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Resumo

A dindmica populacional de C. albiceps foi analisada pela combina¢do entre modelagem
matematica e experimentagdo laboratorial. Experimentos laboratoriais foram delineados para obter
estimativas de parametros demograficos sob diferentes dietas alimentares, dieta convencional
empregando carne bovina moida como substrato alimentar e a dieta alterada, constituida pela
inclusdao de larvas de L. eximia. A andlise populacional foi realizada pela aplicagdo de dois
modelos matematicos, um centrado na andlise da performance populacional em termos de
comportamento dindmico da espécie durante a fase larval e o outro, um modelo predador-presa
com respostas funcional e numérica incorporadas. Regressdes ndo-lineares foram empregadas para
analisar a relagdo entre varidveis dependentes e independentes e para estimar parametros a serem
utilizados nos modelos matemaéticos. Os resultados sugerem que C. albiceps pode exibir diversos
comportamentos dindmicos, tais como, equilibrio estdvel de um ponto, ciclos limite e regime
aparentemente cadtico, dependendo da magnitude dos parametros estimados. Os efeitos da
densidade larval e da predacdo intraguilda se fizerem presentes, demonstrando que a agdo
predatdria exerce influéncia positiva sobre a populacdo, aumentando os valores dos parametros
demograficos e conseqiientemente possibilitando o surgimento de comportamentos complexos,

como os ciclos e o regime cadtico.



Abstract

Population dynamics of C. albiceps was analysed by combining mathematical modelling and
laboratory experiments. Laboratory experiments were designed to obtain estimates of demographic
parameters under different food diets, a conventional diet employing ground beef as food substrate
and another diet including larvae of L. eximia. A population analysis was performed by applying
two mathematical models, a centered on the population performance in terms of dynamic behavior,
and another, a predator-prey model with functional and numerical response. Non-linear regressions
were employed to analyze the relationship between dependent and independent variables, and to
estimate parameters to be used in the mathematical models. The results suggest that C. albiceps
may exhibit several dynamic behaviors, such as, monotonic stable equilibrium, limit cycles and
chaos, depending on the magnitude of the parameters. The intraguild predation and larval density
effects were noticed, showing that the predatory action exerts a positive influence on the
population, increasing its demographic parameter values and consequently making possible the

emergence of complex behaviors, such as cycles and chaos.
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Comportamento dindmico populacional e predagdo larval por Chrysomya albiceps

(Diptera Calliphoridae): Experimentagdo e modelagem

1. Introducgdo

A ecologia de populagdes difere de outras dreas da biologia pela sua natureza essencialmente
quantitativa (Schneider, 1994), podendo aplicar a teoria matemdtica como recurso para modelar
padrdes biologicamente definidos ou produzir predicdes adequadas para diferentes sistemas
(Hastings, 1997). A maior parte dos fendmenos bioldgicos sdo produzidos por diversos
mecanismos que agem simultaneamente. Portanto, a modelagem matemadtica pode auxiliar na
interpretacdo dos processos biologicos, que a despeito da necessidade de serem visualizados de
forma integral, carecem a principio de andlises parciais em razdo do grau de complexidade dos
sistemas (Roughgarden, 1998). Diversos estudos vem sendo desenvolvidos na interface teoria e
experimentacdo. Entretanto, a conexdo entre experimentacao laboratorial e teoria populacional tem
sido pouco investigada no contexto de dindmica de predagao larval em sistemas discretos como a
comunidade de dipteros necréfagos (Faria et al., 2004a, b).

O diédlogo construtivista entre teoria e experimentacao tem sido encorajado nas ultimas décadas, e
os resultados obtidos t€ém mostrado que a conexao interdisciplinar produz informacdes essenciais
para a demografia e dindmica de interacdes interespecificas (Kareiva, 1989; Levin, 1999). H4 uma
grande variedade de sistemas interessantes para o estudo da interagdo presa-predador na natureza
(Brewer, 1994; Stiling, 1999). Esses sistemas podem variar quanto ao comportamento do predador
para capturar suas presas (Brewer, 1994), ao nimero de presas e predadores (Gotelli, 1995), a

abundancia de diferentes presas e tamanho do predador e presa (Schoener, 1969).



As moscas-varejeiras do género Chrysomya (Robineau-Desvoidy) pertencem a familia
Calliphoridae e incluem cerca de trinta espécies (Dear, 1985). Este gé€nero era até recentemente
restrito a0 Velho Mundo e a Australdsia em sua distribui¢do, e nele estdo incluidas as espécies
mais abundantes e economicamente importantes de moscas-varejeiras (Guimaraes et al., 1978;
Baumgartner & Greenberg, 1984), pois tem considerdvel importancia médico-veterindria por
serem responsaveis por mifases, veiculacdo de patégenos (Zumpt, 1965; Wells & Kurahashi, 1997)
e também sao indicadores biolégicos do tempo de morte em investigacdo forense (Smith, 1986;
Goodbrod & Goff, 1990). De todas as espécies do género, C. megacephalla, C. putoria, C.
albiceps e C. rufifacies estdo entre as mais estudadas, devido a introdu¢do ocorrida héd cerca de
trinta anos, rdpida dispersdo e colonizagdo nas Américas (Guimaraes et al., 1978, 1979;
Baumgartner & Greenberg, 1984; Greenberg, 1988).

A América do Sul foi colonizada por C. megacephalla, C. putoria e C. albiceps que se
dispersaram rapidamente pelo Continente (Baumgartner & Greenberg, 1984) causando,
aparentemente, o declinio de Cochliomya macellaria, espécie que ocorre desde o Canada até a
Argentina e por toda a regido das Antilhas e Ilhas Galdpagos. De forma menos acentuada a
introducdo das espécies exdticas tem influenciado também a abundancia de Lucilia eximia, uma
espécie Nedrtica e Neotropical (Guimaraes et al., 1979; Prado & Guimaraes, 1982; Baumgartner &
Greenberg, 1984; Dear, 1985; Madeira et al., 1989). A reducdo na freqiiéncia de C. macellaria
ocorreu em diversas localidades das Américas apds o periodo de introducdo das espécies do género
Chrysomya, sugerindo aparente associagdo com a invasdo (Guimardes et al., 1979; Prado &
Guimaraes, 1982; Ferreira. 1983; Guimaraes, 1984; Greenberg & Szyska, 1984). Recentemente,
estudos sobre a variacdo da fecundidade e do tamanho corpéreo em funcdo da sazonalidade

revelaram interessantes padroes de trajetéria temporal, com resultados sugerindo similaridade entre



as espécies estudadas, para L. eximia, C. megacephala e C. albiceps (Reigada & Godoy, 2005;
Giao & Gody, 2006; Riback & Godoy, 2007).

