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“Do individuo temos que partir, ainda que seja para o

abandonar.”

— Fernando Pessoa, em _Aforismos e afins

“In individuals, insanity is rare; but in groups,

parties, nations and epochs, it is the rule.”

— Friedrich Nietzsche
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Apresentacao

Pela relativa liberdade estilistica que esta se¢ao permite, decidi apresentar uma breve cole¢ao
de fatos que, na mais parcial das visoes sobre esta tese, a minha, foram importantes para que
as paginas que seguem tenham o que tenham. Espero que vocé nao se incomode com a pouca
formalidade académica das primeiras palavras desta tese, afinal essa ¢ a Gnica que escreverei na
vida e nao gostaria de perder a oportunidade. Antes, rapidamente, gostaria de explicar ao leitor
que meu doutorado gravitou em torno da ideia de que individuos em populagoes naturais sao
ecologicamente diferentes entre si. Assim como vocé certamente conhece um cachorro
afobado e outro acanhado, individuos de uma mesma espécie na natureza também podem ser
diferentes. Ao longo dos quatro capitulos se seguem, percorro desde as causas dessa varia¢ao
individual (Capitulo 1), passando pela elucidacao de seus padroes entre espécies e comunidades
(Capitulos 2 ¢ 3), até o estudo das suas consequéncias (Capitulo 4). Espero que a organizagao dos
capitulos como tal faga sentido ao leitor e que seja uma leitura, na medida do possivel, leve. Os
capitulos estao escritos em Inglés visto que foram formulados visando a publicacdo em
periddicos cientificos internacionais. Apesar de, no geral, os capitulos seguirem a estrutura de
um manuscrito cientifico, fiz alguns pequenos ajustes pensando no conforto da leitura, como
a insercao de figuras e tabelas no corpo do texto e a adi¢do de algumas fotos. Precedem e
sucedem os quatro capitulos, respectivamente, uma Introdugao geral e uma Conclusio geral que,

apesar dos titulos, ndo sdo tao gerais assim.

A concepgio da ideia que permeia esta tese se deu na MS-162, em algum ponto entre
Pedro Juan Caballero, Paraguai, e Campo Grande, Mato Grosso do Sul (MS). MS, alias, estado
que considero zerra mater. Era 2012 e estavamos voltando de um siabado de compras de
muambas no Paraguai: minha primeira camera subaquatica e erva paraguaya de tereré.
Curiosamente, me lembro do momento em que, ja nas cercanias de Sidrolandia, com bloco e
caneta na mao, sentado em uma posi¢ao pouco ortodoxa no banco de tras, rabisquei a figura

que, anos depois, se tornaria o pano de fundo de meu doutorado (Figura 7a). Na época eu
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estudava uma espécie de lambari no Pantanal e, depois de algum tempo, comecei a me
questionar o quanto eu conseguiria entender sobre o papel da variagao entre individuos num

contexto mais amplo olhando apenas para uma tnica espécie.

Antes mesmo dessa inesperadamente produtiva viagem ao pais vizinho, eu tenho que
dizer, me desculpe MS, que a primeira fagulha que desta tese estalou em Siao Lourenco, Minas
Gerais, alguns anos antes. Era 2009 e o Centro Académico (CA) da biologia da Universidade
Federal de Mato Grosso do Sul (UFMS), onde me graduei em Ciéncias Biologicas, fretou um
onibus para levar estudantes ao XX Congresso de Ecologia do Brasil. Na época, eu cursava o
segundo ano da graduacio e lutava para conciliar meu tempo entre entender a formacio da
blastula e identificar peixes no cavernoso laboratério do saudoso Professor Otavio Froelich.
Foi entdo que, por curiosidade ou sorte, acabei me inscrevendo no minicurso Especializacio
individual em populagoes naturais, ministrado por quem viria a se tornar o orientador desta tese.
Ainda na época em que laptops eram artigos de luxo, eu havia impresso Aragjo ez al. 2007
(Copeia) e cheguei a fazer uma breve leitura na cama do hotel arranjado pelo CA, gentilmente
batizado de ‘cortico’ por meus contemporianeos da UFMS. Apesar de meu nivel de Inglés na
¢poca nao ter permitido que eu entendesse todas as linhas (de fato, poucas delas), aquilo me
soava bem. Foi entdo que conheci o Marcio no minicurso, que na época fazia pés-doutorado
em Miami e usava uma longa pulseira de couro no pulso. Sem querer me alongar muito, gostaria
apenas de citar que a sala na qual o Marcio ministrou o minicurso tinha uma porta de vidro que
dava vista para a piscina do hotel que sediava o congresso. Inevitavelmente, enquanto Marcio
explicava como calcular o indice E de especializagdo individual, congressistas-banhistas
passavam ao fundo animados, pingando agua. Estou certo de que eu estava mais empolgado
naquela sala do que os proprios banhistas do lado de 1a da porta — afinal, desde entdo, eu nunca

mais deixei de trabalhar com especializacao individual.

Outro ponto que considero relevante para entender as rafzes desta tese ¢ o motivo pelo
qual eu estudei espécies de ras do género Leptodacty/us. Bom, de acordo com meu modelo visual
rodoviario-fronteirico (Figura 1a), eu precisaria encontrar um sistema biolégico no qual espécies
generalistas coexistissem e que os nichos dessas espécies se sobrepusessem em algum grau,
remetendo ao classico debate do paradoxo da coexisténcia. Bom, isso ndo foi tao simples.
Durante minha graduagao e mestrado, concentrei meus estudos principalmente em peixes e,
naturalmente, gostaria de continuar estudando esse grupo. De fato, nido ¢é dificil encontrar

espécies de peixes parecidas (especialmente para alguém terrivel em taxonomia como eu) que
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coexistam em riachos ou lagoas (e.g., género Astyanax). O problema é que, olhando com
cuidado, essas espécies se segregam em uso de microhabitat, o que me parece ser acentuado
em sistemas aquaticos que tém uma terceira dimensao de parti¢do espacial, a coluna d’agua.
Pensei entio em trabalhar com gambas (Didelphis albiventris e D. aurita), ventilei estudar
individuos em bandos mistos de aves, e, finalmente, pensei nas ras do género Leptodactylus.
Minha amiga Lili Piatti, sob orientacdo de Franco Souza (que viria a se tornar o co-orientador
dessa tese) haviam estudado a dieta dessas espécies em campos de arroz no Pantanal, revelando
que essas ras sao altamente generalistas na escala da espécie e que existe alta sobreposi¢ao de
dieta entre espécies. Melhor ainda, essas ras sao bastantes comuns nas proximidades de corpos
de agua parada como lagoas e bafas e, muitas vezes, mais de uma espécie coexistem localmente,
compartilhando recursos alimentares e microhabitats de forrageamento. Na Introducio Geral

desta tese, forneco mais detalhes sobre a fascinante historia natural dessas espécies de ras.

