradual ao longo do tempo e os efeitos sdo
transmitidos apenas a uma porc¢do dos individuos e
ndo a toda populagdo. Desta forma, em casos onde os
predadores exercem um grande impacto no esforco de
forrageamento das presas, espera-se um forte efeito
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mediado pelo comportamento e grandes modificagdes
nas interagdes com outras espécies da teia trofica. E
possivel que muitos dos efeitos tradicionalmente
atribuidos ao consumo de presas pelos predadores
sejam causados, pelo menos parcialmente, pelos seus
efeitos nos sobreviventes da populacdo (Werner &
Peacor 2003). O trabalho de Trussell et al. (2002) ¢
particularmente interessante uma vez que contradiz
exemplos classicos de efeitos em cascata que
antes eram atribuidos a DMII. Lubchenco (1978)
trabalhando em costdes rochosos mostrou que
camardes da espécie Carcinus maenas tinham um forte
efeito positivo indireto na diversidade e abundancia
de algas fucodides por consumirem gastrépodes do
género Littorina, que por sua vez tinham as algas
fucoides como um importante item em sua dieta. No
entanto, Trussell et al. (2002) utilizando os mesmos
organismos, impediram experimentalmente que C.
maenas consumissem os gastropodes, colocando-os
em tubos perfurados em plots contendo Littorina e
algas. Os sinais de predacao liberados pelos camardes
inibiram a presenga de gastropodes em manchas
préximas, observando-se efeitos similares ao obtido
por Lubchenco (1978), apenas através de TMII.
Através de modelos matematicos, Luttbeg et
al. (2003) examinaram como o comportamento da
presa em determinados contextos ambientais e como
determinados protocolos experimentais afetavam a
intensidade dos efeitos de TMII e DMII. Estes autores
mostraram que a importancia relativa de TMIIs
comparadas a DMIIs dependia do nivel de recursos,
sendo TMIIs mais intensas quando os recursos sao
abundantes. Estes resultados estdo de acordo com
predigdes baseadas da ecologia comportamental,
onde a medida que a quantidade de recursos diminui,
0s organismos assumem um maior risco, estando
sujeitos a maiores taxas de predacdo (Ludwig &
Rowe 1990, Werner & Anholt 1993). Anholt &
Werner (1995) observaram que a taxa de predacao
em larvas de anuros (Rana) diminui com o aumento
da quantidade de recursos. Peacor & Werner (1997),
também utilizando larvas de anuros, mostraram que
0 aumento na competicdo, provavelmente levando a
uma diminui¢do da quantidade de recursos, aumentava
as taxas de predagdo. Assim, os resultados obtidos por
Luttbeg et al. (2003) devem ser validos para sistemas
em que o esfor¢o de forrageamento das presas diminui
com o aumento da disponibilidade de recursos.
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Portanto, experimentos conduzidos em condic¢des
de baixa disponibilidade de recursos podem levar a
conclusdo de que TMII ndo sdo importantes, ou ao
contrario, que todo efeito indireto transmitido pelo
predador através de suas presas sao devidos a TMIIs
em condi¢des de alta disponibilidade de recursos.

Luttbeg et al. (2003) também mostraram que,
dependendo do estagio do ciclo de vida da presa, a
contribuigdo relativa de DMII e TMII deve variar. Se
a mudanga no comportamento ndo depende apenas
da presenca de uma outra espécie, mas também de
caracteristicas da historia de vida da presa, a forga de
TMIIs também deve depender da historia de vida da
presa. Em estagios iniciais, o comportamento das presas
deve ser pouco sensivel ao risco de predacdo (Luttberg
et al. 2003). Em estagios iniciais do ciclo de vida,
os organismos devem estar proximos aos limites de
inani¢do, e, portanto o acimulo de energia € necessario.
Como resultado, predadores exerceriam pouco efeito
nas taxas de forrageamento das presas. Schmitz et al.
(1997) trabalhando com ninfas de gafanhoto em estadios
iniciais e intermediarios encontraram que tanto TMII
como DMII ocorriam ao analisar os efeitos de aranhas
em gafanhotos e seus recursos, embora apenas TMIIs
fossem observadas para ninfas em estadio avancado
(Beckerman et al. 1997).