Moscas-varejereiras geralmente alimentam-se de substratos efémeros, portanto a
distribuicdo de imaturos deve influenciar o nivel de competicdo, com conseqiiéncias para a
viabilidade dos adultos (De Jong, 1979, 1982), e efeitos sobre a dinamica populacional (De Jong,
1979; Ives & May, 1985; Turchin, 1998; Godoy et al. 2001). O nimero de ovos ou larvas na
carcaga freqiientemente excede a sua capacidade suporte (Kneidel, 1984 a, b), levando os imaturos
a competirem por alimento, ou agirem como predadores facultativos (Levot et al., 1979; Goodbrod
& Goff, 1990; Faria et al., 1999). Dessa forma, a similaridade entre nichos ecolégicos das espécies
do género Chrysomya e nativas sugere a ocorréncia de sobreposi¢ao interespecifica (Ullyet, 1950;
Guimaraes et al., 1979; Ferreira, 1983; Guimaraes, 1984; Wells & Greenberg, 1992b).

As interacOes interespecificas vem sendo sistematicamente investigadas em estudos
analisando a relacdo de imaturos e adultos das espécies do género Chrysomya com espécies nativas
(Faria et al., 1999; Reis et al., 1999; Faria & Godoy, 2001; Andrade et al. 2002; Gido & Godoy,
2006). Parece clara a influéncia negativa que as espécies do género Chrysomya exercem sobre as
espécies nativas, sobretudo em Cochliomyia macellaria (Guimaraes et al., 1978, 1979; Prado &
Guimardes, 1982; Faria et al., 1999). O impacto gerado pela invasdo bioldgica deve-se
provavelmente por dois tipos de interagdes interespecificas, competicao e predacdo. As espécies do
género Chrysomya exploram os mesmos recursos alimentares que as nativas, entretanto tem
demonstrado maior habilidade competitiva durante o confronto (Wells & Greenberg, 1992a, b, c;
Reis et al., 1999). Ha duas espécies, C. albiceps e C. rufifacies, que exibem comportamento
predatério durante o periodo larval, atacando larvas de outras espécies de moscas (Fuller, 1934;

Coe, 1978; Erzinglioglu & Whitcombe, 1983).



A predacdo larval facultativa ja foi estudada em C. albiceps por Faria et al. (1999) através de
experimentos que enfatizaram a preferéncia por diferentes presas. As taxas de predacdo foram
investigadas sobre o terceiro instar larval de C. macellaria, C. putoria e C. megacephala, sendo
constatada a preferéncia por larvas de C. macellaria. Faria et al. (1999) também constataram que
C. megacephala e C. putoria sdo espécies mais ageis que C. macellaria para evitarem o contato
com C. albiceps. A flexibilidade de C. albiceps na escolha de presas sugere que o comportamento
predatdrio desta espécie pode mudar em funcao da disponibilidade de larvas de diferentes espécies
(Faria & Godoy, 2001). Recentemente Faria et al. 2004b observaram que a preferéncia por
diferentes presas também pode ser influenciada pelo estigio de desenvolvimento, ou seja C.
albiceps prefere atacar larvas de C. macellaria ao invés de C. megacephala quando as presas estao
no terceiro instar. Para larvas de segundo instar o resultado é praticamente inverso (Faria et
al.2004b). Os resultados encontrados nestes estudos sugerem que a preferéncia por determinados
tipos de presa pode estar relacionada as diferentes caracteristicas individuais de cada espécie de
presa, incluindo componentes fisico-quimicos capazes de tornar a larva mais ativa ou lenta em
termos defensivos ou ainda pela densidade disponivel. Essa conclusido é baseada na resposta da
presa ao comportamento predatdrio, ja descrito para larvas de moscas varejeiras (Faria et al., 1999;
Andrade et al., 2002). O ataque € considerado bem sucedido quando a larva predadora captura e
circunda sua presa prendendo-a e introduzindo nela o aparato bucal (Wells & Greenberg 1992a).
As espécies do género Chrysomya tém se mostrado menos susceptiveis a predacao que C.
macellaria ja que tornam o processo de captura e ataque mais dificeis para C. albiceps (Faria et al.,
1999; Faria & Godoy, 2001).

Além de predadora, C. albiceps também € canibal no estdgio larval (Ullyet, 1950). Este tipo
de interacdo parece ser freqiiente durante o periodo de escassez alimentar (Faria et al., 1999; Rosa

et al., 2006). O canibalismo € capaz de alterar o relacionamento competitivo, diminuindo o nimero



de competidores e aumentando a quantidade de alimento (Fox, 1975; Johansson, 1992; Fincke,
1994). O canibalismo é também considerado benéfico em termos de nutrientes especialmente em
situacdes onde a fonte de alimento € escassa (Fox, 1975; Sonleitner & Guthrie, 1991; Agarwala &
Dixon, 1992; Tschinkel, 1993).

A teoria da dindmica populacional tem sido freqiientemente empregada para estudar cinco
espécies de dipteros califorideos, C. megacephala, C. putoria, C. albiceps, C. macellaria e L.
eximia, ao longo dos ultimos dez anos, para melhor compreender aspectos da biologia
populacional de cada espécie, importantes para a dindmica de populacdes no contexto de invasdes
bioldgicas (Reis et al., 1996; Godoy et al., 1996, 1997, 2001; Silva et al. 2003; Serra et al., 2007).
Os estudos revelaram importantes diferencas deterministicas e estocdsticas na dindmica de
equilibrio populacional e de persisténcia respectivamente, entre as espécies introduzidas C.
megacephala, C. albiceps e C. putoria e as espécies nativas C. macellaria e L. eximia (Reis et al,.
1996; Godoy et al,. 2001; Silva et al., 2003; Serra et al. 2007). Sobretudo, os resultados indicam
que as espécies introduzidas exibem comportamento ciclico e as nativas equilibrio estavel (Godoy
et al., 2001; Silva et al., 2003).