Um ponto que gostaria de esclarecer aqui ¢ o numero de individuos que, infelizmente,
tive que sacrificar para investigar as ideias desta tese. Primeiro, esse era o unico modo de se
obter grande parte dos dados necessarios para responder as minhas perguntas sobre varia¢ao
individual de nicho (e.g., valores isotopicos de figado e musculo, investimento gonadal, carga
parasitaria). Ainda tentamos utilizar abordagens nao-letais para conseguir dados de dieta
(lavagem estomacal), as quais ndo funcionaram bem. Segundo, essas espécies de rds sdao
bastante comuns e mantém populacbes numerosas no Pantanal e entorno, entao tenho
confianc¢a de que nossas amostragens, que se deram em lagoas pontuais dentro de uma extensa
regido geografica, nio tiveram impactos negativos substanciais nas populagdes locais.
Finalmente, gostaria de dizer que, de cada individuo que coletei em campo, extrai em
laboratério o maximo de informagdes tuteis que me pareceram possiveis. Espero que eu as

tenha utilizado bem e dignamente nas paginas que se seguem.

Outra passagem que considero importante, mas um tanto frustrante, de meu doutorado
foi a tentativa de montar um experimento em campo para quantificar a forca da competi¢ao
intra- »s. interespecifica na presenc¢a de variagdo individual. Ter essas informagoes seria um
passo importante para amarrar, empiricamente, a variacao individual de nicho ao arcabouco da
teoria moderna coexisténcia. O plano era montar gaiolas na planicie de inunda¢ao do Rio
Miranda, dentro das quais manipulariamos a presenca e densidade de competidores de uma
mesma e de outra espécie. Nao quero me prolongar aqui, mas foram longos meses planejando,

preparando e montando o experimento — o qual demandou quase meio quilometro de tubos
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de PVC e 200 m? de telas, além de muito suor e boa vontade dos amigos que me ajudaram.
Apesar das valiosas licbes aprendidas (e.g., como usar uma estrovenga), o experimento deu
errado. Aquele foi um ano excepcionalmente seco no Pantanal e as ras, acostumadas com a
liberdade de uma planicie inteira, nao se aclimataram bem dentro das gaiolas (Figura 1b, 1c, 1d).
Bem, experimentos sdo sempre arriscados. Nao contar com esses dados, ainda mais depois de
tanto esforco, foi sem duvida frustrante. Por outro lado, isso me estimulou a explorar com
mais aten¢ao os dados observacionais que, no final das contas, sio usados nos quatro capitulos

que compoem esta tese.
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Figura 1. (a) Rabiscos que deram origem a ideia que permeia esta tese; (4) uma das gaiolas montadas
na planicie de inundagao do Rio Miranda como parte de um frustrado experimento de
campo para medir competicio entre espécies e individuos de ras; (¢ individuos de
Leptodactylus chaquensis recém colocados em uma das gaiolas; (4) individuo de L. podicipinus
que, infelizmente, acabou nio resistindo ao tempo surpreendentemente seco e quente
durante o experimento.

Gostaria também de mencionar que tive a incrivel oportunidade de realizar dois
periodos de estagio internacional, gracas ao apoio financeiro da FAPESP. Primeiro, trabalhei
~11 meses em Houston, Texas, EUA, onde esta o centro espacial da NASA e a antiga sala de
controle de missoes. Ja que dizem que ecologia ¢ mais complexa que rocket science, acho que
escolhi o lugar certo. Durante esse tempo, trabalhei nos Capitulos 1 e 2 desta tese no laboratério

do competente Volker Rudolf. Depois, tive a sorte de passar pouco mais de dois meses no
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outro lado do mundo, em Dunedin, Nova Zelandia, para trabalhar com o também competente
Travis Ingram no Capitulo 3. Além de desenvolver e apurar minhas habilidades cientificas, esses
periodos fora do Brasil me proporcionaram experimentar genuinamente como ¢ viver no

exterior, SCl’ldO, portanto, marcantes nao apenas no contexto da pf@SCI‘ltC tese.

Correndo o risco de ser mal interpretado, eu tenho que dizer que ao longo desses 4
anos e meio eu nao trabalhei exclusivamente no que tange esta tese de doutorado. Bom,
convenhamos que 4 anos e meio ¢ muito tempo. Paralelamente, eu tive a oportunidade de
trabalhar academicamente em outros assuntos nao necessariamente relacionados ao corpo
desta tese e colaborar com um grupo competente de pesquisadores. Hssas experiéncias
paralelas me deram confianga e certo lastro para, depois das campanhas de campo e de todo o
longo e custoso processamento em laboratério, trabalhar com prazer nos manuscritos que
compoe a presente tese. Também fico feliz pelas oportunidades que tive durante meu
doutorado de revisar manuscritos para variadas revistas cientificas, algumas das quais muito

admiro e acompanho, o que, apesar de trabalhoso, é sempre gratificante.

Por fim, eu gostaria de deixar registrado que gostei mesmo de fazer doutorado e me

diverti ao longo desses quatro anos e meio. Portanto, o fim é agridoce.

Aos que lerdo esta tese, espero que seja uma leitura agradavel.

Aos que a folhearao, espero que gostem de algumas das figuras e que tenham sorte de

encontrar uma ou outra informac¢ao que achem interessante.
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Resumo

Esta tese gravita em torno da ideia de que individuos de uma mesma espécie siao
ecologicamente diferentes. Apesar de esse fato nao parecer surpreendente, a teoria ecologica
tem historicamente negligenciado a variagao intraespecifica em varias de suas frentes. Um
exemplo claro é a teoria classica de nicho, que implicitamente supde que individuos
conspecificos utilizam exatamente os mesmos recursos. De modo similar, a teoria de
comunidades considera que espécies sio bem representadas em termos ecolégicos pela média
de atributos de seus individuos. Ao longo dos quatro capitulos que compdem esta tese, estudei
os padrdes, causas e consequéncias da diversidade ecoldgica entre individuos em um contexto
de multiplas espécies que coexistem. Utilizei quatro espécies de ras do género Leptodactylus que
coexistem em areas do Pantanal e entorno como sistema de estudo. No Capitulo 1, mostro que
diferencas de nicho tréfico entre individuos e espécies sao flexiveis e dependentes de contexto,
o que pode ter implicagdes importantes para os padroes locais e regionais de biodiversidade.
No Capitulo 2, elucido que a tremenda variacao na alometria de interacdes tréficas entre e
dentro de comunidades pode ser explicada por gradientes de limitagao de presas. No Capitulo
3, estudei os nichos troficos de espécies competidoras em uma perspectiva multidimensional,
revelando interessantes mecanismos pelos quais individuos e espécies particionam recursos em
duas dimensdes troficas. Finalmente, no Capitulo 4, ao mostrar que mudangas temporais de
dieta podem aumentar o valor adaptativo de individuos, avango na compreensao das ainda
pouco estudadas consequéncias da variacao individual de nicho. Em conclusio, esta tese
contribui para o entendimento dos mecanismos que geram e mantém variabilidade ecologica
entre individuos na natureza, bem como das implica¢oes ecoldgicas desse fenomeno em escalas
de organizac¢ao biolégicas superiores.