EFEITOS DA IDENTIDADE DO PREDADOR
NA NATUREZA DA INTERACAO

Para prever a ocorréncia de TMIIs nas cadeias
troficas, ¢ preciso considerar as caracteristicas
especificas de cada predador as quais induzem as
mudancas comportamentais em sua presa (Bernot
& Turner 2001). Devido ao fato de predadores
apresentarem diferentes modos de caca e distribuigao,
eles acarretam diferentes respostas no comportamento
das presas (McIntosh & Peckrsky 1999, Turner et al.
1999). Efemeropteros da espécie Baetis bicaudatus
evitam o contato com trutas (Salvelinus fontenalis)
escondendo-se sobre rochas, mas a mesma espécie
evita contato com plecopteros (Megarcys signata)
de outra forma, deixando-se levar pela correnteza
para outras regides (Peckarsky & Mclntosh 1998).
S. fontenalis ¢ M. signata sdo predadores ativos,
mas enquanto a truta forrageia em areas abertas,
o plecoptero busca seu alimento no fundo de rios e
riachos. A resposta diferencial do efemeroptero aos

diferentes predadores altera sua distribuicdo espacial
e influencia significativamente a distribuicao da
biomassa de algas bentdnicas. Outro exemplo ¢
fornecido por Bernot & Turner (2001) estudando os
efeitos de Lepomis gibbosus (sunfish) e Orconectes
rusticus (crustaceo da familia cambaridae) em
gastropodes do género Physa. L. gibbosus é um
predador ativo que atua em areas abertas na coluna
d’agua, enquanto O. rusticus aguarda sua presa
em locais especificos e adota uma estratégia de
emboscada. Quando ameagados por L. gibbosus, os
gastropodes se refugiam em locais cobertos, ja quando
ameagados por O. rusticus, eles migram para regides
proximas a superficie d’agua (Bernot & Turner 2001).
Consequentemente, O. rusticus provoca uma reducao
na biomassa perifitica em areas abertas ¢ um aumento
na biomassa perifitica em areas cobertas, sendo o
oposto observado na presenca de L. gibbosus.

Schmitz & Suttle (2001) observaram que uma
espécie de gafanhoto (Melanoplus. femurrubrum)
era predada por trés diferentes espécies de aranhas
em estudos conduzidos em pradarias. As aranhas da
espécie Pisaurina mira sao predadores que ficam
na copa dos campos e adotam a estratégia senta-e-
espera. Ja individuos de Phidilipus rimator, cagam
ativamente sua presa por toda a copa dos campos.
Rabidosa rabida ¢ um outro predador que adota a
estratégia senta-e-persegue nos extratos inferiores dos
campos, aguardando sua presa em locais especificos.
Os gafanhotos alternam sua dieta de gramineas para
ervas napresenga das comparativamente sedentarias P,
mira e R. rabida, mas ndo mudam seu comportamento
na presenca de P. rimator (Schmitz & Suttle 2001). P,
mira tem efeito indireto positivo sobre as gramineas
e negativo sobre as ervas, porém como nao foram
observadas diferengas na densidade de gafanhotos
a cascata trofica foi inteiramente atribuida a TMII
(Schmitz & Suttle 2001). O tratamento contendo R.
rabida reduziu significativamente a densidade de
gafanhotos, o que levou a um efeito indireto positivo
sobre as gramineas e negativo sobre ervas — DMII e
TMII. Finalmente, P. rimator causou uma redugdo
significativa na densidade de gafanhotos levando a
um efeito positivo em gramineas e ervas somente
por DMII.

O fato das presas apresentarem respostas diver-
gentes na presen¢a de diferentes predadores ou dife-
rentes estratégias de predacdo sugere que as presas
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percebem as ameacgas especificas de cada predador.
Predadores que estdo continuamente presentes num
mesmo habitat fornecem sinais permanentes as pre-
sas, tornando a alternancia de habitat ou a reducéo na
atividade de forrageamento favoravel as presas. Por
outro lado, predadores ativos com ampla utilizagado
do habitat possivelmente fornecem sinais por todo o
habitat, forcando a presa a pesar o custo energético
de sobrevivéncia com a resposta continua contra a
probabilidade de encontrar e ser capturado pelo pre-
dador. Presas que enfrentam predadores muito ativos
possivelmente sdo as que menos apresentam respos-
tas comportamentais, considerando o custo associado
a evitar continuamente o predador (Bouskila 2001).
Assim, a resposta da presa, em ultima analise, seria
determinada pelos custos e beneficios da resposta ao
predador com particular modo de caga e utilizacao de
habitat. Este fato levou Schmitz et al. (2004) a pro-
porem a hipétese de que cascatas troficas sdo princi-
palmente governadas por respostas comportamentais

