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Módulo 17 
Interacções entre espécies - Competição 

 
 
 
 

   Nenhuma população existe isoladamente, excepto, talvez, em condições laboratoriais muito particulares. 

As populações interactuam de várias formas e, como se verá, não é possivel compreender muitos fenómenos 

populacionais sem considerar estas interacções. Duas espécies em coexistência, permanente ou temporária, 

podem interactuar segundo seis maneiras fundamentais, correspondentes às seis possiveis combinações dos 

três símbolos:  0 + -, tomados dois a dois, em que o símbolo 0 significa que a espécie não é afectada pela 

presença da outra, o símbolo + significa que a espécie é favorecida ou requer a presença da outra e o símbolo 

- que a espécie é prejudicada pela presença da outra. As seis maneiras fundamentais podem subdividir-se em 

classificações mais finas ou agruparem-se em interacções negativas e positivas, como se esquematiza na 

Tabela 6.1. A Tabela não pretende ser exaustiva, pois existem várias formas de parasitismo, de competição 

indirecta etc., mas constitui um sumário útil das principais acções mútuas numa comunidade biológica.  

 

   Embora as interacções positivas sejam tão importantes na comunidade biótica como são as interacções 

negativas, os ecologistas têm tradicionalmente dedicado mais esforço a estudar as últimas que as primeiras. 

Talvez por pressuporem que são mais comuns na natureza e/ou mais influentes para a estrutura final da 

comunidade (i.e. para a abundância relativa de cada espécie na comunidade). Com efeito, a predação, 

tomada no seu sentido mais lato, constitui uma das principais rotas do fluxo energético que percorre o 

ecosistema, sendo assim um dos principais factores que asseguram a unidade funcional da comunidade 

biótica; a predação é, alem disso, um dos mais importantes reguladores da densidade populacional. Quanto à 

competição, com que se inicia o nosso estudo, cabe perguntar se será possivel a coexistência permanente de 

espécies que competem entre si na utilização de um recurso limitado, e, em caso afirmativo, em que 

condições tal se pode verificar. Antes de entrar na teoria destes assuntos, porém, é necessário uma introdução 

à terminologia da competição e à componente experimental dos estudos de competição. 
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                                      Espécies 

Tipos de interacção   1     2  Exemplo 

1. Neutralismo  0  0 Nenhuma das duas espécies afecta a outra 

Interacções negativas    

2. Competição directa  -  - Predação mútua, etc. 

3. Competição indirecta  -  - Consumo de recursos limitados comuns às duas 

espécies 

4. Amensalismo 

(antibiose e alelopatia) 

 0  - Secreção pela espécie 1 de substâncias nocivas à 2 

5. Parasitismo  +  - A espécie 1, parasita e requer a presença da 2, o 

hospedeiro, prejudicando-o. 

6. Predação  +  - A espécie 1, predador, consome a espécie 2, presa. 

Interacções positivas    

7. Comensalismo  +  0 A espécie 1, comensal, beneficia da presença da 2, 

que não é afectada 

8. Protocooperação  +  + As duas espécies favorecem-se mutuamente, mas 

sobrevivem sem a presença da outra 

9. Mutualismo  +  + As duas espécies favorecem-se mutuamente e 

requerem a presença da outra. 

 

TABELA 6.1.  Acções mútuas entre duas espécies (1 e 2) diferentes.  

            0  a espécie não é afectada pela presença da outra  

            +  a espécie beneficia ou requer a presença da outra  

            -  a espécie é prejudicada pela presença da outra 
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17.1  Algumas definições.  
 
 Começamos com uma palavra cujo significado pensamos que compreendemos... e começamos a investigar as 

coisas que essa palavra designa. Acabamos sempre por descobrir que a palavra muda de significado no 

decorrer da investigação e, muitas vezes, temos de inventar novas palavras para as coisas que vamos 

descobrindo.  

 

 J.S.B. Haldane (1985)  

 "On Being the Right Size" (ed. J. Maynard Smith), Oxford Univ. Press, Oxford, UK.  
 

  

  Definir competição constitui um desafio. É difícil encontrar uma definição suficientemente precisa para 

satisfazer o biólogo mais meticuloso e, simultâneamente, suficientemente robusta para incluir a proliferação 

de exemplos exibida pela natureza. Diferentes livros de ecologia fornecem definições diferentes, reflectindo 

a maior ou menor ênfase colocada pelos autores nos mecanismos de interacção competitiva, nas respostas 

das populações a testes experimentais, ou em qualquer outro aspecto particular. 

 

   Gosto da forma como Keddy (1989) aborda a competição e, por isso, vou seguir o critério deste autor, 

definindo que existe competição entre organismos sempre que um deles exerça um efeito negativo sobre 

outro, quer consumindo quer controlando o acesso a um recurso cuja disponibilidade é limitada. É 

importante notar que a existência de competição depende da existência de pelo menos um recurso limitado. 

Pode suceder que duas espécies potencialmente competidoras estejam tão restringidos por outros factores 

(por exemplo mortalidade por predação) que nunca se tornem abundantes ao ponto de se poder considerar 

que existe um recurso limitado para elas. Nestes casos poderá não haver qualquer efeito negativo destas 

espécies entre si. Contudo, em termos absolutos, qualquer recurso é sempre limitado e, por isso, será de 

esperar que em muitos casos existam recursos que obriguem espécies a competir.  

 

   Existem vários tipos de competição na natureza e os ecologistas têm-nos classificado de diferentes 

maneiras, consoante o critério que mais lhes interessa. Yodzis (1986) utilizou uma classificação que tem tido 

grande aceitação em ecologia teórica e que me interessa, não só por os tipos de competição considerados 

terem consequências diferentes ao nível de organização da comunidade biológica resultante, mas também 

por terem tratamentos diferentes quando se pensa em termos de modelos matemáticos de competição. 

Existem duas formas, fundamentalmente diferentes, segundo as quais um organismo utiliza o espaço para 

consumir o seu quinhão dos recursos disponíveis. A primeira forma consiste em consumir uma fracção dos 

recursos a partir de toda a área onde os recursos se encontram. A segunda consiste em consumir todos os 

recursos existentes numa fracção da área total. Existe, evidentemente, um continuum de estratégias 

intermédias entre estes dois extremos. Yodzis (1986) designou o primeiro tipo de estratégia por colectivismo 

e o segundo por monopolismo. Estes dois extremos conduzem a tipos diferentes de competição.  
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   O consumo colectivista de recursos pode ser exemplificado pelas baleias azuis ou os atuns. Os indivíduos 

deslocam-se mais ou menos livremente por toda a área, recolhendo recursos à medida que se deslocam. Os 

indivíduos podem tentar evitar-se o mais possível e, se o conseguirem, ter-se-à competição puramente 

consumista, ou explorativa, (do inglês "pure consumptive or exploitative competition"). Neste caso, os 

indivíduos apenas se prejudicam pelo facto de consumirem recursos que, de outra forma, estariam 

disponíveis para outros. Os efeitos negativos são portanto indirectos. Pode, contudo, existir também um 

elemento de interferência directa entre os indivíduos. Diz-se que existe competição por interferência quando 

um indivíduo afecta outro directamente. Poderá ser ataque físico directo ou assumir formas mais subtis, 

como comportamento ameaçador. Saliente-se, contudo, que a competição directa, agressiva, não tem sentido 

se, subjacente, não existir competição na utilização de recursos. Possivelmente é esta a razão porque a 

agressividade, ao contrário do que algumas séries da TV nos querem fazer crer, está longe de constituir um 

caracter etológico generalizado no reino animal (MacArthur 1972). 