Palavras-chave: is6topos estaveis, especilizagao individual, sobreposi¢ao de nicho, dieta, variagao de

nicho, competicao, fitness



Abstract . | 14

Abstract

This thesis gravitates around the idea that individuals from the same species are ecologically
different. Although this fact does not seem surprising, ecological theory has historically
neglected intraspecific variation. A clear instance is the classic niche theory, which implicitly
assumes that conspecific individuals utilize the same resources. Accordingly, community theory
considers that species are well represented by the mean of individuals’ traits. Over the four
chapters of this thesis, I studied the patterns, causes, and consequences of the ecological
diversity between individuals in the context of multiple coexisting species. I studied four frog
species from the genus Leptodactylus that coexist in the Pantanal wetlands and surrounding areas
as model organisms. In Chapter 1, 1 show that trophic niche differences between individuals
and species are flexible and context-dependent, which may have important implications to local
and regional diversity patterns. In Chapter 2, 1 elucidate that the tremendous variation in the
allometric scaling of trophic interactions within and between natural communities is
predictable, responding to gradients of prey limitation. In Chapter 3, 1 studied trophic niches of
competing species in a multidimensional perspective, revealing interesting mechanisms by
which individuals and species partition resources in two trophic dimensions. Finally, Chapter 4
advances in the understanding of the underexplored consequences of individual niche variation
by showing that temporal diet changes may have major fitness implications. Altogether, these
results contribute to broadening our understanding of the mechanisms generating and
maintaining ecological variability between individuals in nature, as well as of the implications
of this phenomenon across scales of biological organization.

Keywords: stable isotopes, individual specializiation, niche overlap, diet, niche variation, competition,

fitness
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Introducao geral

1. Uma ecologia das variagdes individuais?

Apesar dos esforcos hercileos de geragoes de ecélogos, existem rarissimas leis universais em
ecologia (Lawton 1999). A estupenda diversidade de formas de vida e suas intrincadas
interagOes € justamente o que torna, a0 mesmo tempo, a ecologia uma ciéncia tao fascinante e
tdo complexa; a blessing and a curse. Tal complexidade faz com que sistemas biologicos sejam
quase que invariavelmente contingentes, dependentes de contexto e de escala, e dificeis de
prever (MacArthur 1972; Lawton 1999; Chave 2013). Ainda assim, alguns padroes gerais (i.e.,
regularidades amplamente observadas na natureza) sao atualmente bem estabelecidos em
ecologia, como por exemplo a relagdo espécies-area (Storch, Keil & Jetz 2012), a distribuicao
de frequéncias de abundancias (Sizling e a/. 2009), e as relacdes de escalonamento alométricas

(West, Brown & Enquist 1997).

Frente a inerente complexidade da natureza, eclogos tém que fazer simplificagoes para
tentar entendé-la. De fato, um paradigma chave da modelagem ecoldgica é que modelos
simples tendem a ser mais gerais e, portanto, preferiveis (Holling 1966; May 2001); Pluralitas
non est ponenda sine necessitate, i.e., pluralidade nao deve ser posta sem necessidade.
Provavelmente, a simplificagdo mais intuitiva e prevalente em modelos ecolégicos seja a adogiao
de espécie como unidade fundamental. Essa abordagem reducionista, muitas vezes esquecida
como tal, supoe implicitamente que varia¢Oes intraespecificas sao inexistentes ou despreziveis.
Tal suposicao ¢ inspirada na teoria do campo médio, que considera o comportamento médio
de um sistema complexo como uma boa representagio do comportamento de seus
componentes (Durrett & Levin 1994). De modo analogo, uma vez que individuos
conspecificos tendem a ser ecologicamente mais semelhantes entre si do que com individuos
de outras espécies, ecologos tradicionalmente se baseiam no sistema taxonémico Lineliano para
estudar e medir a natureza (Rudolf ef a/ 2014). Por exemplo, em modelos de teias troficas,
espécies sao usadas como nos (Figura 1a); em ecologia de comunidades, a ocorréncia de espécies é
limitada por filtros ambientais ou bioticos; e em estudos de ecologia de ecossistemas as espécies
sao os agentes do fluxo de energia e matéria. Apesar da conveniéncia tanto do ponto de vista

empirico quanto matematico, é cada vez mais aparente que essa tradicional visao tipolégica,
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espécie-céntrica da natureza pode, nem sempre, ser a melhor abordagem para entender

sistemas biologicos (Bolnick e# al. 2003; Violle ez al. 2012; Evans ez al. 2013).

Figura 1. Dois exemplos hipotéticos de redes troficas: () teia alimentar classica baseada em
interagoes interespecificas, na qual espécies sio representadas por “caixas” que
encapsulam toda a variagdo ecoldgica intraespecifica (Miller & Rudolf 2011); () teia
alimentar baseada em interacdes entre individuos, ilustrando como a variagio
intraespecifica (incluindo a variagdo ontogenética em espécies com ciclo de vida
complexo, e.g., anuro e borboleta) no uso de recursos pode alterar a estrutura e
organizac¢ao das ligagoes troficas.

Por definicao, individuos sao unicos. Nao ¢é surpreendente, portanto, que individuos de
uma mesma espécie, sexo ¢ idade possam apresentar consideraveis diferencas de
comportamento, morfologia e uso de recursos (Bolnick ez a/. 2003; Dall ef al. 2012). Aristoteles
ja havia documentado esse fato ha 350 anos antes da Era Comum (Thompson 1907) e, um
bom tempo depois, Wallace e Darwin construiram sua revolucionaria teoria fundamentada nas
diferencas morfologicas entre individuos de uma mesma populagdo. Ainda, é razoavel supor
que um observador atento da natureza encontre diferencas entre qualquer par de individuos
que exista, mesmo entre clones. Um individuo pode ser maior do que outro, mais vistoso, mais
timido, mais faminto, etc. Naturalmente, um questionamento subsequente valido, portanto, ¢
se nao deverfamos passar a olhar para a natureza como um emaranhado de inimeras particulas
individuais, independente das espécies a que pertencam, interagindo nao-aleatoriamente. De
fato, as dinamicas ecolégicas de populagoes, comunidades e ecossistemas sao, na verdade, fruto

de processos que operam na escala do individuo e emergem para escalas de organizacio
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superiores (Bolnick ez a/. 2011; Chave 2013; de Roos & Persson 2013). Por exemplo, na pratica,
interagoes predador-presa se dao entre um individuo de predador e um individuo presa (Figura
b). Apesar de a logica por tras dessa abordagem ‘individualista’ ser um exercicio intelectual
interessante, ainda existem diversos questionamentos sobre sua real utilidade para nos ajudar a

entender e prever sistemas naturais.