A despeito da importancia dos estudos realizados a dindmica de consumo de presas ndo tem
sido ainda investigada sistematicamente em C. albiceps. Nada se conhece sobre a influéncia da
predagdo sobre o comportamento dindmico de C. albiceps. Os estudos realizados até o momento
tratam exclusivamente da dindmica populacional da espécie de forma isolada (Godoy et al., 2001)
ou quando focam sobre a interacdo o problema tem sido abordado no contexto de competi¢do
(Rosa et al., 2004, 2006), ou ainda centrado em investigacdes sobre resposta funcional (Faria et al.,
2004a, b). Mesmo assim, em ambos 0s casos a abordagem ndo envolve modelos mateméticos
desenvolvidos para investigar a dindmica predador-presa. Pelos menos duas questdes importantes

associadas ao desempenho populacional de C. albiceps poderiam ser levantadas. Pode o consumo



de presas por C. albiceps alterar sua dinamica ciclica estabilizando ou desestabilizando o
comportamento dindmico da espécie? Sendo a presa L. eximia, uma espécie nativa, que tipo de
influéncia o seu consumo poderia causar sobre a espécie predadora C. albiceps, em termos de
resposta funcional?

Este estudo teve a finalidade de analisar a dinamica populacional de C. albiceps sob
diferentes condicoes de dieta alimentar, utilizando substrato alimentar convencional e adicionando
presas a ele. O estudo também enfatizou a relacdo entre densidade e consumo de presas
considerando a a¢do predatdria larval por mais que uma predadora. Assim, os objetivos especificos
do trabalho foram:

1. Investigar experimentalmente e com modelos matematicos o comportamento dindmico de

C. albiceps, visando avaliar se a predacdo larval exerce influéncia sobre a dinamica
populacional da espécie

2. Empregar modelos mateméaticos com resposta funcional e numérica para investigar a

dinamica predador-pesa, com embasamento tedrico na dependéncia da densidade e na

relacao predador-presa.



Comportamento dindmico populacional e predagdo larval por Chrysomya albiceps

(Diptera Calliphoridae): Experimentagdo e modelagem

2. Material e métodos

2.1. Experimentagdo laboratorial

Populacdes experimentais de C. albiceps, denominadas neste estudo “predadoras” e L.
eximia, denominadas “presas”, foram obtidas a partir de exemplares coletados nas proximidades
do Departamento de Parasitologia do Instituto de Biociéncias da Unesp-Botucatu, Sdao Paulo.
Foram utilizadas carcacas de roedores em decomposi¢cdo como substrato atrativo durante as
coletas. Os exemplares coletados foram anestesiados com baixa temperatura, identificados
segundo a espécie e colocados em gaiolas com armacdo de madeira e tela de “nylon” (30x30x30
cm), formando assim as populacdes em laboratério. As populagdes receberam dgua e actcar ad
libitum e foram mantidas a 25 £1°C, fotoperiodo de 12 horas e umidade relativa de 70%. Uma
fonte suplementar de proteina foi fornecida as fémeas de cada espécie, oferecendo figado bovino

fresco, ja que se tratam de espécies anautégenas (Linhares, 1988).

2.1.2 Densidades larvais e competic¢ao intraespecifica



A competi¢do larval intraespecifica do tipo explorativa foi estabelecida em laboratério pela
formacao de seis densidades larvais, 100, 200, 400, 600, 800 e 1000, com duas réplicas cada,
desenvolvidas em 20g e 50g de carne bovina moida. Este conjunto de densidades larvais é
adequado para simular o processo de competi¢do larval em espécies do género Chrysomya,
produzindo decréscimo em parametros demograficos em fun¢do da densidade (Godoy et al. 1993;
Von Zuben et al. 1993; Reis et al., 1994, 1996; Godoy et al. 2001). As diferentes quantidades de
recurso alimentar, 20 e 50 gramas, permitem investigar o sistema em diferentes niveis de escassez
de alimento.

A fecundidade foi estimada pela contagem do niimero de ovos por fémea, expressa como a
média didria de ovos, a qual € baseada na extensao do ciclo gonotréfico das espécies de moscas do
género Chrysomya (Linhares, 1988). O tamanho maximo amostral para estimar a fecundidade foi
de vinte fémeas por réplica para cada respectiva densidade. Os insetos foram mortos e dissecados
para o registro do nimero de ovos por fémea. A sobrevivéncia foi estimada a partir do nimero de

adultos emergentes em cada densidade larval.

2.1.3. Densidades larvais e predagao

No experimento em que a predacdo foi considerada, as larvas de terceiro instar de C.
albiceps foram submetidas a seis densidades larvais, 100, 200, 400, 600, 800 e 1000, com duas
réplicas cada, desenvolvidas em 20g e 50g de carne moida. As larvas de C. albiceps receberam o
equivalente ao peso do substrato remanescente em larvas de terceiro instar de L. eximia, simulando
assim o processo de predacdo intraguilda (Rosa et al., 2004). Dessa forma, as larvas de C. albiceps

receberam suplemento na dieta, constituido pela adicdo de presa, que substituiu o substrato



alimentar remanescente. Assim, as estimativas da fecundidade e sobrevivéncia foram feitas

segundo a mesma metodologia ja especificada no item anterior.

2.1.4. Estimativa das respostas funcional e numérica

Ao atingirem o terceiro instar, larvas de L. eximia foram distribuidas em placas de Petri de
acordo com as densidades especificadas a seguir. O delineamento experimental seguiu o padrao
inicialmente determinado para estimativas de resposta funcional (Faria et al. 2004a, b). Assim, sete
densidades de larvas de terceiro instar de L. eximia, denominadas “presas” neste estudo, foram
estabelecidas com 10, 20, 30, 40, 50, 60 e 70 larvas. A densidade de predadoras foi fixada em 5
larvas de terceiro instar de C. albiceps confinadas com as larvas de terceiro instar de L. eximia nas
densidades acima. O critério para a escolha, tanto da densidade de presas como de predadoras, foi
o conhecimento prévio de resultados encontrados em estudos focados em resposta funcional
desenvolvidos por Faria et al. (2004 b). Os estudos anteriores fixaram a densidade de predadoras
em 1 e produziram resultados que sugeriram a inclusdo de mais que uma predadora no sistema.