 

   No consumo monopolista, um recurso essencial é obtido ocupando uma porção do espaço de forma mais 

ou menos exclusiva. Um exemplo são as árvores de porte alto que removem uma larga fracção da luz 

disponível numa área muito pequena. Outro exemplo são os animais com comportamento territorial. Este 

tipo de consumo está associado à competição por espaço. O recurso essencial pode ser o próprio espaço, 

como no caso dos organismos marinhos que necessitam de um substracto para se fixar, ou pode ser água, 

nutrientes e sol, como no caso das plantas. Assim como a interferência pode estar presente num contexto de 

competição consumista, pode também estar presente num contexto monopolista de utilização do espaço. A 

procura de espaço de fixação por parte da fauna séssil aquática, ou a demarcação territorial por parte de 

muitas espécies terrestres, pode implicar maior ou menor grau de interferência.  

 

EXERCÍCIO. Imagine, contudo, que numa dada comunidade o crescimento das árvores altas é mais          

limitado pelo dióxido de carbono do que pela luz. As árvores ainda praticariam consumo monopolista?      

Ou seriam mais parecidas com as baleias ?  Reconhece dificuldades práticas neste tipo de classificação ? 

 

   Existe um outro critério de classificação de tipos de competição, largamente utilizado pela maioria dos 

ecologistas e que se pode considerar a montante do anterior. Neste critério, a classificação é feita quanto ao 

tipo de entidades que competem. A competição diz-se intraespecífica se ocorre entre indivíduos da mesma 

espécie e diz-se interespecífica se ocorre entre indivíduos de espécies diferentes. Se bem que esta distinção 

tenha dominado os estudos de competição, a prática dos ecologistas nos últimos 20 anos tem obrigado à 

introdução progressiva de termos que ramificam e expandem estes dois conceitos (ver a citação inicial de 

Haldane 1985) a fim de melhor se conseguir uma descrição da situação encontrada nas comunidades 

biológicas estudadas. Seguem-se alguns exemplos. 

 

   O caso mais óbvio (e mais investigado) de competição interespecífica é aquele em que populações de duas 

espécies (diga-se A e B) competem. Raramente o efeito de A sobre B é igual ao efeito de B sobre A. Num 
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extremo será igual, uma situação de perfeita reciprocidade, mas no outro extremo o efeito de A sobre B é tão 

dominante que as consequências da presença de B para a população A são negligíveis, uma situação de 

competição assimétrica. Na natureza, contudo, uma população é afectada por muitas populações (de espécies 

diferentes) que partilham os mesmos recursos. Introduziu-se o termo competição difusa, para designar o 

efeito cumulativo destes competidores sobre a população de interesse. Pressupõe-se, neste caso, que nenhum 

competidor particular tem um efeito claramente predominante sobre a população.  

 

 

17.2. Testes de competição 
 

   Testar a hipótese de competição entre duas ou mais populações na natureza, constitui um desafio no 

mínimo igual (e em geral muito mais dispendioso) a produzir definições de termos ecológicos. Não cabe no 

âmbito duma disciplina introdutória à Biologia Populacional descrever as numerosas experiências levadas a 

cabo por ecologistas para testar hipóteses de competição, bem assim como as intermináveis disputas 

associadas à discussão dos resultados. Escreveram-se, de resto, revisões críticas (Schoener 1983, Connell 

1983, Branch 1984) e livros (Hairston 1989, Keddy 1989) sobre o assunto. Menciono apenas alguns 

aspectos que, pela sua generalidade, julgo serem mais relevantes. 

 

   Para testar hipóteses sobre competição é importante distinguir as componentes "operacionais" da definição. 

A competição é uma interacção em que indivíduos (genótipos, populações) (i.) têm efeitos negativos uns 

sobre os outros (ii.) influenciando o acesso a recursos limitados. A primeira parte, avaliar os efeitos 

negativos mútuos, parece relativamente clara no que respeita a medir e testar. Podem-se medir coisas tão 

diversas como a taxa de crescimento da população, o estado individual de cada organismo, a fecundidade 

média, a taxa de sobrevivência, ou a própria densidade populacional. Recordar, contudo, que a competição 

pode ser assimétrica e, eventualmente, ter consequências mensuráveis apenas numa população. A segunda 

parte da definição diz respeito ao esclarecimento dos mecanismos que causam os efeitos negativos e é mais 

difícil de implementar na prática. Alguns ecologistas têm argumentado que é indispensável, no mínimo, 

demonstrar que existe pelo menos um recurso que é limitado, antes de se poder concluir que existe 

competição, mesmo que existam efeitos negativos evidentes nas populações. Outros ecologistas vão mais 

longe, defendendo que o esclarecimento dos mecanismos de competição é mesmo indispensável. 

Argumentam que o desconhecimento da teia de interacções em que as espécies estão envolvidas na 

comunidade, podem dar origem a interpretações erróneas dos resultados das experiências, devido à 

existência de efeitos indirectos entre as espécies.  

 

 

   Competição Intraespecífica 

 

   A competição intraespecífica talvez seja a que tem suscitado maior número de esforços de detecção. A 

questão de existência ou não-existência deste tipo de competição está directamente ligada à discussão dos 
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mecanismos de auto-regulação populacional, tema de debate velho de décadas entre os ecologistas (e.g. 

McIntosh 1985). A competição intraespecífica, a existir numa dada população, poderia constituir o principal 

mecanismo de auto-regulação dessa população. Uma das formas mais simples de detectar competição 

intraespecífica, consiste em testar se existe uma relação negativa entre adaptabilidade (no sentido de 

"fitness") e densidade populacional. A adaptabilidade pode ser medida de várias formas - taxas de 

crescimento, sobrevivência, fertilidade - conforme as características dos organismos em causa. Se a 

correlação fôr negativa (maior densidade coincide com menor adaptabilidade) considera-se que existe 

evidência para competição intraespecífica. Note-se, contudo, que isto não implica que se tenham 

necessáriamente esclarecido os mecanismos por que essa competição se dá: A existência de correlação entre 

duas variáveis não implica um mecanismo directo de causa e efeito entre elas. 

 

EXERCÍCIO. Reflectir sobre a última frase. É extremamente importante, na biologia como em qualquer    

outro domínio científico. Procurar exemplificar casos de variáveis que estejam em geral altamente         

correlacionadas, mas entre as quais não exista um mecanismo directo de causa e efeito.  

 

   Existem talvez duas conclusões, de índole muito geral, a extrair das múltiplas experiências que se têm feito 

para detectar competição intrapopulacional. Primeiro, a relação que existe entre a adaptabilidade de uma 

população e a sua densidade não é uma característica constante da população, e muito menos da espécie em 

causa: a dita relação está fortemente dependente do meio ambiente. Quer dizer, quando a relação entre 

adaptabilidade e densidade é avaliada, para a mesma população, em habitats diferentes (são conhecidos os 

testes feitos com plantas distribuídas ao longo de um gradiente de habitats) nalguns habitats detecta-se uma 

correlação negativa que sugere existência de competição intraespecífica, em outros habitats não se detecta 

qualquer correlação negativa.  

 

   A segunda conclusão é que a variável utilizada para medir a adaptabilidade é importante: diferentes 

variáveis podem conduzir a conclusões diferentes. Assim, não é indiferente medir a adaptabilidade em 

termos de fecundidade ou de taxa de sobrevivência. Num habitat onde densidade populacional e fecundidade 

estejam negativamente correlacionadas, pode não haver qualquer correlação significativa entre densidade e 

taxa de sobrevivência. Isto não é necessáriamente desencorajador. Se bem que esta conclusão sugira a 

necessidade de medir a adaptabilidade segundo diferentes critérios, a detecção de correlação negativa com 

certas medidas particulares de adaptabilidade, e não com outras, fornece sugestões directas acerca dos 

mecanismos de competição intraespecífica em jogo.  
 