Um dos questionamentos frequentemente levantados, como ja apresentado acima, ¢ o
fato de que incorporar variacao individual em modelos ecoldgicos traz o custo inerente da
complexidade (um many-body problem em ecologia). De fato, modelos analiticos tendem a
intratabilidade conforme a variacdo intraespecifica ¢ introduzida (de Roos & Persson 2013).
Apesar disso, diversos estudos tedricos recentes tém revisitado modelos classicos incorporando
variabilidade ecoldgica nao-aleatoria entre individuos (Bolnick ez /. 2011; Barabas & D'Andrea
2016; Hart, Schreiber & Levine 2016; Turcotte & Levine 2016; Snyder & Ellner 2018). Ainda,
como vivemos na era dos supercomputadores, a utilizacio de modelos numéricos baseados-
no-individuo tem popularizado rapidamente (DeAngelis & Grimm 2014; DeAngelis 2018). No
entanto, a complexidade se manifesta mais clara em termos empiricos, uma vez que obter dados
solidos e temporalmente consistentes sobre atributos dos individuos (e.g. morfologia funcional,
dieta, comportamento) aumenta substancialmente o esforco e tempo necessarios em relagao a
estudos que descrevem atributos das espécies (Clark ez 2/ 2007; Clark 2010; Dall e a/. 2012).
Um exemplo de ramo da ecologia que tem rapidamente progredido para incorporar variagao
no nivel do individuo ¢ a ecologia funcional ou ecologia de atributos (zat-based ecology). Apesar
de inicialmente atributos funcionais serem vistos como uteis apenas quando variem mais entre
do que dentro das espécies (McGill ez al. 2006), é cada vez mais evidente que considerar
explicitamente variagoes intraespecificas pode alterar a nossa percep¢ao de como espécies
interagem e como comunidades sio montadas (Siefert 2012; Violle ez a/. 2012; Messier et al.
2016; Li et al. 2017). De fato, aproximadamente 25% da variagao total de atributos funcionais

dentro de comunidades ¢ encontrada dentro das espécies (Siefert ez a/. 2015).

Que individuos conspecificos variam na natureza, ninguém questiona. Agora, a questao
¢ o quao relevante essa variacio é para avancarmos no entendimento de dinamicas de
comunidades. O quanto ganhamos de poder de explicacio dos padres naturais quando
reduzimos nossa unidade de interesse para os individuos? Ainda estamos distantes de entender
a0 certo em que circunstancias e tipos de problemas avan¢amos o conhecimento ao estudar a

natureza sob a perspectiva dos individuos que a compoem. E curioso, e quase provocante, ver
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que o secular chamado para a "nmecessity of first determining empirically onr units" (i.e., ‘necessidade de
primeiro determinar empiricamente nossas unidades’) em ecologia de comunidades (Tansley
1920) continua vivido na ecolégica contemporanea. Lamento informar o leitor, mas essa tese
nao chega nem perto de resolver essa ambiciosa questido, que talvez pertenca mais a esfera
filosofica do que pratica. Nos capitulos que se sucedem, nossa pequena contribuicao ¢ tentar
aproximar o emergente corpo de teoria de variacao individual de nicho (Bolnick ez /. 2003) a

algumas teorias classicas em ecologia que supoem equivaléncia individual na natureza.

2. A variagio individual de nicho

A teoria classica de nicho é fundamentada nas diferencas ecoldgicas entre espécies para explicar
padroes da biodiversidade (Chase & Leibold 2003). Ao eleger as espécies como escala de
interesse, esse solido corpo tedrico supde implicitamente que individuos de uma mesma
populacgao utilizam os mesmos recursos, nas mesmas proporc¢oes (Figura 2a) (Hutchinson 1957
Schoener 1989). Por exemplo, a maioria dos modelos de interagoes predador-presa, estrutura
de teias troficas (Figura 1a) e coexisténcia de espécies supde que conspecificos sio
ecologicamente idénticos. Entretanto, ecélogos tém sido forcados a reconsiderar essa
suposicao frente ao aumento sem precedentes no nimero de estudos documentando varia¢ao
individual de nicho em diversos #zxa ao longo dos ultimos 15 anos. Muito provavelmente o
principal gatilho para o despertar do interesse na ecologia tréfica de individuos seja o trabalho
seminal de Daniel I. Bolnick e colegas que cunhou o termo ‘especializagio individnal (Bolnick ez
al. 2003). Bolnick ez al definem um © individno especialist® como aquele cujo nicho é
substancialmente menor do que o nicho de sua populacao por razdes nao atribuidas a seu sexo,
idade ou grupos morfoldgicos discretos (e.g., polimorfismos). Em outras palavras, populages
generalistas podem ser compostas por individuos heterogéneos que usam apenas uma parcela

do leque total de recursos consumidos pela populagao como um todo (Figura 2b).
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Figura 3. Representacao conceitual de como os nichos tréficos dos individuos (curvas coloridas)
podem se distribuir dentro do nicho da populag¢ao (curva delimitada pela linha preta), que
inclui trés tipos diferentes de presas. (#) cendrio suposto pela teoria classica de nicho,
onde as distribui¢cdes de uso de recursos dos individuos sobrepoem-se amplamente com
a distribuicio de uso de recursos da populagao; (b) cenario no qual individuos sao
especializados em determinados subconjuntos de recursos alimentares dentro da
distribuicao de uso de recursos da populagio.