Foram estabelecidas 20 unidades amostrais para cada densidade. As larvas foram
acondicionadas nos frascos ja mencionados, com duas réplicas de 10 unidades experimentais. Os
frascos foram mantidos sobre bancadas nas mesmas condicdes experimentais mencionadas, e apos
um periodo total de 24 horas, com observacdes de 6 em 6 horas, foram registrados os nimeros de
presas mortas por placa de Petri (Faria er al., 2004a, b). Os resultados foram graficamente
demonstrados, sendo a varidvel independente (x) a densidade de presas e a varidvel dependente (y),

o numero de presas consumidas durante a predacao.



2.2 Analise estatistica

Regressdes exponenciais para fecundidade e sobrevivéncia como fun¢des da densidade larval
foram ajustadas aos dados, por ja se conhecer de estudos prévios a sua adequabilidade analitica,
caracterizada por produzir melhores ajustes que as regressoes lineares ou hiperbdlicas (Reis et al.,
1996; Godoy et al., 1997, 2001).

Regressdes nao lineares foram empregadas para analisar a resposta funcional (Juliano, 2003)
de C. albiceps sobre a densidade larval de L. eximia pelo método dos quadrados minimos. A
funcdo de interferéncia entre predadores foi também ajustada aos dados para descrever a relagdo
entre densidade e consumo de presas. A func@o € normalmente descrita como aN / I+awP e inclui
o termo w que estima a interferéncia entre predadores (Turchin, 2003). O termo w denota ganho ou
perda na resposta funcional para o predador, dependendo do quadrante ao qual pertence, na func¢ao
empregada. As regressdes foram ajustadas aos dados utilizando o pacote estatistico para ajustes
nao-lineares de curvas do software “Lab Fit” (Silva & Silva, 2007). Os parametros tempo de
manuseio pelo predador sobre a presa, taxa de ataque e a interferéncia decorrente da agao conjunta

dos predadores, foram também estimados pela regressao ndo-linear.

2.3. Modelos matematicos



2.3.1. Dependéncia da densidade (Prout & McChesney, 1985)

O modelo matemadtico desenvolvido por Prout & McChesney (1985) foi aplicado para
analisar a dinamica populacional de C. albiceps, comparando dois tipos de dieta larval, a primeira
inclui somente o substrato alimentar convencional, a carne bovina moida. A segunda porém, inclui
larvas de L. eximia. A inclusdo foi feita convertendo o peso remanescente do substrato
convencional em larvas “presas”. O modelo de Prout considera o retardamento devido a
competi¢do larval na geracdo ¢, nos parametros fecundidade (F) e sobrevivéncia (S), na geragao
subsequente (t+7), sendo, portanto uma equagdo de diferenga finita de primeira ordem, escrita

como:

n = %rﬁ’(n,)S(n,)nt, (1)

t+1

onde a fracdo V2 indica que metade da populacdo € constituida por fémeas.

A taxa de variacdo da fecundidade e sobrevivéncia foi estimada pela regressdo
exponencial que pode ser escrita como F = F e’ para fecundidade e § = S* ¢™ para
sobrevivéncia. F~ e §” sdo os interceptos da andlise de regressdo que representam valores maximos
(tedricos) de fecundidade e sobrevivéncia, e f e s sdo os coeficientes de regressdao que estimam a
taxa de variagdo da fecundidade e sobrevivéncia em fun¢do da densidade de imaturos. Assim
aplicando as func¢des exponenciais a equacgao (1), temos

1 xak —(f+s
mﬂzzFSe”)m (2)



A expressido geral para o autovalor (A) associado a equacdo (1) € obtida pela derivada de N,,; em
relagdo a N,, avaliada em k, que descreve o nimero de imaturos em equilibrio. Assim o autovalor

(A) determina o tipo de equilibrio populacional pela equagao:

2 dN 2 dN

t n,=k t n,=k

(3)

O comportamento dindmico de C. albiceps pode entdo ser deduzido pela equagédo (3). Se (A) for
menor que 1, em mddulo, o equilibrio € entdo estdvel e monotdnico, caso contrario o resultado

podera ser ciclico ou mesmo cadtico.

2.3.2. Modelo Predador - Presa (Beddington, 1976)

A inexisténcia de um modelo especifico para descrever a predagdo larval intraguilda
tem motivado estudos com modelos inicialmente fundamentados na teoria de Lotka-Volterra,
ainda que ndo incorporem na integra particularidades da predagdo em moscas-varejeiras. O
embasamento para modelos hospedeiro-parasitdéide ou predador-presa, os quais sao em
esséncia derivados da teoria predador-presa inicialmente formulada por Lotka-Volterra, foi
proposto por Nicholson & Bailey. As equagdes que descrevem a interagcdo podem ser escritas

como.:



N,,, = N,exp(r,—aP.) (4a)

P

t+1

=N, [l1-exp(-aP)] (4b)

onde N; é o nimero de presas, ry € a taxa de crescimento inicial, a € a taxa de ataque do predador
sobre a presa e P, é o nimero de predadores. O modelo de Nicholson & Bailey € caracterizado por
oscilagdes divergentes e instdveis, e tem se mostrado adequado para estudos em laboratério
quando feitos alguns ajustes. Tornando o modelo mais adequado ao crescimento limitado, pode-se
adicionar auto limitacdo para a equacdo da presa, introduzindo de certa forma a dependéncia da
densidade no modelo. Beddington et al (1976) combinaram a teoria de Nicholson & Bailey com o

modelo de Ricker, produzindo:

N,,, =N, explr,(1-2)—aP] (5a)

P

. = N, [1—exp(—aP)] (5b)

As equagOes Sa e Sb, por serem escritas em tempo discreto podem gerar variedade de
comportamentos dindmicos, incluindo pontos estdveis, ciclos limites estdveis, quase periodicidade
e caos (Beddington, 1976), dependendo da magnitude de seus pardmetros..

Adicionando a resposta funcional ao modelo obtém-se:

N,, =N, exp[r,(1==5)—aP, /(1+ahN, + aw.P,)] (6a)

P

t+1

= xN, {[1—-exp[(—aP, /(1+ahN, +awP,)]} (6b)



onde & é o tempo de manuseio, w € o ganho ou perda pela presenga de outros predadores da mesma
espécie, x € o nuimero médio de presas produzido pela utiliza¢do de presas como recurso alimentar
(Resposta numérica).