   Competição Interespecífica 

 

   Têm sido muitos os estudos de ecologia experimental que são variações do seguinte tema: escolhe-se um 

par de espécies (em geral taxonómicamente próximas) ocupando o mesmo habitat, remove-se uma das 

espécies e observa-se o evoluir da adaptabilidade da outra espécie. Se a remoção de uma espécie fôr 

associada a um aumento da densidade, da fecundidade, do peso médio individual por idade, ou de qualquer 
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outra medida de adaptabilidade da espécie não-removida, toma-se essa associação como evidência de 

competição entre as duas espécies.  

 

   As espécies a testar não têm de ser taxonómicamente próximas: o essencial é crer-se estarem dependentes 

do mesmo recurso limitado; e o estudo pode envolver não apenas um par, mas sim muitas espécies em 

simultâneo. A remoção de espécies pode ser feita agarrando continuamente nos indivíduos e retirando-os de 

uma área préviamente delimitada, colocando armadilhas selectivas, e/ou impedindo o seu acesso através de 

barreiras físicas como vedações, redes, etc.. Um dos exemplos mais citados na literatura anglo-saxónica são 

os estudos de competição entre roedores, pássaros e formigas do deserto, que competem pelo consumo de 

sementes de plantas anuais (Brown and Davidson 1977, Brown et al. 1979, 1986). Os roedores incluem pelo 

menos 4 ou 5 espécies, são nocturnos, recolhem as sementes e enterram-nas para uso em tempos de escassez 

alimentar. As formigas também compreendem várias espécies, umas especializadas em sementes, outras 

omnívoras, e vivem em colónias às dezenas de milhar. Recolhem as sementes e também as armazenam em 

galerias sob o solo para periodos de escassez. Finalmente, os pássaros, podem-se deslocar a grandes 

distâncias para explorar áreas de abundância temporária de sementes. O número total de espécies envolvidas 

é portanto grande e a dissemelhança taxonómica entre os competidores também.   

 

   J. Brown e os colaboradores têm delimitado áreas circulares no deserto de onde excluem um ou vários 

grupos de espécies, tendo o cuidado de manter áreas de controlo, onde as espécies são igualmente seguidas, 

mas de onde não foi extraída nenhuma espécie. A manutenção destes controlos é fundamental neste tipo de 

experiências. Os controlos constituem o testemunho possível daquilo que se passaria caso não tivessem 

havido remoções de espécies. A inexistência de controlos pode invalidar completamente estudos 

experimentais em ecologia. Um outro aspecto crucial, é a existência de réplicas dos "tratamentos" 

efectuados. Um tratamento consiste, por exemplo, na remoção de formigas, outro tratamento será a remoção 

de formigas e de pássaros. Deve haver mais do que uma área em que se aplicou o mesmo tratamento. Estas 

áreas de tratamento igual designam-se por réplicas.  

 

   Os estudantes mais familiarizados com modelos estatísticos, em particular com a análise de variância, terão 

já percebido que esta terminologia (controlos, tratamento, réplicas) é importada dessas fontes. De facto, o 

envolvimento estatístico destes estudos é tão grande que frequentemente a discussão dos resultados acaba 

por se centrar quase exclusivamente na forma como a experiência foi planeada e como os dados foram 

analisados do ponto de vista estatístico (eram as réplicas verdadeiras e em número suficiente ? os controlos 

eram adequados ? qual era a hipótese nula à partida ? os pressupostos do modelo estatístico usado para 

interpretar os resultados são respeitados ? etc.). A experiência tem mostrado que as conclusões a tirar deste 

tipo de experiências são, de facto, altamente dependentes das respostas dadas a estas perguntas. Está fora do 

âmbito da cadeira de Dinâmica Populacional entrar neste domínio. Para os estudantes interessados, 

recomendo a leitura atenta daquele que foi talvez o artigo mais citado sobre o assunto nos anos 1990 

(Hurlbert 1984) e o livro de texto recente de Underwood (1997). 
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   Em 1983 surgiram duas tentativas de sintetizar os resultados das múltiplas experiências de competição 

feitas nos mais diversos ecosistemas do globo. É importante saber se existem conclusões de índole geral a 

extrair do esforço que os ecologistas efectuam há décadas neste domínio, se há predicções que podem ser 

feitas, se há alguma coisa de fundamental a alterar no trabalho futuro. Schoener (1983) reviu 164 estudos 

publicados de competição, baseados em experiências de campo; Connell (1983) reviu 72 estudos 

semelhantes. Ambos os autores concluiram haver evidência de competição interespecífica na natureza: cerca 

de metade das espécies estudadas mostraram evidência disso. A tabela que se segue categoriza os estudos 

que Schoener reviu por tipo alimentar de competidores e por tipo de ecosistema: 

 
                                                                          Habitat 

Tipo de competidores  Água doce  Oceano  Terrestre 

Produtores  2/1  13/2  74/22 

Herbívoros  1/6  18/6  26/9 

Omnívoros  0/1  -  15/7 

Filtradores  7/2  16/15  - 

Carnívoros  14/3  5/2  21/14 

Detritívoros  0/0  1/1  7/0 

 
TABELA 6.2.  Os números indicam a frequência de competição entre diferentes tipos de competidores (1ª 

coluna) em diferentes tipos de ambiente (colunas restantes). Os números significam que a competição foi  

"sempre detectada" / "nunca detectada"  com as frequências que se indica. Fonte: Schoener (1983). 

 

   Note-se que certos grupos (produtores terrestres, herbívoros e carnívoros terrestres) têm sido intensamente 

estudados, enquanto outros (produtores de água doce, herbívoros e omnívoros de água doce) não.  

 

EXERCÍCIO. Será que uma amostra da literatura publicada permite tirar conclusões gerais sobre quão      

omnipresente é a competição na natureza ?  

Imagine-se editor duma revista de ecologia. Tinha espaço livre no próximo número para um artigo, mas    

apareciam dois: um demostrando evidência de competição entre duas populações e o outro mostrando 

ausência de evidência para competição. Isto pesava para a sua decisão acerca do artigo a publicar ?  

 

   Não existem regras gerais acerca da ocorrência de competição na natureza que sejam derivadas dos estudos 

experimentais efectuados: quando deve ocorrer ? com que intensidade ? quando deve ser recíproca ou 

assimétrica ? Em parte, este estado de coisas deve-se ao facto de os ecologistas terem trabalhado algo 

arbitráriamente, i.e. seleccionando espécies, habitats e factores experimentais de acordo com as suas 
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conveniências, orçamentos ou inclinações naturais. Tem-se conseguido bastante informação detalhada acerca 

de certos ecosistemas particulares, mas muito poucos princípios gerais. Talvez a única conclusão geral, de 

momento, seja que a competição ocorre numa vasta gama de habitats e de espécies, mas não está sempre 

presente.  

 

   Talvez o mais sensato então seja sair do domínio experimental e tentar a sorte no domínio teórico. É mais 

barato, mais rápido, e podemos aprender coisas que nos ajudem a planear melhor as nossas experiências. Nas 

secções que se seguem vou introduzir os modelos teóricos de competição que mais têm influenciado a forma 

de pensar dos ecologistas. Como de costume, limito-me ao mais simples. 

 
 
17.3. Modelos Lotka-Volterra de Competição 
 

   A vasta maioria dos estudos teóricos de interacções populacionais foi formulada em termos de tempo 

contínuo, usando equações diferenciais. A principal razão é a maior simplicidade matemática permitida pelas 

equações diferenciais, por oposição às equações às diferenças. Naturalmente vou seguir também esse rumo 

neste curso introdutório, começando com o mecanismo de competição que tem um tratamento matemático 

mais simples: a competição puramente consumista com utilização colectivista do espaço. Se duas ou mais 

espécies partilham (um ou mais) recursos num espaço colectivo e estão limitadas por esses recursos, então 

prejudicam-se mutuamente pela simples razão de que uma unidade de recurso consumida pela espécie 1 não 

pode ser usada pela espécie 2. Um par de espécies pode portanto entrar em competição consumista mesmo 

em situações em que os indivíduos de uma não se apercebam da existência dos indivíduos da outra. A 

primeira e mais simples formulação matemática da competição, contempla o consumismo puro e foi 

desenvolvida, independentemente, por Lotka e Volterra na década de 1920. 
 