E importante notar que uma parte substancial dos estudos subsequentes a Bolnick ez a/.
(2003) buscou documentar a existéncia e quantificar o grau de variagao interindividual no uso
de recursos em populacbes naturais (Aratgjo, Bolnick & Layman 2011; Layman, Newsome &
Crawford 2015). Sem duavida, esse foi um passo fundamental para determinar a generalidade e
prevaléncia dessa escala de variacio de nicho na natureza, confirmando que virtualmente
qualquer populagao animal, em maior ou menor grau, apresenta individuos que variam em sua
dieta. Tendo isso estabelecido, naturalmente, o proximo passo ¢ tentar entender as causas
ecologicas que levam os nichos dos individuos a diferirem dentro de populacées. Araujo e
colegas (2011) avangaram nesse sentido ao utilizarem o arcabougo teérico de forrageamento
6timo (Stephens & Krebs 1986) para levantar os quatro principais fatores ecolégicos moldando
o grau de especializacio individual, a saber: competicio intraespecifica, competi¢ao
interespecifica, oportunidade ecolégica (i.e., diversidade de recursos disponiveis) e predacao
(Aradjo, Bolnick & Layman 2011). Diversos estudos observacionais e experimentais tém

testado o efeito especifico desses fatores (principalmente competicao intraespecifica e
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oportunidade ecolégica) sobre o grau de especializacido individual de populacées de uma
determinada espécie, os quais, no geral, confirmam as previsdes da teoria do forrageamento
6timo (e.g., Bolnick ez a/. 2007; Bolnick ez al. 2010; Aratjo & Costa-Pereira 2013; Evangelista ez
al. 2014; Kernaléguen ez al. 2015; Newsome e al. 2015; Costa-Pereira ez al. 2017). Apesar desses
substanciais avan¢os na ultima década, ¢ importante notar que até entdo os estudos focam
primariamente em entender variagao no grau de especializagao individual entre populacées de
uma unica espécie e no efeito especifico de um ou dois dos fatores previstos como potenciais

causas dessa variacao individual.

Menos exploradas do que as causas ecologicas da especializagao individual de nicho sio
suas consequéncias, as quais se ramificam num delta de possibilidades que comeca com
implicagoes para o proprio individuo. Surpreendentemente, poucos estudos empiricos
investigaram se diferencas intrapopulacionais de nicho se traduzem em diferencas previsiveis
de valor adaptativo (fitness) entre individuos (Cucherousset ez a/. 2011; Kernaléguen ez al. 20106),
apesar da importancia dessa suposi¢ao em modelos classicos de evolu¢ao do nicho (Van Valen
1965; Roughgarden 1972; Roughgarden 1979). Além disso, a variagio de nicho entre
conspecificos pode diretamente afetar interagoes ecoldgicas entre espécies, o que, por sua vez,
pode produzir efeitos relevantes em um contexto de comunidades (Bolnick e o/ 2011; Violle
et al. 2012). Por exemplo, varia¢oes intraespecificas de nicho influenciam o arranjo de teias
troficas e a magnitude de suas forcas de interacdo (Cantor ez a/ 2012; Melian et al. 2014,
Svanbick ez al. 2015; Uiterwaal, Mares & DelLong 2017), o que tem implicagdes chave para a
estabilidade de ecossistemas e manuten¢ao de mutualismos (Gibert & Del.ong 2017; Costa-

Pereira ef al. 2018b).

Um recente e promissor horizonte de implicagcdes ecoldgicas da variagao individual de
nicho ¢ seu papel na coexisténcia de espécies. A teoria moderna de coexisténcia preve que a
coexisténcia estavel entre espécies competidoras depende de um balanco entre suas diferengas
de nicho e habilidades competitivas (Chesson 2000). Entretanto, varia¢cdes individuais de nicho
podem igualar ou até mesmo exceder em termos de magnitude a variagdo entre espécies
(Messier, McGill & Lechowicz 2010), sugerindo que o uso de parametros médios das espécies
em modelos de coexisténcia possa nao ser apropriado (Clark 2010; Bolnick e# /. 2011; Violle ez
al. 2012). Especificamente, um corpo recente de teoria propde que diferencas entre espécies
competidoras quanto ao grau de variagdo intraespecifica de nicho podem ter um papel

importante para a coexisténcia de espécies e manutenc¢ao da diversidade biologica (Barabas &



Introdugao geral | Comego J | 21

D'Andrea 2016; Hart, Schreiber & Levine 2016; Turcotte & Levine 2016). De modo breve,
como diferencas intraespecificas no uso de recursos tendem a reduzir a competi¢ao
intraespecifica média experimentada por uma populagao, a espécie competidora com maior
grau de variagdo intraespecificas deve ser favorecida (Hart, Schreiber & Levine 2016).
Entretanto, as tentativas de traduzir tais predi¢cdes tedricas sobre o efeito de variagoes
individuais de nicho sobre a coexisténcia de espécies para o mundo empirico ainda continuam

bastante incipientes (Hausch, Vamosi & Fox 2018).

E evidente, portanto, a existéncia de uma demanda emergente por entender variagoes
individuais de nicho em um contexto de comunidades. O panorama atual da literatura que lida
com os padroes, causas e consequéncias da variagdo individual de nicho ¢ majoritariamente
composto por estudos que investigam esse fenomeno dentro de uma tnica espécie alvo.
Ironicamente, estudar a variagao individual de nicho em uma unica espécie ¢, de certo modo,
uma abordagem baseada na escala de espécie, assim como a classica teoria de nicho. De fato,
rarissimos estudos quantificaram o grau de variacdo individual em multiplas espécies que
coexistem no espago e no tempo (Araujo ez al. 2007; Araujo ez al. 2009; Faulks ez al. 2015; Cloyed
& Eason 2016), o que restringe muito a generalizacio desse prevalente fenomeno para
contextos mais amplos, como as teorias de coexisténcia, teias troficas e comunidades (Bolnick
et al. 2011). Essa tese se insere nesse nicho, com o perdio do trocadilho e do cliché que vem
logo a seguir. Nao existe uma tnica espécie e, portanto, nenhum individuo sequer que nao
interaja com pelo menos outra espécie ao longo de seu ciclo de vida. Portanto, um
entendimento completo da importancia dos nichos individuais nas dinamicas e processos
ecologicos necessariamente passa pela elucidacio dessas variagdes entre individuos em um
contexto de multiplas espécies que coexistem e interagem diretamente (e.g. dentro de uma
guilda). Nesta tese, tento avangar nesse sentido ao estudar variagoes individuais de nicho em
espécies congenéricas de ras que coexistem em areas do Pantanal e seu entorno. Na sequéncia,

apresento com mais detalhes esse interessante sistema de estudo.