2.4. Simulacdes numéricas

A partir das estimativas obtidas em laboratério e pela obten¢do dos valores gerados nas
regressoes estatisticas, as simulacdes foram feitas para a determinac¢do do impacto de diferentes
densidades C. albiceps sobre recurso alimentar restrito e a determinacdo do impacto da predagao
por C. albiceps sobre L. eximia, na dindmica populacional de C. albiceps. As simulagcdes foram
efetuadas em tempo discreto para investigar a dindmica da espécie, empregando o software

MATLAB versao 5.3 (Hanselman & Littlefield, 1997).
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3. Resultados

3.1. Densidades larvais de C. albiceps em dieta convencional

Nas tabelas 1 e 2 pode-se observar o decréscimo na fecundidade média e sobrevivéncia de
C. albiceps em 50g e 20g de substrato alimentar para diferentes densidades de 100, 200, 400, 600,
800 e 1000 larvas. A variagdo da fecundidade e sobrevivéncia em fun¢do da densidade larval foi
significativa e a funcdo exponencial descreveu adequadamente a trajetdria dos valores para as duas

dietas (tabelas 5 e 6).

3.2. Densidades larvais de C. albiceps em dieta com a inclusdo de L. eximia

O decréscimo na fecundidade e sobrevivéncia em diferentes densidades larvais também foi
encontrado quando a predacdo larval por C. albiceps sobre L. eximia foi considerada nos
experimentos. Comparando as tabelas 1 e 2 com as 3 e 4 observa-se expressiva influéncia da
predacdo sobre a fecundidade e a sobrevivéncia de C. albiceps, principalmente nos experimentos
com 20 gramas de alimento. Exceto em poucas densidades, a inclusdo de presas na dieta alimentar

produziu aumento nos valores dos pardmetros demograficos fecundidade e sobrevivéncia (Tabelas



1 a 4). A variagdo dos parametros demograficos em resposta a densidade larval foi significativa e a
funcdo exponencial descreveu satisfatoriamente a trajetéria dos valores para as duas dietas (tabelas

7e8).

3.3. Estimativa das respostas funcional e numérica

Nas figuras 1, 2, 3 e 4 pode-se observar a resposta funcional para o consumo de presas em
funcdo da densidade de larvas de L. eximia em 6, 12, 18 e 24 horas respectivamente, com 5 larvas
predadoras de C. albiceps. O padrao de resposta funcional do tipo II descreveu satisfatoriamente a
trajetdria dos valores resultantes da relacdo densidade e consumo de presas em C. albiceps e com
variagao significativa nos valores observados (tabela 9).

A figura 5 mostra a trajetéria da fecundidade (“resposta numérica”) em C. albiceps em
relacdo as densidades de presas, sugerindo que o nimero de ovos da espécie exibe padrio

assintético similar a resposta do tipo II em funcdo do consumo de presas.

3.4. Modelos Matemaéticos e simula¢des numéricas

3.4.1. Simulagao com o Modelo de Prout & McChesney, 1985

Com os valores obtidos nas regressdes exponenciais para fecundidade e sobrevivéncia

(Tabs. 5, 6, 7 e 8), simulagdes foram feitas com o modelo de Prout & McChesney (1985),

demonstrando que a dinadmica populacional de C. albiceps exibe um padrio de comportamento



dinamico similar as flutuagdes cadticas, quando os parametros utilizados foram os obtidos a partir
da dieta convencional em 50g de alimento (Fig. 6). A figura 7 mostra o diagrama de bifurcagao
exibindo equilibrio estavel de um ponto (0 < S < 0.4 ), ciclos limite (0.4 < S < 0.8) e caos (0.8 < S
< 1) para a sobrevivéncia. A figura 8 mostra equilibrio estavel para F > 0 e F < 16, ciclos limite
(16 < F < 33) e caos (34 < F < 40) para a fecundidade. Ambos os diagramas foram feitos a partir
do experimento com 50g. A figura 9 mostra o equilibrio estdvel para o experimento com 20g.
Ambos os diagramas (sobrevivéncia e fecundidade) mostram apenas dois comportamentos,
equilibrio estavel e ciclo limite de dois pontos (Figs. 10 e 11).

Os parametros obtidos dos experimentos em que a dieta foi acrescida de larvas de L. eximia
nao influenciaram a dinadmica de C. albiceps na dieta com 50g. Os resultados para os valores
obtidos no experimento com 50g sugere comportamento aparentemente cadtico para C. albiceps
(Fig. 12). Os graficos de bifurcacdo mostram resultados semelhantes as simulagdes com dieta
convencional (Figs. 13 e 14). Entretanto, os valores dos parametros demograficos obtidos dos
experimentos com 20g de dieta com presas influenciaram os resultados, se comparados a dieta
convencional (Figs. 15, 16 e 17). O comportamento dindmico para C. albiceps em dieta com presas
em 20g foi o ciclo limite de dois pontos (Fig. 15). O diagrama de bifurcacdo para sobrevivéncia
indica, equilibrio estdvel e ciclos limite (Fig. 16). O diagrama para a fecundidade indica de

equilibrio estavel até o caos (Fig. 17).

3.4.2. Modelo Predador - Presa (Beddington, 1976)

As simulagdes feitas com o modelo de Beddington (1976), demonstraram que, com a taxa

de crescimento igual a 1 e com resposta numérica baixa (c=0.01) o equilibrio de um ponto foi



encontrado, porém com persisténcia so para presa, L. eximia (Figs. 18 a, b, ¢, d). Entretanto, com a
resposta numérica moderada (c=0.5) e alta (c=1) a extincdo deterministica foi encontrada para
todas as horas de exposi¢do das presas as predadoras (Figs. 18 e, f, g, h, 1, j, k, 1).

Nas simulagdes com a taxa de crescimento igual a 2 e com baixa resposta numérica o
sistema tende ao equilibrio estdvel de um ponto, da mesma forma citada na simulag¢do anterior,
(Fig. 19 a, b, ¢, d) em todas as horas de exposicdo ao predador. Com a resposta numérica
moderada e alta os resultados das simulagdes sugerem extincdo deterministica no decorrer do
tempo, porém, as simulagdes demonstram persisténcia de C. albiceps e L. eximia durante algumas
geracdes. Além disso, nota-se a tendéncia ciclica esbocada pelas séries temporais. (Figs. 19 g, h, i,
D).