(Figura 2). Predadores do tipo senta-e-espera devem
influenciar a taxa de mortalidade das presas de modo
compensatorio a mortalidade natural e assim TMIIs
tenderdo a dominar (Beckerman et al. 1997). Preda-
dores ativos com ampla utilizagdo de habitat devem
provocar DMIIs quando as presas também tiverem
ampla utiliza¢ao de habitat (Schmitz & Suttle 2001).
TMIIs devem emergir quando os predadores tiverem
uma ampla utilizagdo de habitat e as presas possuirem
apenas uma curta area de vida (Schmitz 2003). Preda-
dores ativos com limitada utilizagcdo de habitat devem
causar TMIIs, ndo importando a utilizagdo de habi-
tat pelas presas (MclIntosh & Townsend 1996, Turner
1997, Peckarsky & Mclntosh 1998). Finalmente, pre-
dadores de estratégia senta-e-persegue devem causar
tanto DMII quanto TMII (Schmitz & Suttle 2001).
Desta forma, a natureza e a extensdo dos efeitos dos
predadores nas comunidades dependerao da sinaliza-
¢do especifica com que cada presa acessa o risco de
predacdo.

Utilizacao do Habitat pela Presa
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Figura 2. Tipo de interagdes predominantes envolvendo diferentes modos de utilizagdo do habitat por parte das presas em funcao dos diferentes modos
de caga e utiliza¢do do habitat dos predadores. S&P, A e S&E sdo senta-e-persegue, ativo, e senta-e-espera respectivamente. TMII representam interagdes
indiretas mediadas por caracteristicas ¢ DMII interagdes indiretas mediadas por densidade. Espécies com limitada utilizagdo do habitat selecionam
apenas uma parcela de todo habitat disponivel. Espécies com ampla utilizagdo de habitat utiliza¢do toda extensdo de habitat disponivel. Modificado de

Schmitz et al. (2004).
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ABORDAGENS TEORICAS

Uma série de estudos tedricos mostrou que
mudangas comportamentais podem alterar as
dindmicas da comunidade em uma grande amplitude
de cenarios ecologicos (Bolker et al. 2003). A
insercdo do forrageamento adaptativo em estudos
tedricos mostrou alterar a direcdo esperada da
mudanca na densidade das populacdes quando a
comunidade ¢ manipulada (Abrams 1992); a dindmica
das populagdes e a persisténcia de comunidades
(Abrams 1982, Holt 1984, Krivan 1996, 1997,
Schmitz et al. 1997, Brown et al. 1999, van Baalen
et al. 2000, Attayde et al. 2006); a forga relativa de
interagdes diretas e indiretas (Abrams 1995); e o
numero de interagdes nas teias troficas (Matsuda
et al. 1994,1996). Apesar do crescente niumero de
evidéncias, a importancia deste tipo de interacdo
ainda nao foi absorvida pela maioria dos ecdlogos
de comunidades. Sejam eco6logos tedricos ou nao,
a maioria dos pesquisadores continuam a assumir
caracteristicas fixas e pareamentos independentes de
interagcdes em seus modelos e experimentos. Bolker ef
al. (2003) apontam trés razdes possiveis para explicar
estaincongruéncia: 1 —a profusao da teoria, o que pode
tornar sua assimilacao dificil para ndo-especialistas; 2
— o foco geral da teoria e de experimentos em efeitos
de curta durag@o, negligenciando diferentes contextos
ecologicos; e 3 - a falta de conexdo entre a teoria e sua
base empirica.

Apesar do grande numero de trabalhos sobre os
efeitos comportamentais em sistemas com dois niveis
troficos (ver Bolker et al. 2003), sistemas com trés
niveis troficos (predadores, consumidores e recursos)
ainda n3o foram muito explorados teoricamente.
Alguns exemplos foram proporcionados por
Schwinning & Rosenzweig (1990) e Luttbeg &
Schmitz (2000) explorando efeitos comportamentais
baseados na escolha de habitat; Krivan (2000)
explorando o papel da selecdo alimentar, incluindo
onivoria; ¢ Abrams (1984, 1991), Fryxell & Lundberg
(1998) e Luttberg & Schmitz (2000) avaliando
as conseqiiéncias das modificagdes no esfor¢o de
forrageamento na dindmica de comunidades. No
entanto, sistemas com trés niveis troficos sao bastante
instaveis, tornando dificil acessar tanto as densidades
quanto a estabilidade relativa da comunidade em
modelos com ou sem a contribuicdo de TMIL