3. Ras do género Leptodactylus como sistema de estudo

Leptodactylus Fitzinger, 1826 é um rico género de ras Neotropicais com 75 espécies atualmente
descritas (Sa ez al. 2014). Curiosamente, essas ras nao tem nome popular em portugués, mas em
inglés sio chamadas de white-liped frogs ou, mais corretamente, thin-toed frogs [do grego leptos (fino)

e daktylos (dedos)] (Caramaschi, de Sa & Heyer 2005). Como ‘ras-de-dedos-finos’ me soa um
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tanto quanto folclorico, preferi evitar uma tradugio literal no texto que segue. Ras Leptodactylus
ocorrem em diversos tipos de ambientes ao longo de sua ampla distribui¢io nos tropicos
americanos, ocupando desde areas florestais umidas até areas abertas naturais (Pantanal,
Caatinga, Cerrado, Chaco) e alteradas, como pastagens e plantagoes (Heyer 1969; Piatti &
Souza 2011; Sa et al. 2014). Sdo anuros de médio a grande porte (em compara¢do com outras
espécies Neotropicais), de habitos terrestres ou semiaquaticos e de atividade
predominantemente noturna (Heyer 1969). Existe uma grande diversidade de modos
reprodutivos dentro do género Leptodactylus, variando dentro de um gradiente com extremos
reprodutivos terrestres e aquaticos. Ao longo desse gradiente de dependéncia de agua para
reproducio, existem alguns modos reprodutivos curiosos, como a deposi¢ao de ovos em
ninhos de espuma sobre a agua (para prote¢io a danos fisicos e desidratacao) (Prado,
Uetanabaro & Lopes 2000; Prado e a/. 2002) ou a construcdo de camaras subterraneas
proximas a corpos d’agua onde acontece o amplexo e a desova (Heyer 1969; Faggioni et al.

2017).

Nesta tese estudamos quatro espécies comuns em areas do Pantanal e seu entorno:
Leptodactylus bufonins Boulenger, 1894 (Figura 3), Leptodactylus chaquensis Cei, 1950 (Figura 4),
Leptodactylus fuscus (Schneider, 1799) (Figura 5) e Leptodactylus podicipinus (Cope, 1862) (Figura 6).
De modo geral, essas espécies tém tamanhos corporeos relativamente parecidos (Figura 7), se
alimentam dos mesmos tipos de presas, utilizam estratégias de caga similares (geralmente,
senta-e-espera), ocupam os mesmos diversos microhabitats para forrageamento (Figura §) e
tem periodos de atividade sobrepostos (Prado, Uetanabaro & Haddad 2005; Uetanabaro e7 al.
2008; Piatti & Souza 2011). Tal semelhanga ecologica somada ao fato de que, comumente, mais
de uma espécie de Leptodactylus coexistem sintopicamente em comunidades locais (e.g., margens
de lagoas, Figuras 9 e 10), evoca uma duradoura questao em ecologia: como espécies similares,
que utilizam os mesmos recursos, conseguem coexistir no espago e no tempo (Hutchinson
1959; Hutchinson 1961). Nesta tese abordamos essa pergunta na perspectiva dos individuos,
investigando os padrdes, causas e consequéncias das diferencas troficas entre individuos e entre

espécies de Leptodactylus que coexistem.
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Figura 4. Ra Leptodactylus chaguensis Cei, 1950. Foto de Matheus Moroti.
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Figura 5. Ra Leptodactylus fuscus. Foto de Matheus Moroti.

Figura 6. Ra Leptodactylus podicipinus (Cope, 1862). Foto de Matheus Moroti.

Na literatura, as espécies do género Leptodactylus sio consideradas generalistas troficas.
Diversos estudos que analisaram a dieta de populagoes dessas ras encontraram uma grande

diversidade de tipos de presas consumidas, na maioria dos casos invertebrados (e.g., diversos
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insetos, aracnideos, diplépodes) mas, por vezes, pequenos vertebrados (e.g., anuros, pequenos
mamiferos) (Rodrigues, Uetanabaro & Prado 2004; Piatti & Souza 2011; Sugai, Terra & Ferreira
2012; Costa-Pereira ez al. 2015; Camurugi ez a/. 2017). Espero que, nas paginas que se sucedem,
os leitores se convengam que apesar de as populacdes dessas ras serem generalistas troficas, os

individuos sdo, em maior ou menor grau, especializados em determinados tipos de presas.

Species
0.151 [] L. bufonius

|:| L. chaquensis
L. fuscus

D L. podicipinus
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Figura 7. Distribuicdes do comprimento rostro-cloacal (mm) para as quatro espécies de ras
estudadas nessa tese: Leptodactylus bufonius, L. chaguensis, L. fuscus e L. podicipinus.

Figura 8. Individuos de Leptodactylus chaguensis em trés distintos microhabitats de forrageamento: (a)
em solo exposto, () sobre vegetagao parcialmente submersa na margem de uma lagoa; (¢)
em 4gua rasa na margem de uma poga. Fotos de Ana Cesquim Campos.

Apesar de o principal foco dessa tese nao ser descrever a historia natural de Lepzodactylus
no Pantanal e seu entorno, a qual é belamente documentada em diversos trabalhos (e.g., Prado,
Uetanabaro & Lopes 2000; Prado ez a/. 2002; Rodrigues, Uetanabaro & Prado 2004; Prado &
Haddad 2005; Prado, Uetanabaro & Haddad 2005; Sugai, Terra & Ferreira 2012), nossas
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amostragens resultaram em ricas e, por vezes, surpreendentes informagoes sobre a dieta dessas
ras. Infelizmente, nao dedicamos um capitulo desta tese para descrever esses resultados. Para

tentar remediar um pouco tal injustica, apresento a seguir uma breve descricio dos nossos

achados quanto a dieta das quatro espécies que estudamos.

Figura 9. Uma das lagoas amostradas na regiao da Serra da Bodoquena, Mato Grosso do Sul, Brasil.

Figura 10. Outra das lagoas amostradas, essa localizada na Fazenda Barranco Alto, Pantanal, Mato
Grosso do Sul, Brasil.
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4. O que comem essas ras?

A resposta rapida é: muita coisa. Nas quatro espécies de Leptodactylus que estudamos, a largura
da boca corresponde a quase totalidade da largura do préprio corpo desses animais (Figura
11b), o que significa que eles podem comer presas bastante grandes em relagao a seu tamanho
corporeo. Isso se torna particularmente importante pelo fato de essas espécies de ras nio
possuirem dentes capazes de despedacar ou arrancar pedacos de suas presas, as quais tem que
ser engolidas por inteiro. Alias, o Capitulo 3 trata justamente dos determinantes do tamanho
relativo de predadores e suas presas. Além de uma boca grande, as ris que estudamos tém,
consequentemente, também um estdbmago bastante volumoso. Muitas vezes, durante a
dissecagao desses animais eu me surpreendia com o tamanho das presas que eles conseguem
ingerir, como outros anuros (Figura 11b), cigarras e até lagartos (Figura 17e). Bom, mas nio s6
de banquetes vivem essas ras. A maior parte das presas encontradas no conteudo do trato
digestivo era, relativamente, pequena. Por esse lado, estbmagos grandes permitem que muitas
presas sejam capturadas sem que os animais fiquem de barriga cheia (Figura 17a). Por exemplo,

apenas no estomago de um unico individuo de L. chaquensis cheguei a encontrar 110 presas!