Ja nas simulagdes com taxa de crescimento igual a 3 e com baixa resposta numérica o
sistema tende aparentemente ao caos para a populacdo de L. eximia (Figs. 20 a, b, ¢, d) em todos
os periodos. Tanto para a resposta numérica moderada como para a alta a extin¢cdo deterministica
(Fig. 20 e, f, g, h, i, j, k, I) também foi encontrada. A resposta numérica moderada e alta também
exerce influéncia positiva sobre o sistema, produzindo persisténcia para as duas espécies durante
algumas geracdes. Além disso a tendéncia de oscilacdes ciclicas também aparece (Figs. 20 e, g, h,

L,k ).
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4. Discussao

Os resultados encontrados para as densidades larvais investigadas tanto com a dieta
convencional como com a dieta incluindo a adicdo de larvas de L. eximia, confirmam que este
conjunto de densidades larvais é adequado para simular o processo de competi¢do larval em C.
albiceps, conhecido por produzir decréscimo em parametros demograficos em funcao da densidade
(Godoy et al. 2001). A dependéncia da densidade tem sido frequentemente estudada em
populacdes de insetos, incluindo moscas varejeiras (Bakker, 1961; Mueller, 1985; Goodbrod &
Goff, 1990; Ribeiro et al., 1993; Reis et al., 1994; Godoy et al., 1996; Godoy et al., 2001). Os
resultados nesses estudos revelam que tanto a sobrevivéncia como a fecundidade sdao fungdes
decrescentes da densidade larval (Von Zuben et al, 1993; Reis et al., 1994; Reis et al., 1996).

Park (1954) classificou a competicdo em dois tipos: exploratéria e por interferéncia. As
moscas do género Chrysomya exibem usualmente padroes de competicdo do tipo exploratdria
(Von Zuben et al, 1993; Reis et al., 1994; Reis et al., 1996), mas em C. albiceps e C. rufifacies o
padrao de competi¢do pode mudar em fun¢do do seu comportamento de predadora intraguilda e
também canibal (Fox, 1975; Polis, 1981; Faria et al. 2004b), podendo agir por interferéncia
quando opta pela predacgdo.

Os resultados encontrados nas densidades larvais com predag¢do e em 50g de alimento ndo
diferiram significativamente dos observados para a dieta convencional com 50 g. J4 para os
resultados encontrados nos experimentos com 20g de substrato alimentar com e sem adi¢do de

presas, observou-se alteracdo significativa principalmente na sobrevivéncia, mostrando que a



predacdo foi suficiente para elevd-la a patamares maiores que os obtidos na auséncia de presas.
Estes resultados sugerem que o comportamento predatério de C. albiceps pode estar relacionado
ao seu sucesso em termos demogriaficos, j4 que sua performace interativa em termos
intraespecificos é inferior a interespecifica, provavelmente em resposta ao balanco entre
canibalismo e predacdo (Rosa et al., 2004).

Diversos fatores influenciam tanto a predacdo como o canibalismo, como por exemplo,
vulnerabilidade das presas (Polis, 1981; Elgar & Crespi, 1992), tamanho (O’ Brien et al., 1976;
Polis, 1981; Folkvord & Hunter, 1986; Bailey & Polis, 1987), estagio de desenvolvimento (Polis,
1981; Hausfater & Hrdy, 1984; Polis, 1984; Elgar & Crespi, 1992), nivel de saciag¢ao (Fox, 1975;
Polis, 1981), densidade (Fox, 1975; Hunter & Krimbrell, 1980; Polis, 1981; Crowley et al., 1987;
Orr et al., 1990), quantidade e qualidade do alimento (Fox, 1975; Polis, 1981; Giray et al., 2001), e
feromonios (Schausberger & Croft, 1999). O canibalismo pode influenciar a dindmica
populacional (Dong & Polis, 1992) interferindo na estabilizacdo da populagao (Polis, 1981;
Hastings & Costantino, 1987; Orr et al., 1990), sendo capaz de alterar a interacdo de competic¢ao,
diminuindo o ndmero de competidores e aumentando a quantidade de alimento (Fox, 1975;
Johansson, 1992; Fincke, 1994), podendo ser considerado benéfico em termos de nutrientes,
especialmente em situagdes onde a fonte de alimento é escassa (Ho & Dawson, 1966; Fox, 1975;
Sonleitner & Guthrie, 1991; Spence & Carcamo, 1991; Agarwala & Dixon, 1992; Tschinkel,
1993).

Embora o canibalismo em C. albiceps sob baixa densidade seja provavelmente reduzido, a
interacdo € freqiiente quando o alimento é escasso (Faria et al., 2004; Rosa et al., 2004). B
provavel que a predacdo ocorra antes do canibalismo, ja que larvas de outras espécies sdo

aparentemente mais faceis de serem capturadas do que as coespecificas (Faria & Godoy, 2001).



Os resultados da estimativa da resposta funcional através dos ajustes de fun¢des nao-lineares
indicaram padrdes de resposta funcional do tipo II. O tipo II de resposta funcional é provavelmente
0 mais comum, visto que na maioria dos grupos de insetos o predador atinge o ponto de saturagao
a partir de determinada densidade (Hassel, 1978; Faria et al., 2004 a, c). O aumento do consumo
de presas com a densidade pode ser atribuido pelo menos a dois fatores, o tempo de manuseio do
predador sobre a presa e o nivel de voracidade do predador, descrito pela taxa de ataque (O’Neil &
Stimac, 1985, 1988).

O tempo de manuseio varia em fun¢do do tipo de presa disponivel (Case, 2000) e da
heterogeneidade espacial (Lipcius & Hines, 1986). Determinadas presas sdo facilmente
encontradas e capturadas, encurtando o tempo e a energia gasta no processo de procura e
manuseio, ao passo que outras demandam maior tempo nesse processo (De Clercq et al., 2000).

A resposta numérica da larva predadora foi dependente da densidade das presas, sendo
representada por uma funcao curvilinea assintética, lembrando a trajetéria produzida pela resposta
funcional do tipo II. Essa similaridade sugere uma saturagdo na producdo de ovos em fungdo da
densidade de presas. Apesar de nao ser usual o termo “resposta do tipo II”” em andlises de resposta
numérica, esta funcao estd associada a resposta funcional do predador, ja que o consumo de presas
incide tanto sobre a dinamica de ingestao como sobre a produgao de prole (Gotelli, 1995). Somente
uma parte da energia derivada da biomassa da presa é convertida para a produgdo de ovos, a outra
€ gasta com o metabolismo na conversao do alimento e na respira¢do para a manutencao da vida
(Faria et al., 2006).