O modelo tradicional de competição é uma extensão natural do modelo logístico de crescimento 

contínuo. Neste modelo, a contribuição por indivíduo para a variação instantânea da densidade populacional 

(dX/X dt) é uma função decrescente da própria densidade. Representando por X a densidade populacional: 

 

X
K

r
r

dtX

dX
        [6.1] 

 

É importante notar que, na ausência de autoregulação, a contribuição seria constante (= r), porém, com 

autoregulação, a constante r/K mede o efeito negativo do aumento da densidade populacional, N, sobre a 

taxa de crescimento por indivíduo, por outras palavras, mede a competição intraespecífica. Os estudantes 

com dúvidas sobre isto devem recordar o crescimento exponencial e a dedução da logística dos contínuos.  

 

Se existe uma segunda espécie, com densidade populacional Y, que compete com a primeira, a taxa de 

crescimento per capita da primeira é diminuida de uma quantidade adicional, devido à presença da segunda 
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espécie: 

 

Yc
K

r
X

K

r
r

dtX

dX
xy

x

x

x

x
x      [6.2] 

 

Em [6.2] as primeiras duas parcelas à direita do sinal igual são idênticas à equação logística [6.1], a única 

diferença reside em ter-se introduzido um subscrito que permite identificar a densidade e os parâmetros da 

espécie X. Apenas a terceira parcela é nova. Esta parcela inclui um parâmetro novo, cxy, que se designa por 

coeficiente de competição e representa, neste caso, o efeito de um indivíduo da espécie Y sobre um 

indivíduo da espécie X. Note-se três coisas importantes acerca desta forma de representar a competição: 

 

(i)  Na simbologia utilizada para representar coeficientes de interacção entre espécies (neste caso 

competição) convenciona-se colocar a identificação da espécie que recebe o efeito "do lado de dentro" do 

subscrito. A identificação da espécie que causa o efeito (neste caso a espécie Y) coloca-se do "lado de fora" 

do subscrito. Assim, cij é o "efeito de j sobre i".  

 

(ii)  A constante rx/Kx está presente na parcela que representa diminuição do crescimento em consequência da 

competição. Assim sendo, cxy representa a força da competição interespecífica com a espécie Y, 

relativamente à força da competição intraespecífica dentro da espécie X. De facto, rx/Kx sózinho, representa 

o efeito de competição intraespecífica dentro da espécie X (eq. [6.1]). Note-se que se cxy = 1, então o 

coeficiente defronte de Y fica igual ao coeficiente defronte de X. Isto é, se c12= 1, então o efeito da presença 

de um indivíduo da espécie Y sobre a taxa de crescimento da espécie X, é exactamente igual ao efeito da 

presença de um indivíduo da própria espécie X: a competição interespecífica é tão forte como a competição 

intraespecífica. Contudo, se cxy < 1, a competição interespecífica tem menos efeito negativo sobre o 

crescimento da espécie X que a competição intraespecífica. Se cxy > 1, a competição interespecífica é mais 

forte que a intraespecífica. A presença do termo rx/Kx, assegura assim que o coeficiente de competição meça 

a força de competição, em termos relativos, entre intra- e interespecífica.  

 

(iii)  O coeficiente de competição mede o efeito per capita (i.e. por indivíduo) dos indivíduos da espécie Y 

sobre os da espécie X, relativamente ao efeito per capita dentro da própria espécie X (medido por rx/Kx). 

Note-se que o produto de cxy pela densidade da espécie Y, mede o efeito total da espécie Y sobre o 

crescimento por indivíduo da espécie X. 

 

A representação matemática da competição entre as duas espécies, deverá ter em conta não apenas o que 

sucede ao crescimento da espécie X (eq. [6.2]) mas, simultâneamente, o que sucede ao crescimento da 

espécie Y. Assim, pode-se escrever uma equação equivalente a [6.2] para a espécie Y, dando origem a um 

sistema de duas equações diferenciais: 

 



 
 

 11

  MC Gomes Competição 11

 XYcXK
K

r

dt

dX
Yc

K

r
X

K

r
r

dtX

dX
xyx

x

x
xy

x

x

x

x
x     [6.3a] 

 YXcYK
K

r

dt

dY
Xc

K

r
Y

K

r
r

dtY

dY
yxy

y

y
yx

y

y

y

y
y    [6.3b] 

 

  Estas equações são habitualmente designadas por equações Lotka-Volterra de competição. Relacionam 

a taxa de crescimento de cada população com a densidade de ambas e é óbvio que, quando cxy = cyx = 0, 

ambas as populações crescem de acordo com o modelo logístico de Verhulst-Pearl. 

 

   Se bem que não caiba no âmbito deste curso o estudo da competição entre um número arbitrário de 

espécies, vale a pena notar que as equações [6.3] são fácilmente extensíveis a uma situação em que exista um 

número qualquer, n, de espécies em competição. Representando por Ni a densidade da espécie i (i = 1, 2, ..., 

n) a equação generalizada de Lotka-Volterra para qualquer espécie i escreve-se:    

 

i
ji

jijii
i

ii NNcNK
K

r

dt

dN








 



,   i=1, 2, ... n      [6.4] 

 

EXERCÍCIO. Escrever o sistema de equações de competição para o caso de n = 3 espécies, usando a       

fórmula geral [6.4]. 

 

NOTA. As equações [6.3] são simples, fáceis de estudar e estão na base de muitas das explicações que 

durante muitos anos (décadas de 1970 e 1980, em particular) os ecologistas deram acerca do papel da 

competição na estruturação das comunidades biológicas. Talvez por isso sejam apresentadas no capítulo 

dedicado à competição de práticamente todos os livros de Ecologia, sem mais explicações do que aquelas 

que eu dei até aqui. Mas para futuros ecologistas interessados, convém notar que as equações têm 

pressupostos que são negligenciados em cursos introdutórios e que se percebe estarem subjacentes quando se 

levantam algumas interrogações. Por exemplo, como é possível ignorar a dinâmica dos próprios recursos 

limitados, os tais pelos quais as espécies competem (ao fim e ao cabo os recursos, em geral, são também de 

natureza renovável) ? Qual a relação entre os parâmetros K, r e cij dos competidores e os parâmetros dos 

próprios recursos? MacArthur (1972) deu pela primeira vez respostas rigorosas (i.e. algébricas) a estas 

perguntas. MacArthur demonstrou que as equações [6.3] implicitamente pressupõem que a dinâmica dos 

recursos é "suficientemente rápida", i.e. muito mais rápida que a dinâmica dos competidores que os 

consomem, de tal forma que os recursos mantêm-se sempre em equilíbrio, ajustando-se rápidamente a 

variações no nível de abundância dos consumidores. Assim, as equações pressupõem que os consumidores 

"vêm" os recursos sempre num equilíbrio limitante, não obstante as alterações na abundância dos próprios 

consumidores. É igualmente possível demonstrar a existência de relações algébricas implícitas, que fazem 

depender os parâmetros K e r dos competidores da densidade equilibrada (K) dos recursos e do seu valor 
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nutricional. Finalmente, os parâmetros cij expressam sobreposição no consumo dos recursos de uma forma 

que se pode representar, por exemplo, em termos de probabilidade de consumo de uma unidade de recurso, 

por um competidor, durante uma unidade de tempo.  