Segue uma sucinta descri¢ao das presas que encontramos na dieta das quatro espécies
de Leptodactylus que estudei (Figura 12). No total, analisei o conteudo do trato digestivo de 974
individuos (somente 3% deles estavam sem conteudo estomacal), de onde consegui recuperar
0.172 presas (média de ~7 presas/individuo), pertencentes a 85 Familias, ¢ 32 Ordens
taxonomicas (Tabela 7). As presas mais consumidas foram cupins, formigas e besouros (Tabela
7). Ras comeram presas mindsculas (formigas, mosquitos) e gigantes (lagartos, ras, cigarras);
aquaticas (e.g. larvas de Odonata, besouros aquaticos, caramujos) e terrestres (cupins, formigas
e besouros); que voam (vespas, mariposas), saltam (grilos e gafanhotos) e que rastejam
(minhocas, diversas larvas); predadoras (louva-a-deus, aranhas) e consumidoras primarias
(borboletas, cupins); apetitosas (camardes, caranguejos, peixes) e perigosas (escorpides,
lacraias) (Figura 12). Destaco também que essas ras sdo, por vezes, canibais (Figura 110) e
predadoras intraguilda (Figura 13), uma vez que encontramos sete espécies de anuros nos

contetdos estomacais.
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Figura 11. (a) Variedade de formas e tamanhos das presas encontradas no conteudo estomacal de
um individuo de Leptodactylus chaquensis. (b) Macho canibal de L. chaguensis com um um
conspecifico em seu estomago; detalhe para a largura da boca em relagao a largura do
corpo e para as volumosas dimensdes do estomago (delineado pela linha amarela

pontilhada).

Tabela 1. Dieta de quatro espécies do género Leptodacty/us em areas do Pantanal e entorno,
representadas como o nimero de presas consumidas e respectivas porcentagens
(entre parénteses) para cada uma das espécies. Apenas tipos de presas com mais de
0,1% de abundancia sio mostrados na tabela.

Tipo de presa L. chaquensis L. podicipinns L. fuscus L. bufonius Total
Isoptera 1328 (34,53) 87 (6,01) 107 (18,45) 13 (4.48) 1535 (24.,9)
Coleoptera 764 (19,86) 426 (29,42) 91 (15,69) 65 (22.41) 1346 (21,8)
Formicidae 686 (17,84) 231 (15,95) 247 (42,59) 64 (22.07) 1228 (19,9)
Homoptera 251 (6,53) 116 (8,01) 30 (5,17) 20 (6.9) 417 (6,8)
Orthoptera 129 (3,35) 141 (9,74) 10 (1,72) 37 (12.76) 317 (5,1)
Larva de Coleoptera 171 (4,45) 78 (5,39) 35 (6,03) 23 (7.93) 307 (4,98)
Lepidoptera 113 (2,94) 129 (8,91) 6 (1,03) 14 (4.83) 262 (4,25)
Arachnida 116 (3,02) 81 (5,59) 18 (3,1) 17 (5.80) 232 (3,76)
Heteroptera 91 (2,37) 70 (4,83) 3(0,52) 22 (7.59) 186 (3,02)
Diptera 61 (1,59) 40 (2,76) 9 (1,55) 6 (2.07) 116 (1,88)
Hymenoptera 47 (1,22) 13 (0,9) 14 (2,41) 2 (0.69) 76 (1,23)
Blattodea 17 (0,44) 21 (1,45) 0 (0) 4 (1.38) 42 (0,68)
Anura 21 (0,55) 2(0,14) 0 (0) 1(0.34) 24 (0,39)
Gastropoda 8 (0,21) 5(0,34) 2 (0,34) 0 (0) 15 (0,24)
Diplopoda 6 (0,16) 0 (0) 1(0,17) 0 (0) 7 (0,11)
Chilopoda 2 (0,05) 2(0,14) 2 (0,34) 1(0.34) 7 (0,11)
Trichoptera 3 (0,08) 2(0,14) 2 (0,34) 0 (0) 7 (0,11)
Brachyura 4 (0,1) 1(0,07) 1(0,17) 0 (0) 6 (0,1)
Mantodea 3 (0,08) 2 (0,14 0 (0) 1(0.34) 6 (0,1)
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Figura 12. Algumas das presas do variado menu de ras do género Leptodactylus; (a) Esperanca
(Orthoptera, Tettigoniidae) e barata (Blattodea), (b) lacraia (Chilopoda,
Scolopendromorpha), (c) Cincidela (Cicindelidae) e barata (Blattodea), (d) peixe,
provavelmente Rzvulus sp., (e) lagarto-de-cauda-azul (infelizmente, sem a cauda azul)
Micrablepharus maximiliani (Sauria, Gymnophthalmidae), (f) Mollusca, Gastrépoda; (g)
escorpiao (Arachnida, Scorpiones), (h) camardes (Crustacea, Decapoda), e (i)
caranguejos (Crustacea, Brachyura). Marca¢bes maiores e menores na régua
representam centimetros e milimetros, respectivamente.

5. Objetivos e estrutura da tese

Nesta tese busco entender os padrdes, causas e consequéncias da variagao individual de nicho
em espécies que coexistem. De modo geral, mensuramos o nicho de individuos e populagoes
considerando a identidade taxonémica e o tamanho corpéreo das presas consumidas, bem
como isotopos estaveis de carbono e nitrogénio das presas e consumidores. Especificamente,

tratamos dos seguintes temas nos capitulos que compoem esta tese:

Capitulo 1. Descrevemos os padroes de variacao individual de nicho tréfico entre espécies e
comunidades e investigamos o efeito das quatro principais forcas ecolégicas
apontadas pela teoria como determinantes do grau de variagao individual de nicho

(Costa-Pereira ez al. 2018c).
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Nesse capitulo, que talvez seja a ovelha negra da tese, nos afastamos um pouco da
teoria de especializacdao individual per se e investigamos como uma importante
propriedade de teias troficas, o tamanho relativo de predadores em relagdo a suas
presas (predator-prey sige ratio, PPSR), varia entre e dentro de populacées ao longo

de gradientes ecologicos (Costa-Pereira ez al. 2018a).

O principal foco desse capitulo é entender os fatores que moldam o nicho tréfico e
a sobreposicao entre nichos de espécies que coexistem ao longo de gradientes
ecologicos. Para isso, usamos um método recentemente proposto para modelar
nichos em multiplas dimensdes que explicitamente incorpora variacao intra- e

interindividual de nicho (Ingram, Costa-Pereira & Araujo 2018).

O dltimo capitulo ¢é destinado a entender as ainda pouco exploradas consequéncias
ecologicas e evolutivas da variacdo individual de nicho. Especificamente,
investigamos como a consisténcia trofica individual ao longo dos meses que
precedem a reproducao afeta a subsequente aptiddo reprodutiva e somatica

individual.