Tanto a resposta funcional como a numérica sdo componentes essenciais a serem considerados
na descri¢do da dinamica populacional em sistemas predador-presa, ja que a taxa de natalidade do
predador pode aumentar a medida que ele consegue capturar maior nimero de presas (Solomon,

1949; Case, 2000). Diversos estudos tém analisado as respostas funcional e numérica



separadamente. A resposta funcional do predador em relacao ao nimero de presas consumidas pode
ter relacdo com a resposta numérica nao s6 em termos do nimero de ovos disponiveis, mas também
na eficiéncia da conversdao da biomassa em progénie (Omkar & Pervez, 2004). O aumento no
consumo de presas tende a garantir a resposta numérica do predador pelo melhoramento direto e
rapido em sua aptiddo e pela garantia de sua prole.

Os resultados das simula¢des com o modelo de Prout & McChesney (1985), mostraram
que os comportamentos exibidos, equilibrio estdvel, ciclo limite de dois pontos e oscilacdes
aparentemente cadticas estdo associados a sobrevivéncia e a fecundidade. Nos experimentos em
que foram oferecidas 50g de substrato convencional e 50g de substrato com adi¢do do equivalente
ao peso do substrato remanescente em larvas de 3° instar de L. eximia, comportamentos mais
complexos, tais como ciclos e caos, foram resultados freqiientes. Chrysomya albiceps foi dessa
forma a tunica espécie dentre as outras da familia Calliphoridae a exibir comportamento
aparentemente cadtico. E interessante notar que a espécie difere das outras também de vdrias
outras formas, sendo predadora intraguilda, canibal e exibindo desvios expressivos na razao sexual
(Polis et al. 1989; Faria et al 1999; Serra et al. 2005).

O comportamento aparentemente cadtico exibido pela espécie também indica alto grau de
instabilidade em termos de persisténcia populacional segundo o paradoxo do enriquecimento
(Kato-Yamamura et al, 1999). Recentemente Serra et al. (2007) analisaram a dinamica de
extincdo C. albiceps, C. megacephala, C. putoria, C. macellaria e L. eximia concluindo que sob
varios aspectos C. albiceps, dentre todas investigadas, ¢ a que mais exibe susceptibilidade a
extincao local.

No experimento em que foram oferecidas 20g de substrato alimentar para C. albiceps, com

a escassez alimentar maior, tanto a sobrevivéncia como a fecundidade sofreram um decréscimo,

sobretudo a sobrevivéncia, levando a populacdo a produzir equilibrio estdvel de um ponto, pois



valores baixos de sobrevivéncia e fecundidade tendem a produzir maior estabilidade. No
experimento em que foi adicionado o peso remanescente de 20g em larvas de 3° instar de L.
eximia, a populac@o passou a exibir um ciclo limite de dois pontos. Godoy et al. (2001) sugerem
que C.albiceps é¢ uma espécie mais susceptivel a mudangas no comportamento dindmico do que C.
megacephala e C. putoria em resposta a magnitude de seu alto valor que de certa forma reflete sua
sobrevivéncia e fecundidade.

Para as simulacgdes realizadas com o modelo predador-presa de Beddington (1976), as
populacdes apresentaram resultados associados a magnitude da taxa de crescimento, parametros
incorporados a equagdo pela combina¢do com o modelo de Ricker. Entretanto, para todos os casos
indicativos de persisténcia, tanto para L. eximia como para C.albiceps, houve forte associacdo com
0 espago paramétrico, sobretudo, da resposta numérica. Pequenas alteragdes no valor de ¢ (resposta
numérica) podem gerar flutuagdes ciclicas, como ciclos limites, produzidos tanto para o predador
como para a presa. Respostas moderadas e altas geraram maior persisténcia de ambos, com
comportamentos aparentemente ciclicos. Estes resultados refletem de certa forma os resultados
exibidos pelo modelo de Prout & McChesney (1985), j4 que baixas taxas de crescimento (r=1) e
baixas respostas numéricas sdo geralmente a resposta das populagdes ao efeito negativo da
densidade larval sobre os parametros demograficos sobrevivéncia e fecundidade, funcdes
decrescentes incorporadas aos modelos de Prout & McChesney (1985).

Concluindo, a andlise aqui realizada revelou que a predacdo intraguilda parece ser o
mecanismo pelo qual C. albiceps recorre para manter tamanhos populacionais em patamares tao
altos. Sob alta densidade intraespecifica a espécie parece optar pelo canibalismo. Sob alta
densidade interespecifica C. albiceps parece recorrer a predacdo para garantir sua boa performance

populacional. Além disso, a espécie parece ser extremamente flexivel para alterar seus padroes de



comportamento dindmico de acordo com a demanda de alimento, compensando sua baixa

sobrevivéncia com alta fecundidade advinda da resposta numérica obtida pela predacao larval.
Neste estudo foi possivel observar a importancia quantitativa e qualitativa do

comportamento predatério de C. albiceps para a sua dindmica populacional. A sua performance

interativa pode entdo ser explicada por sua condicdo de predadora intraguilda na fase larval.
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Comportamento dindmico populacional e predagdo larval por Chrysomya albiceps

(Diptera Calliphoridae): experimentagdo e modelagem

Tabelas

Tab. 1. Estimativas da fecundidade média e sobrevivéncia em seis densidades larvais de C.

albiceps para dieta convencional com 50g de alimento.

Fecundidade Sobrevivéncia
(%)

Densidades N X + Sd N X + Sd
100 33 34.08 + 324 2 81 + 990
200 38 33.44 + 3.64 2 76 + 0.71
400 32 22.72 + 430 2 73.25 + 9.19
600 29 17.93 + 422 2 62.83 + 14.38
800 34 16.40 + 388 2 49.25 + 8.13
1000 40 15.13 + 333 2 40.45 + 1.91

Tab. 2. Estimativas da fecundidade média e sobrevivéncia em seis densidades larvais de C.

albiceps para dieta convencional com 20g de alimento.

Fecundidade Sobrevivéncia
(%)

Densidades N X + Sd N X + Sd
100 25 20.56 + 3.56 2 55 + 3394
200 21 15.79 + 1.85 2 36 + 15.56
400 31 15.53 + 246 2 22.25 + 1.77
600 25 11.39 + 204 2 3.25 + 1.06
800 14 12.34 + 1.51 2 7.75 + 0.88
1000 5 10.70 + 3.29 2 3.35 + 021




Tab. 3. Estimativas da fecundidade média e sobrevivéncia em seis densidades larvais de C.

albiceps para dieta com presas em 50g de alimento.