 
17.4  Análise gráfica do sistema de equações de competição. 
 

   O principal objectivo do estudo das equações de Lotka-Volterra é ficar a conhecer o que determina se duas 

espécies podem coexistir e, se não puderem, qual delas eliminará a outra. Sendo os únicos parâmetros das 

equações os r's, os K's e os coeficientes de competição, a solução a obter será dada em termos destes 

parâmetros.  

 

   Tradicionalmente, o sistema de equações [6.3] é analisado por meio de um método gráfico. Se bem que 

esta forma de análise não seja extensível a três ou mais populações competidoras, a análise gráfica é tão 

simples e intuitiva que vou seguir o peso da tradição. Resultados mais gerais, para n populações (n > 2), têm 

cabimento num curso mais avançado de Dinâmica de comunidades (por oposição a populações)  biológicas 

(para uma introdução de nivel médio-avançado ver Yodzis 1989, Cap. 5)..  

 

   Considere-se um gráfico que tenha a densidade da espécie X em abcissas e a da Y em ordenadas. Cada 

ponto neste gráfico representa, em simultâneo, a densidade populacional das duas espécies. Considere-se 

agora a equação [7.3a] da espécie X. A população pára de crescer (dX/dt = 0) nas situações triviais em que  

X = 0 ou rx = 0, e em todo um conjunto de valores de X e de Y que anula o termo dentro do parêntesis. Isto 

é, quando 

                          Kx - X - cxy Y  =  0        <=>        X  =  Kx - cxy Y          [6.5] 

 

O lugar geométrico dos equilíbrios não-triviais é, portanto, uma recta ([6.5]) no plano X vs.Y, de inclinação 

negativa, que corta as ordenadas em Kx/cxy e as abcissas em Kx (Fig. 6.1). 

 

EXERCÍCIO. Verificar a veracidade de [6.5] e justificar as afirmações deste último período. 

              

Figura 6.1.  Segmento de recta ao longo do qual dX/dt = 0. Esta recta é a nulclina da variável X. As setas 

indicam o sentido de deslocação de X nas duas regiões do espaço definidas pela nulclina. 

X

Y

Kx

Kx/cxy dX/dt =0

X

Y

Kx

Kx/cxy dX/dt =0
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   Faço um parêntesis para vos dar duas definições, eventualmente úteis se quiserem perceber a terminologia 

da ecologia teórica. Um espaço euclidiano, como o da Fig. 6.1, cujos eixos são as variáveis dependentes do 

sistema de equações [6.3], designa-se por espaço de fase ("phase space") do referido sistema. Cada ponto 

neste espaço corresponde a um possível estado do sistema. Se, com o passar do tempo, as densidades 

populacionais forem mudando, esse ponto desloca-se no espaço de fase, traçando uma trajectória do sistema 

formado por X e Y. Como as densidades populacionais nunca podem ser negativas, o espaço de fase neste 

exemplo está definido apenas no quadrante em que os dois eixos são positivos. Uma linha (recta ou não) no 

espaço de fase, sobre a qual a taxa de variação de uma das variáveis (por exemplo, X) seja nula (dX/dt = 0), 

designa-se por nulclina dessa variável. 

 

   A nulclina de X divide o espaço em duas zonas (Fig. 6.1). Acima da nulclina, a taxa de crescimento da 

espécie X é positiva, na zona B é negativa. Para perceber porquê, considere-se por exemplo o caso em que 

Y= 0, abaixo da nulclina.  Neste caso, está-se a considerar um ponto sobre o eixo das abcissas, sendo  X < Kx 

 e, portanto, a taxa de crescimento da espécie X é positiva, já que X tende para Kx na ausência de outra 

espécie. À medida que Y cresce, a taxa de crescimento da espécie X abaixo da nulclina continua a ser 

positiva, simplesmente o seu Kx decresce, devido à competição com a espécie 2. Pelas mesmas razões, 

mutatis mutantis, a taxa de crescimento da espécie X é negativa acima da nulclina.  

 

   Considere-se agora a equação [6.3b] da espécie Y. Tal como se fez para a espécie Y, é possível traçar a 

nulclina da espécie Y. Esta espécie pára de crescer (dY/dt = 0) em todo um conjunto de valores de X e de Y 

que anulam o termo dentro do parêntesis. Isto é, quando 

                    

                     Y  =  Ky – cyx X          [6.6] 

 

   A nulclina [6.6] pode ser representada em espaço de fase, simultâneamente com a nulclina [6.5]. Trata-se 

também de uma recta com inclinação negativa, que corta as ordenadas em Ky e as abcissas em Ky/cyx. 

Existem, evidentemente, quatro formas diferentes de posicionar, relativamente uma à outra, duas rectas com 

inclinação negativa num plano euclidiano (Fig. 6.2). Tudo depende de as rectas se intersectarem, ou não, e, 

em qualquer dos casos, de qual delas corta o eixo das ordenadas (ou das abcissas) mais perto da origem (Fig. 

6.2). Quando as nulclinas não se cruzam (Figs. 6.2.1 e 6.2.2), ficam definidas três regiões no espaço de fase. 

Quando as nulclinas se cruzam (Figs. 6.2.3 e 6.2.4), ficam definidas quatro regiões. 

 

EXERCÍCIO. Dadas duas espécies em competição, os seus K's  e os seus coeficientes competitivos          

determinam inteiramente qual dos quatro posicionamentos das nulclinas, representados na Fig. 6.2, se     

verificam. A partir da Fig. 6.2, dizer quais as condições para ocorrer, por exemplo, o caso 4. 
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    1     2 

 
   3     4 

 
 

 

Figura 6.2.  Quatro formas diferentes de posicionar a nulclina da espécie X (recta a azul) e a nulclina da  

espécie Y (recta a vermelho), relativamente uma à outra. As setas pequenas indicam as direcções de 

deslocação da espécie X (azul), Y (vermelho) e dos sistema formado pelas duas espécies (preto) em cada 

refião do espaço de fase. 1. Equilíbrio só possivel com extinção da espécie Y. 2. Equilíbrio só possível com 

extinção da espécie X.  3. Existe um ponto de equilíbrio estável: Coexistência possível. 4. Existe um ponto 

de equilíbrio instável: Competição contingente.   
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   Qual dos quatro casos da Fig. 6.2 ocorre, em cada situação particular de duas espécies em competição, é 

coisa que depende inteiramente do valor relativo das intersecções das nulclinas nos eixos coordenados. 

Assim, as condições para que se verifiquem cada um dos casos da Fig. 6.2 são as seguintes: 

 
 Caso 1:  Kx > Ky/cyx   e   Ky < Kx/cxy   
 Caso 2:  Ky > Kx/cxy   e   Kx < Ky/cyx                                 
      Caso 3:  Ky < Kx/cxy   e   Kx < Ky/cyx                                                     [6.7] 
 Caso 4:  Ky > Kx/cxy   e   Kx > Ky/cyx 
 

   O destino previsto pelo sistema de equações [6.3], para um par de espécies em competição, depende 

inteiramente do caso da Fig. 6.2 em que os valores dos K's e dos c's coloquem o referido par de espécies. 

Passo em seguida a explicar o que acontece em cada caso.  

 

   Equilíbrios triviais 

 

   Considere-se a Fig. 6.2.1.. As duas nulclinas definem 3 zonas no espaço de fase. Considere-se um ponto na 

zona abaixo das duas nulclinas. Por razões expostas a propósito da Fig. 6.1, a taxa de crescimento das duas 

espécies é positiva. Tanto X como Y crescem nesta zona, facto que eu represento por meio de duas setas 

perpendiculares que apontam a deslocação da densidade populacional das duas espécies na direcção das suas 

nulclinas. A resultante da deslocação das duas espécies indica a direcção de deslocação do sistema de duas 

espécies como um todo. Está desenhada como uma seta preta colocada entre as duas anteriores, apontando 

para cima à direita. Assim sendo, se o sistema se encontrar algures abaixo das duas nulclinas, com o passar 

do tempo tenderá a deslocar-se em direcção à nulclina da espécie Y, acabando por entrar na zona do plano 

entre as nulclinas.  