Figura 13. Macho adulto de Leptodactylus chaquensis predando um adulto de Physalaemus centralis nas
margens de uma lagoa em Jardim, Mato Grosso do Sul, Brasil. Foto de Raul Costa
Pereira.
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Conclusao geral

Ao longo dos quatro capitulos que compdoem esta tese, estudei como e por que individuos de
uma mesma espécie, que habitam o mesmo local, diferem no uso de recursos; bem como quais
sao as consequéncias ecologicas desse fenémeno. Mais do que documentar novos exemplos de
variacao individual de nicho em populagdes naturais, o que parece ser um fato incontestavel na
literatura atual (Aratjo, Bolnick & Layman 2011; Layman, Newsome & Crawford 2015), demos
um passo adiante ao elucidar padrdes, causas e consequéncias da diversidade ecologica entre
individuos em um contexto de multiplas espécies que coexistem, aliando abordagens modernas
e classicas da teoria de nicho e de comunidades (Hutchinson 1957; Chesson 2000; Bolnick,

Doebeli & Houle 2003).

No primeiro capitulo (Costa-Pereira e al. 2018b), elucidamos os mecanismos
ecologicos que levam a variacio de nicho entre individuos dentro de e entre espécies que
coexistem. Pela primeira vez na literatura, conseguimos medir e testar simultaneamente os
efeitos relativos dos quatro fatores ecologicos propostos pela teoria como causas importantes
de especializacao individual: competicao intraespecifica, competicdo interespecifica,
oportunidade ecoldgica e predagao. Supreendentemente, encontramos que a especializagao dos
nichos individuais dentro e entre espécies ¢ dependente do contexto ecolégico ao longo desses
gradientes, o que resulta na auséncia de uma hierarquia consistente de especializagao individual
entre as espécies de ras que estudamos. Ja que diferencas no grau de variagao individual de
nicho entre espécies que coexistem levam a vantagens competitivas (Hart, Schreiber & Levine
2016), nossos resultados sugerem que gradientes ecolégicos criam um mosaico de interacoes
competitivas flexiveis na paisagem, o que tem potencial para afetar nio somente padrées locatis,

mas também regionais de diversidade.

No segundo capitulo (Costa-Pereira ez a/. 2018a), mostramos que a intrigante variagao
no tamanho de predadores em relagdo a suas presas observada em diversas teias troficas
naturais pode nio ser simplesmente ‘ruido’, como comumente ¢ tratado na literatura. Nossos
resultados sugerem que gradientes de limita¢ao de presas sao reguladores chave nio somente
da alometria de interag¢Oes tréficas, mas também de sua variancia intrapopulacional, o que ¢
consistente com as previsdes da Teoria do Forrageamento Otimo. Ao mostrar que interacdes

troéficas nao seguem uma constante alométrica Unica, mas variam de forma previsivel, nossos
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resultados desafiam paradigmas das solidas teorias metabodlica e de teias alimentares, além de
contribuir para um entendimento mais mecanistico das forcas que estruturam as interagoes

entre predadores e presas na natureza.

No terceiro capitulo, investigamos como os nichos de populagdes que coexistem
variam e se sobrepéem em uma perspectiva multidimensional. Afinal, por defini¢do, nichos
sao multidimensionais. Aplicamos um método recentemente proposto para modelar os
componentes do nicho considerando varia¢oes intra- e interindividuais simultaneamente em
duas dimensdes. Como esperado pela teoria classica de nicho, encontramos que populagoes
em comunidades com maior diversidade de recursos disponiveis e menor nimero de potenciais
espécies competidoras expandiram seus nichos. Contraintuitivamente, a primeira vista, n0ssos
resultados sugerem que o generalismo tréfico pode constituir uma estratégia para diminuir o
grau de sobreposi¢ao de nicho relativo entre competidores, trazendo uma nova perspectiva a
antiga questao de como tantas espécies generalistas conseguem coexistir em comunidades

tropicais.

No quarto e ultimo capitulo, investigamos se a variagao individual de nicho resulta em
diferencas intrapopulacionais de valor adaptativo. Especificamente, estudamos como a
consisténcia trofica ao longo dos meses que antecedem a reproducao das rds afeta a
subsequente aptidao reprodutiva e somatica de individuos. Curiosamente, as ras tiveram dietas
mais temporalmente consistentes do que seria esperado ao acaso, sugerindo que demandas
conflitantes na busca, captura ou digestio de diferentes tipos de presas limitam a mudanca
temporal de dieta. Entretanto, aqueles individuos que conseguiram mudar mais suas dietas ao
longo do tempo apresentaram maior investimento reprodutivo, melhor condigiao corporea e
menor carga parasitaria. Esses resultados constituem um passo importante para entender como
variagdes de valor adaptativo intrapopulacionais emergem a partir de decisoes individuais de
forrageio em comunidades naturais, o que pode ter implicagGes importantes para a teoria de

coexisténcia de espécies.

Em conclusio, acredito que esta tese contribui para o entendimento (7) dos mecanismos
que moldam diferengas de nicho tréfico entre individuos e entre espécies que coexistem ao
longo de gradientes ecolégicos, bem como (7) das implicagoes ecoldgicas desse fenémeno para
a sobreposicao interespecifica de nicho, coexisténcia de espécies e diferencas
intrapopulacionais de valor adaptativo. Além disso, propomos algumas abordagens

metodologicas novas que poderao ser tteis em posteriores estudos de redes troficas, ecologia
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isotopica e variagao individual de dieta per se. Futuros estudos no sistema das ras Leptodactylus
poderdo ajudar a esclarecer algumas hipoteses que foram levantadas ao longo dessa tese.
Destaco trés linhas que considero promissoras. Primeiro, seria interessante investigar os
potenciais mecanismos biomecanicos, comportamentais e/ou fisiolégicos subjacentes a
varia¢ao individual de nicho. Segundo, um experimento para quantificar a magnitude relativa
de competicao intra- »s. interespecifica na presenca de variagao individual poderia estabelecer
ligagbes mais solidas entre os resultados do primeiro capitulo e as ideias da teoria moderna de
coexisténcia. Por fim, mas ndo menos importante, como sugerimos no capitulo quatro, seria
promissor investigar como a magnitude da variagao de nicho dentro de populagées se relaciona
com o valor adaptativo entre populagdes, o que também poderia aproximar os resultados do
primeiro e quarto capitulos ao ferramental teérico da abordagem moderna de coexisténcia.
Espero que os resultados desta tese estimulem pesquisadores a buscar entender como
caracteristicas e decisOes de individuos reverberam em dinamicas de populagoes, comunidades

e ecossistemas.

Fim.
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