Fecundidade Sobrevivéncia
(%)

Densidades N X + Sd N X + Sd
100 11 30.24 + 3.19 1 70 + 0
200 30 29.07 + 390 2 79.25 + 10.96
400 40 28.38 + 2.60 2 75.75 + 1.77
600 40 18.52 + 3098 2 76.5 + 495
800 40 16.85 + 334 2 49.38 + 1.77
1000 22 19.03 + 3.79 2 42.3 + 410

Tab. 4. Estimativas da fecundidade média e sobrevivéncia em seis densidades larvais de C.

albiceps para dieta com presas em 20g de alimento.

Fecundidade Sobrevivéncia
(%)

Densidades N X + Sd N X + Sd
100 33 26.91 + 5.61 2 75.5 + 17.68
200 35 25.52 + 3.67 2 61.75 + 1.06
400 40 19.44 + 397 2 23 + 955
600 40 19.65 + 340 2 11.25 + 0.59
800 40 12.96 + 242 2 22.63 + 0
1000 27 11.77 + 192 2 6.65 + 035




Tab. 5. Andlise de regressdo exponencial da fecundidade e sobrevivéncia para dieta convencional

com 50g de alimento.

C.albiceps FECUNDIDADE SOBREVIVENCIA
Interceptores em y 36.78 0.92
Coeficiente de regressao 0.001 0.0007
r 0.69 0.83
ANOVA 446.73 48.11

P<0.01

Tab. 6. Anélise de regressao exponencial da fecundidade e sobrevivéncia para dieta convencional

com 20g de alimento.

C.albiceps FECUNDIDADE SOBREVIVENCIA
Interceptores em y 20.05 0.53
Coeficiente de regressao 0.0008 0.003
r 0.52 0.74
ANOVA 127.13 28.59

P<0.01



Tab. 7. Andlise de regressdo exponencial da fecundidade e sobrevivéncia para dieta com presas

em 50g de alimento.

C.albiceps FECUNDIDADE SOBREVIVENCIA
Interceptores em y 33.54 0.93
Coeficiente de regressao 0.0008 0.0007
r 0.50 0.70
ANOVA 181 20.84

P<0.01

Tab. 8. Anilise de regressdo exponencial da fecundidade e sobrevivéncia para dieta com presas

em 20g de alimento.

C.albiceps FECUNDIDADE SOBREVIVENCIA
Interceptores em y 29.64 0.81
Coeficiente de regressao 0.00095 0.0024022
r 0.66 0.81
ANOVA 412.04 34.42

P<0.01



Tab. 9. Significancia, ajustes e estimativas dos parametros obtidos nas regressdes nao-lineares

para resposta funcional do tipo I em C. albiceps.

Horas F r Taxa de Interferéncia  Tempo de
ataque manuseio
(a) ) (h)
6 90.61 0.52 0.1581 -0.9129 0.1238
12 60.16 0.39 0.1831 - 0.9205 0.07224
18 102.3 0.54 0.1813 - 0.9404 0.05472
24 248.7 0.76 0.1810 -0.9510 0.04353

P < 0,001
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alimento e presas adicionadas a dieta
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da sobrevivéncia sobre a dindmica de C. albiceps com
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20g de alimento e presas adicionadas a dieta
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Fig. 18. Recorréncia para populacdes de C. albiceps e L. eximia com o modelo matematico de Beddington. r = 1,
densidade de predadores = 5. a) 6 horas de exposi¢cdo ao predador, c=0.01, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, b) 12
horas de exposicdo ao predador, c=0.01, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, ¢) 18 horas de exposi¢do ao predador,
¢=0.01, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, d) 24 horas de exposi¢do ao predador, c=0.01, w=-0.9510, Th=0.04353,
a=0.1810, e) 6 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, f) 12 horas de exposi¢do ao
predador, ¢=0.5, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, g) 18 horas de exposi¢cdo ao predador, c=0.5, w=-0.9404,
Th=0.05472, a=0.1813, h) 24 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810, i) 6 horas de
exposicdo ao predador, c=1, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, j) 12 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9205,
Th=0.07224, a=0.1831, k) 18 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, e 1) 24 horas
de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810.
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Fig. 19. Recorréncia para populagdes de C. albiceps e L. eximia com o modelo matemadtico de Beddington. r = 2,
densidade de predadores = 5. a) 6 horas de exposi¢cdo ao predador, c=0.01, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, b) 12
horas de exposicdo ao predador, c=0.01, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, ¢) 18 horas de exposi¢do ao predador,
¢=0.01, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, d) 24 horas de exposi¢do ao predador, c=0.01, w=-0.9510, Th=0.04353,
a=0.1810, e) 6 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, f) 12 horas de exposi¢do ao
predador, c=0.5, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, g) 18 horas de exposi¢do ao predador, c=0.5, w=-0.9404,
Th=0.05472, a=0.1813, h) 24 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810, i) 6 horas de
exposicdo ao predador, c=1, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, j) 12 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9205,
Th=0.07224, a=0.1831, k) 18 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, e 1) 24 horas
de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810.
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Fig. 20. Recorréncia para populagdes de C. albiceps e L. eximia com o modelo matemdtico de Beddington. r = 3,
densidade de predadores = 5. a) 6 horas de exposi¢cdo ao predador, c=0.01, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, b) 12
horas de exposicdo ao predador, c=0.01, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, ¢) 18 horas de exposi¢do ao predador,
¢=0.01, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, d) 24 horas de exposi¢do ao predador, c=0.01, w=-0.9510, Th=0.04353,
a=0.1810, e) 6 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, f) 12 horas de exposi¢do ao
predador, ¢=0.5, w=-0.9205, Th=0.07224, a=0.1831, g) 18 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9404,
Th=0.05472, a=0.1813, h) 24 horas de exposicdo ao predador, c=0.5, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810, i) 6 horas de
exposicdo ao predador, c=1, w=-0.9129, Th=0.1238, a=0.1581, j) 12 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9205,
Th=0.07224, a=0.1831, k) 18 horas de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9404, Th=0.05472, a=0.1813, e 1) 24 horas
de exposi¢do ao predador, c=1, w=-0.9510, Th=0.04353, a=0.1810.