 

  O que sucede na zona acima das duas nulclinas é o oposto, mas tem consequências idênticas. Ambas as 

espécies têm taxa de crescimento negativo e, portanto, as suas densidades diminuem. Com o passar do tempo 

o sistema tende a deslocar-se para baixo e para a esquerda (Fig. 6.2.1.) em direcção à nulclina da espécie X. 

Mais tarde ou mais cedo entra na zona entre as nulclinas. O que sucede nesta zona ? Todos os pontos aí estão 

abaixo da nulclina da espécie X (logo X está a crescer) e acima da nulclina da espécie Y (logo Y está a 

decrescer). As pequenas setas azul e vermelha entre as nulclinas representam isto. A seta resultante, colocada 

entre as anteriores, representa a deslocação do sistema. Com o passar do tempo, o sistema desloca-se para 

baixo e para a direita, em direcção ao eixo das abcissas. Por outras palavras, com o passar do tempo a 

espécie Y extingue-se. No caso da Fig. 6.2.1, portanto, o sistema tem um equilíbrio trivial (X = Kx,  Y = 0) 

para o qual tende quaisquer que sejam as condições iniciais (desde, evidentemente, que X > 0 no início): a 

espécie X elimina a espécie Y. 

 

   O caso 2 está representado na Fig. 6.2.2. As nulclinas também não se intersectam, mas desta vez a nulclina 

da espécie X (a cheio) corta os eixos mais perto da origem. Seguindo raciocínio idêntico ao anterior, conclui-
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se que qualquer ponto fora da zona entre as nulclinas tende igualmente para o interior dessa zona. Uma vez 

aí, X diminui até à extinção, enquanto a espécie Y aumenta até Ky. O sistema tende para o equilíbrio trivial 

(Y = Ky,  X = 0). Neste caso foi a espécie Y que eliminou a espécie X. 

 

   Equilíbrio não-trivial: com coexistência e sem coexistência 

 

   Nos caso 3 e 4, Figs. 6.2.3 e 6.2.4, as duas nulclinas intersectam-se, dando origem a 4 zonas no espaço de 

fase. Sendo uma nulclina uma linha ao longo da qual a densidade de uma população não varia, o ponto de 

intersecção delas será, naturalmente, um ponto no qual as duas populações estão estacionárias: um ponto de 

equilíbrio não-trivial do sistema (dX/dt = dY/dt = 0). Que tipo de equilíbrio é este ? Tal como anteriormente, 

a posição das setas pequenas (azul e vermelha) nas Figs. 6.2.3 e 6.2.4 indica o sentido de deslocação das 

densidades populacionais em cada uma das zonas do espaço de fase. A seta preta situada entre as anteriores 

indica o sentido de deslocação do sistema. Note-se que nas duas figuras, quando o sistema está acima ou 

abaixo das duas nulclinas, com o tempo, desloca-se sempre para as zonas entre as nulclinas. 

 

  A diferença entre o caso 3 (Fig. 6.2.3) e o caso 4 (Fig. 6.2.4) reside naquilo que sucede uma vez entre as 

nulclinas. Considere-se o caso 3. Como as setas perpendiculares indicam, o sistema, como um todo, desloca-

se em direcção ao ponto de intersecção das duas nulclinas. Por outras palavras, no caso 3 existe um ponto de 

equilíbrio globalmente estável, esse ponto encontra-se na intersecção das duas nulclinas e atrai todas as 

trajectórias do sistema, quaisquer que sejam as condições iniciais. Este resultado significa que no caso 3 é 

possível a coexistência entre as duas espécies, não obstante o facto de competirem. As suas densidades de 

equilíbrio, na presença uma da outra, são dadas pelas coordenadas do ponto de intersecção das nulclinas.  

 

EXERCÍCIO. Demonstrar que as densidades das espécies no ponto de equilíbrio estável são:  

 

yxxy

xyxy

yxxy

yxyx

cc

KcK
Y

cc

KcK
X











11
**       [6.8] 

 

Sugestão: (i)  Escrever o sistema de duas equações, [6.5] e [6.6], que descreve as duas rectas. (ii) Substituir 

directamente X e Y por, respectivamente, X* e Y*, as densidades de equilíbrio para que as populações 

tendem. (iii) Determinar, por substituição, os valores de X* e de Y* em função dos K's e dos coeficientes de 

competição. 

               

   Tome-se agora o caso 4 (Fig. 6.2.4). Recorde-se que o sistema acaba sempre por entrar numa das duas 

zonas entre nulclinas. Mas quando aí está, o sistema é repelido do ponto de intersecção em direcção aos 

eixos da figura, abcissas ou ordenadas, com extinção, respectivamente, da espécie Y ou da espéxie X. A 

espécie que se extingue depende da zona entre nulclinas em que o sistema entra, o que, por sua vez, depende 

das abundâncias iniciais das espécies. A coexistência não é possível. Yodzis (1989) designa este tipo de 
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competição por competição contingente, na medida em que o destino final do sistema é contingente às 

condições iniciais do sistema. 

 

EXERCÍCIO. A coexistência não é possível no caso 4, não obstante, como se viu, as nulclinas                 

intersectarem-se num ponto que é, sem dúvida, um ponto de equilíbrio não-trivial do sistema. Que tipo      de 

ponto de equilíbrio é este ?  

 

17.5  Interpretação biológica 

 

   Recorde-se as condições [6.7] para a ocorrência de cada um dos 4 casos de competição. A discussão das 

implicações biológicas destas desigualdades matemáticas é passível de conduzir a conclusões interessantes. 

Para simplificar, suponha-se que as densidades equilibradas das duas espécies, quando isoladas, são 

semelhantes (Kx = Ky); pressuposto não muito irrealista se os dois competidores forem ecológicamente muito 

parecidos. Então, o caso 1 (Fig. 6.2.1), verifica-se quando cyx> 1  e  cxy < 1. Isto é, a espécie X elimina a 

espécie Y se o efeito da espécie X sobre a espécie Y é mais forte que a competição intraespecíficaz dentro da 

espécie Y  e  o efeito da espécie Y sobre a espécie X é mais fraco que a competição intraespecífica dentro da 

espécie X. Ao contrário do que se poderia esperar, para a espécie X eliminar a espécie Y, não basta que a 

espécie X prejudique a espécie Y mais do que a espécie Y prejudica a espécie X, i.e. cyx > cxy. É preciso que 

a espécie X prejudique a espécie Y mais do que os indivíduos da espécie Y se prejudicam entre si próprios 

(cyx > 1). Além disso, é preciso também que os indivíduos da espécie Y prejudiquem os da espécie X menos 

do que estes se prejudicam entre si. Uma espécie que elimina outra tem pelo menos que superar a 

competição intraespecífica dentro da outra.  

  

   Considere-se agora o caso 3 (Fig. 6.2.3) em que a coexistência é possível. Continuando com o pressuposto 

de que Kx = Ky, a condição para as duas espécies coexistirem é  cyx < 1  e  cxy < 1. Isto é, as espécies 

coexistem sempre que o efeito individual da competição intraespecífica fôr mais forte que o efeito 

interespecífico da competição. Se, por exemplo, a espécie X é melhor competidora que a espécie Y (i.e. cyx > 

cxy) as espécies podem mesmo assim coexistir, desde que a competição recebida pela espécie Y seja inferior 

àquela que existe entre os seus próprios indivíduos. No equilíbrio, a espécie X será mais abundante, mas a 

espécie Y não é eliminada. 