Adicionalmente, devido a existéncia de interacoes
ndo lineares (resposta funcional do tipo II, Holling
1959), sistemas com trés niveis troficos apresentam
comportamento cadtico para uma grande amplitude
de parametros utilizados (McCann & Yodziz 1994).
Entretanto, existem formulagdes razoaveis que
permitem a incorporacdo de TMII nestes modelos,
como, por exemplo, fixar a dindmica das populagdes
e focar apenas as mudancas comportamentais e a
distribuicao das populacdes no espago (Schwinning
& Rosenzweig 1990, Abrams 1991). No entanto,
apesar da importancia dos testes qualitativos destes
modelos, investir em testes quantitativos (forma de
respostas funcionais e diferencas entre respostas
funcionais) ainda ¢ necessario (Bolker et al. 2003).
Abrams (1990) aponta que os modelos de resposta
funcional apresentam parametros fixos independentes
da densidade de presas (ex. modelo de resposta
funcional do tipo II — Holling 1959), no entanto umas
séries de caracteristicas funcionais dos predadores
se modificam com a disponibilidade de presas. Por
exemplo, a taxa de captura das presas ou o tempo total
gasto para forrageamento. Desta forma, a estimativa
de parametros a partir destes modelos quase sempre
difere daquela obtida por observagdes diretas.
Abrams (1990) argumenta que a habilidade de se
entender sistemas com multiplas espécies a partir
de seus subcomponentes ndo pode ser alcangada a
ndo ser com a utilizacdo de modelos de resposta
funcional apropriados, e que para isso seja alcangado
estes modelos devem incluir em sua formulacdo o
componente de adaptagdo comportamental.

CONSIDERACOES FINAIS

A teoria ecoldgica classica assume que para
entendermos a estrutura trofica dos ecossistemas
€ necessario apenas caracterizd-los em termos das
mudancas liquidas no nimero ou nas densidades
dos individuos no nivel das populagdes, abstraindo
detalhes em pequena escala como as interagdes no
nivel de individuos (Ovadia & Schmtiz 2002). No
entanto, os individuos em uma populacdo variam
quanto as suas caracteristicas e respostas fenotipicas
dependendo do ambiente bidtico e abiotico,
podendo afetar de forma significativa propriedades
ecossistémicas em grande escala (Ovadia & Schmitz

2002). No presente trabalho, foi sintetizado um
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no comportamento sexual
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comportamentais imediatas
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agregados
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Repelem o receptor

predadores - reconhecimento
de predadores naturais

Cairoménios sexuais
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respostas fisioldgicas

relacionados a modificagdes
no comportamento sexual

Cairoménios anti-predadores

- reconhecimento
de predadores naturais

Figura 3. Classificagdo de cairomonios de acordo com seus efeitos. Modificado de Ruther ez al. 2002.

grande numero de evidéncias que apontam os efeitos
das respostas comportamentais que atuam no nivel
de individuos (ex. trade-off entre o risco de predacao
e a atividade de forrageamento) na ocorréncia de
cascata trofica em diferentes ecossistemas. Brown
et al. (1999) sugerem que os sistemas ecologicos
devem ser vistos como ‘paisagens de medo’ onde
todas as interacdes indiretas seriam majoritariamente
mediadas por mudangas comportamentais ou outras
mudancgas fenotipicas. Para tanto, existem algumas
lacunas que ainda necessitam serem preenchidas:

e Respostas comportamentais devem ser avaliadas
em experimentos onde os predadores ndo sdo capa-
zes de consumir suas presas € a sobrevivéncia das
presas deve ser medida na presenca e auséncia de
predadores.

e Estes estudos devem acessar tanto os efeitos de ris-
co como os efeitos da predacdo na sobrevivéncia
das presas, separando assim, efeitos da densidade e
comportamentais (Peacor & Werner 2001).

e A literatura fornece poucas evidéncias de impactos
de TMIIs de longa duragao e portanto experimentos
devem ser conduzidos no sentido de elucidar como
a for¢a e a natureza das interagdes se comportam
num longo periodo de tempo.

Os trabalhos teodricos e empiricos sobre TMII

Oecol. Bras., 11 (4): 590-600, 2007

até agora focaram diferentes aspectos da teoria
(Werner & Peacor 2003). Portanto, para que um
progresso efetivo seja alcangado ¢ necessario que
as predicdes feitas a partir de trabalhos teoricos
sejam operacionalizaveis em testes empiricos.

O ajuste do fenotipo de uma espécie em fungdo
da presenca de um predador pode refletir a resposta
evolutiva a variagdo temporal ou espacial desta
interacdo resultando em importantes modificagdes na
estrutura tréfica de comunidades naturais (Agrawal
2001). O crescente corpo tedrico e de evidéncias
empiricas sugere que TMIIs sdo comuns em varios
tipos de ecossistemas com importantes conseqiiéncias
na estrutura e funcionamento de teias troficas. O
reconhecimento de sua importancia sera crucial para
elucidar os mecanismos que controlam as cascatas
troficas bem como o funcionamento e a estrutura de
comunidades ecologicas.
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