 

   O caso 4 (Fig. 6.2.4) tem recebido pouca atenção por parte dos ecologistas. O ponto de equilíbrio onde as 

nulclinas se intersectam é instável e, por isso, só tem interesse matemático: na prática uma das espécies 

elimina a outra. Roughgarden (1979), contudo, sugere a possibilidade de se tratar de uma situação mais 

comum na natureza do que a atenção dos ecologistas sugere. Assim, por exemplo, muitas plantas libertam 

químicos (chamadas substâncias aleleopáticas) para o solo que inibem o crescimento dos seus competidores. 

Estes químicos podem gerar competição interespecífica mais forte que a competição intraespecífica (cyx > 1  

e  cxy > 1) precisamente a condição para o caso 4 (assumindo Kx = Ky). Um outro exemplo é a situação na 

zona intertidal, onde um substrato livre é eventualmente ocupado e dominado por uma espécie colonizadora, 
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como um bivalve ou uma craca, que por acaso chegou primeiro em quantidade suficientemente grande para 

excluir outro rival. Se o mesmo substrato fôr limpo mais tarde, a espécie dominante pode ser diferente. O 

caso 4 é portanto um dos modelos matemáticos mais simples que prevê a existência de comunidades estáveis 

alternativas.  

    

   A discussão acima, pressupondo que Kx = Ky, mostra que o resultado da competição depende do balanço 

entre competição intraespecífica e interespecífica em ambas as espécies. Quando Kx e Ky são diferentes, o 

resultado é tambem consequência do balanço entre competição intra- e interespecífica. O valor crítico deste 

balanço, contudo, é dado pelo quociente entre os dois K's. É fácil verificar que uma espécie não pode tolerar 

uma competição interespecífica muito parecida com intraespecífica se o seu K fôr demasiado pequeno 

relativamente ao da outra espécie. 

 

EXERCÍCIO. Considere-se, por exemplo, o caso 1 (Fig. 6.2.1). Quando Kx=Ky, este caso ocorre se cyx > 1 e 

cxy < 1. Suponha-se contudo que os K's são diferentes. Poderá acontecer cyx < 1 e,  mesmo assim, a espécie X 

eliminar a espécie Y ?    

 

   Outro aspecto biológicamente interessante, que deriva da análise das equações Lotka-Volterra, é que o 

resultado qualitativo da competição é determinado apenas pelos coeficientes de competição e pelos K's. 

Quando as espécies coexistem (caso 3), as densidades finais de equilíbrio não dependem dos r's. As equações 

Lotka-Volterra predizem portanto que observações do crescimento das populações, efectuadas numa fase 

inicial, são em geral irrelevantes para o resultado final.   

 

EXERCÍCIO. Notar este "em geral". De entre os 4 casos estudados, em qual (e em que circunstâncias 

particulares) poderá o crescimento inicial das populações competidoras influenciar grandemente o resultado 

final ? Porquê ? 

 

 

17.6  Semelhança limite ("limiting similarity") entre competidores 

 

   Existem várias aplicações possíveis das equações Lotka-Volterra de competição. Seguidamente ilustro uma 

delas, directamente dirigida à investigação duma pergunta já antiga dos ecologistas: Quão semelhantes 

podem ser duas espécies e mesmo assim coexistirem ?  Se se supuser que o mecanismo de competição é 

puramente consumista (ver Secção 6.1), a mesma pergunta pode ser reformulada nos seguintes termos: Até 

que ponto duas espécies podem utilizar os mesmos recursos e mesmo assim coexistirem ?  

 

   No caso de consumismo puro, a competição entre duas espécies será tanto maior quanto maior fôr a 

sobreposição no tipo de recursos consumidos. Esta ideia pode ser expressa mais rigorosamente, dizendo que 

o coeficiente de competição, c, aumenta monotónicamente com a quantidade de sobreposição no tipo de 

recursos consumidos. A reformulação da pergunta feita no parágrafo anterior pressupõe, naturalmente, que a 
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quantidade de sobreposição no tipo de recursos usados é uma função da semelhança fenotípica entre as 

espécies. Os biólogos estão em geral familiarizados com formas indirectas de medir sobreposição no 

consumo de recursos, medindo, por exemplo, as dimensões do bico das aves, o tamanho e a forma das 

mandíbulas dos lagartos etc.. Animais com grandes bicos ou mandíbulas, em geral, consomem presas 

maiores. O grau de semelhança entre os bicos ou mandíbulas de duas espécies potencialmente competidoras, 

pode indicar o grau de sobreposição no tipo de recursos consumidos pelas duas espécies. 

 

   Simbolize-se por  d  a diferença fenotípica entre as espécies. Por exemplo, d  pode ser simplesmente a 

diferença, em milímetros, entre os comprimentos médios dos bicos das duas espécies. Pressupõe-se, 

portanto, que  c  é uma função decrescente de  d, e simboliza-se por c(d). Pode-se agora aplicar as equações 

Lotka-Volterra para determinar qual o valor mínimo de  d  que é consistente com a coexistência entre as duas 

espécies. Por outras palavras, quão semelhantes podem as espécies ser e mesmo assim coexistir ? 

 

   Por razões simplificativas, e porque se pretende apenas ilustrar a aplicação das equações, suponha-se que  

cxy = cyx, i.e. cada espécie é influenciada de igual modo pela competição com a outra. Como se viu, c  

decresce quando  d  cresce, indicando que a competição diminui quando a sobreposição diminui (Fig. 6.3). 

Qual o máximo valor que o coeficiente de competição pode tomar ?  Será máximo, naturalmente,  quando  d 

= 0, i.e. quando as espécies são idênticas. Mas nesse caso, o efeito da competição interespecífica é 

exactamente igual ao efeito da competição intraespecífica. Logo, quando  d = 0, o coeficiente de competição 

será  c = 1  (recordar o significado dos c's  nas equações de Lotka Volterra), como se representa na Fig. 6.3.   

 

 

 

 

 

FALTA FIGURA 

 

 

 

 

 

Figura 6.3.  Decréscimo monotónico do coeficiente de competição  c(d)  quando a diferença (d) entre      

espécies aumenta. Assinala-se também  d0, a semelhança limite, no caso do exemplo dado no texto. 

 

Se as espécies coexistem, as suas abundâncias são dadas pelas equações [6.8]:    

)c(d - 1

K c(d) - K
   =  Y

)c(d - 1

K c(d)  - K
   =  X 2

xy*
2

yx*  
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onde escrevo o coeficiente de competição na forma c(d), para não esquecer que a competição é função da 

diferença fenotípica entre as espécies. Para responder à questão de quão semelhantes as espécies podem ser e 

coexistir, deve-se procurar o menor  d  (i.e. a maior semelhança fenotípica) que permite X* e Y* serem 

ambos maiores que zero. 

 

   Os valores de  d  que provocam a extinção da espécie X e da espécie Y são aqueles que verificam as 

seguintes igualdades: 

 

extinção da espécie X:     Kx - c(d) Ky  =  0              c(d)  =  Kx / Ky 

                                                                               [6.9]  

extinção da espécie Y:     Ky - c(d) Kx  =  0              c(d)  =  Ky / Kx 

 

   Convencione-se, sem perca de generalidade, que a espécie com menor densidade equilibrada é a espécie Y. 

Então,  Ky / Kx    Kx / Ky. Neste caso, de igualdade entre cxy e cyx, a espécie Y seria a primeira a extinguir-

se.  

 

   Se se conhecer a forma da função  c(d), pode-se calcular directamente o valor de  d  que anula qualquer 

densidade (eqs. [6.9]). O valor de  d  que provoca a anulação da densidade populacional de uma das 

populações designa-se por semelhança limite (do inglês "limiting similarity") e vou simbolizá-lo por  d0. No 

exemplo do parágrafo anterior, em que Kx > Ky, o valor da semelhança limite é aquele para o qual c(d0) = Ky 

/ Kx  e encontra-se representado na Fig. 6.3. 

 

   A Fig. 6.3 ilustra como a semelhança limite, d0, entre duas espécies, é função do quociente entre as suas 

densidades equilibradas. No exemplo dado, a semelhança limite decresce (i.e. as espécies podem ser cada 

vez mais parecidas) à medida que  Ky / Kx  tende para 1. A interpretação biológica é imediata: se duas 

espécies têm densidades equilibradas muito parecidas, podem ser fenotipicamente muito parecidas e mesmo 

assim coexistir enquanto que, se tiverem K's muito diferentes, não podem ser muito parecidas e mesmo 

assim coexistir.  

 

   A pergunta investigada, i.e. quão parecidas podem duas espécies ser e ainda assim coexistir, é diferente de 

uma outra parecida: quão parecidas devem duas espécies ser e ainda assim coexistir. Esta última é uma 

pergunta evolutiva. A resposta deve ser o resultado de processos evolutivos que se poderá esperar serem 

muito mais demorados, em geral não abordados em livros de ecologia. A teoria acima prevê um limite 

inferior para a semelhança possível entre competidores que é consistente com a coexistência. Este limite 

relaciona-se com o quociente entre as densidades equilibradas. É importante, contudo, não esquecer que se 

pressupôs a existência de competição consumista. Se se introduzisse mecanismos de interferência a análise 

tornava-se mais complicada. 
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17.7  Competição em comunidades: Introdução à matriz comunitária 

 

   Na natureza, raramente é possível isolar duas espécies competidoras do contexto da comunidade onde, em 

geral, existem muitos mais competidores, para além de predadores e dos próprios recursos de que os 

competidores dependem. Considere-se um conjunto de n espécies entre as quais se pressupõe, por razões 

simplificativas, que não existem relações de predação, parasitismo ou mutualismo. Se estas espécies 

dependem de recursos limitados comuns, está-se então em presença de um conjunto de competidores. É 

possível generalizar a formulação de Lotka-Volterra a este sistema de n-competidores, como se viu na 

equação [6.4].  

 

   May (1981) comentou uma vez que na matemática da ecologia conta-se como fazem certos aborígenes que 

vivem na Austrália: um, dois,... muitos. De facto, passar da análise matemática de uma espécie para a análise 

de duas espécies não costuma envolver grandes complicações adicionais. Viu-se, por exemplo, como a 

equação logística dos contínuos foi fácilmente expandida para incluir a competição e como o sistema de duas 

equações foi analisado gráficamente. A passagem da análise de duas para a de três espécies em interacção, é 

qualitativamente diferente da situação de uma ou duas espécies estudada até aqui. Contudo, a metodologia 

clássica empregue para analisar três espécies é generalizável a qualquer número de espécies.  

 

   A abordagem tradicional à dinâmica de  n  espécies encontra-se descrita em livros que são hoje clássicos 

da teoria matemática em ecologia (Levins 1968, May 1973). A comunidade é representada por uma matriz 

de coeficientes de interacção, aij, que representam o efeito da espécie  j  sobre a espécie  i, a matriz 

comunitária (No caso das espécies interactuarem apenas por competição, os coeficientes  aij  serão os 

familiares coeficientes cij): 

 

a11 a12 a13 ... a1n 

a21 a22 a23 ... a2n 

...  ... ... ... 

an1 an2 an3 ... ann 

                  

   A linha i da matriz reune os efeitos das densidades de todas as espécies da comunidade sobre a taxa de 

crescimento da espécie i. A coluna j reune o impacto da espécie j sobre as taxas de crescimento de todas as 

espécies da comunidade. Estas matrizes são instrumentos úteis para comparar diferentes comunidades entre 

si (e.g. Pimm 1982) e para investigar as consequências a longo prazo de perturbações que afectem as 

espécies que compõem a comunidade (Yodzis 1989, Gomes and Haedrich 1992).    

 

   A matriz comunitária apenas pressupõe que as taxas de crescimento das espécies da comunidade não 

respondem descoordenadamente às condições físicas do ambiente. Se isto é verdade, deve ser possivel 
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escrever uma qualquer relação entre as taxas de crescimento de cada espécie e a abundância de todas as 

espécies da comunidade (as equações [6.4] são um exemplo típico de como isto pode ser feito). A matriz 

comunitária não coloca restrições na forma que estas relações devem ter. Existe, contudo, um preço a pagar 

por esta generalidade. É importante não ficar com a impressão que a matriz comunitária permite trabalhar ao 

nível da dinâmica comunitária com à-vontade semelhante ao que permite a espécie isolada, ou mesmo o 

sistema de duas espécies. Longe disso. Como Godfray and Blythe (1990) escreveram, o problema da 

complexidade da dinâmica das comunidades naturais é pura e simplesmente um dos maiores problemas da 

biologia populacional contemporânea e, verdadeiramente, da ecologia em geral.  

 

   Em primeiro lugar, não é possível estudar a dinâmica global de um conjunto realista de espécies utilizando 

a matriz comunitária. Por outras palavras, não é possível estudar a dinâmica do sistema ao longo de toda a 

gama de valores que as espécies podem tomar, como se fez nos casos de uma ou duas espécies estudados, 

em que o eixo da densidade, X ou Y, foi representado por inteiro. De facto, a matemática de sistemas não-

lineares com três ou mais equações (diferenciais ou às diferenças) é em geral desesperantemente complicada 

(e.g. May and Leonard 1975, Yodzis 1989, Godfray and Blythe 1990, Hastings and Powell 1991). Em 

segundo lugar, a análise global de múltiplas espécies impõe uma definição matemática rigorosa das relações 

funcionais entre as espécies. Raramente as espécies estão relacionadas da forma simplista expressa pelos 

sistemas de Lotka-Volterra (eqs. [6.4]), e raramente os ecologistas conhecem todas essas relações ao ponto 

de as conseguirem escrever matemáticamente. Quando o conseguem, a proliferação de parâmetros 

populacionais é tão grande que mesmo em sistemas ecológicos simples se colocam múltiplos problemas de 

estimação e sensibilidade1 do modelo matemático resultante. 

 

   A alternativa mais comum aos estudos de dinâmica global, consiste então em utilizar a matriz comunitária 

para estudar o comportamento da comunidade na vizinhança de um ponto do espaço de fase (neste caso um 

espaço de fase n-dimensional) em torno do qual se pressupõe que a comunidade flutua (May 1973, Yodzis 

1989, Gomes 1992). Na realidade, trata-se de generalizar as técnicas de linearização em torno de um ponto 

de equilíbrio (ver os livros de texto Pimm 1982, Yodzis 1989, ou a sebenta Gomes 1992) a um sistema de n-

espécies. As conclusões que se retiram são válidas apenas num domínio local, no mesmo sentido que se deu 

à palavra a propósito de equilíbrios localmente estáveis. As consequências de grandes perturbações ao 

sistema, como aquelas que muitas vezes resultam de actividades humanas, não podem em geral ser previstas 

por este meio.    

 

                         
    1

Um modelo matemático sensível, em palavras simples, é aquele que conduz a resultados bastante diferentes 
quando se efectuam pequenas alterações nos seus parâmetros. Como em geral é muito difícil medir parâmetros 
ecológicos com rigor (R, r, K, cij, aij, transferência de energia, etc.) este problema coloca-se com bastante frequência 
em Ecologia, particularmente quando se pretende passar de modelos de indole muito geral, como os que temos 
estudado, para modelos específicos da comunidade A ou B. 
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