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Resumo

Nesta tese estudamos um modelo de ecossistema com estrutura espacial em que as espécies
competem por recursos € evoluem em um ambiente heterogéneo. A heterogeneidade ambiental
¢ introduzida através da atribuicdo de recursos, que sdo distribuidos na rede por meio de
um relevo fractal gerado através da simulacdo do movimento Browniano fracionario. Dessa
forma, a rugosidade do relevo é controlada por meio do expoente de Hurst, H. Cada espécie €
caracterizada por um conjunto de constantes de meia-saturagdo, que definem a eficiéncia da
espécie no uso de cada recurso. Apenas uma espécie € introduzida inicialmente no sistema, e
novas espécies sao geradas a partir de mutagdes que ocorrem com probabilidade v. O conjunto de
constantes de meia-satura¢do que caracteriza a espécie mutante € obtido a partir do conjunto da
espécie ancestral, em que uma das constantes é modificada e obtida através de uma distribui¢ao
normal em que o valor médio € igual ao da espécie ancestral e trés valores diferentes para a
variancia sao estudados. Na primeira parte do trabalho, estudamos o comportamento de padroes
de diversidade apresentados pelo sistema. Observamos que a diversidade média apresentou um
valor mais baixo para H = 0.01 (relevo muito rugoso) para o caso em que a probabilidade de
mutacdo das espécies € mais baixa. Verificamos, também, que a relacdo espécie-area apresenta
dois regimes em lei de poténcia em que S ~ A%, onde os expoentes obtidos para areas grandes
sdo maiores que os obtidos para dreas pequenas. Também investigamos a relacdo entre o nimero
médio de espécies e o expoente de Hurst, H. Para o valor de probabilidade de mutacdo mais alto,
notamos que um valor mais alto de variancia da distribui¢do das constantes de meia-saturagao
leva a uma menor diversidade. J& para o caso em que a probabilidade de mutacdo € menor,
observamos um crescimento do nimero médio de espécies com H, e uma menor diversidade
para o caso em que a variancia da distribui¢do das constantes de meia-saturacao € menor. Na

segunda parte do trabalho fizemos um estudo mais estatistico, onde analisamos o comportamento
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da distribui¢do das flutuacdes da evolugdo temporal da diversidade. Também estudamos a
relacdo entre a diversidade e diferentes valores de probabilidade de mutagdo. Vimos que a
distribuicdo exponencial esticada forneceu um bom ajuste do comportamento de distribui¢des
de cauda pesada, como foram as distribui¢des dos histogramas de incrementos da diversidade.
Encontramos um expoente de ajuste 8 ~ 1 indicando que o sistema possui memdria para
probabilidades de mutacdo baixas, e um expoente 8 = 2 para probabilidade de mutacdo mais
altas, do qual inferimos que o sistema se comporta como um processo de Markov. Observamos,
também uma mudanc¢a de comportamento na relacao entre o expoente 8 € a probabilidade de
mutacdo v. Para valores de probabilidade de mutacdo baixos esta relacdo segue uma lei de
poténcia. Para probabilidades de mutacgao altas 8 torna-se independente de v. Percebemos que a

mudancga da flutuacdo na diversidade s6 depende da probabilidade de mutacao.

Palavras-chave: Evolucao, diversidade, competi¢do, heterogeneidade, exponencial esti-

cada.



Abstract

In this thesis we study an ecosystem model with a spatial structure in which species compete
for resources and evolve in a heterogeneous environment. Environmental heterogeneity is
introduced through the allocation of resources, which are distributed on the network through
a fractal landscape generated through the simulation of the fractional Brownian movement.
Thus, the roughness of the landscape is controlled by Hurst’s exponent, H. Each species is
characterized by a set of half-saturation constants, which define the efficiency of the species
in the use of each resource. Only one species is initially introduced into the system, and new
species are generated from mutations that occur with probability v. The set of half-saturation
constants that characterize the mutant species is obtained from the set of the ancestral species, in
which one of the constants is modified and obtained through a normal distribution in which
the mean is equal to that of the ancestral species and three different values for the variance are
studied. In the first part of the work, we studied the behavior of diversity patterns presented by
the system. We observed that the mean diversity presented a lower value for H = 0.01 (very
rough landscape) for the case in which the probability of mutation of the species is lower. We
also verify that the species-area relationship has two power law regimes in which § ~ A*, where
the exponents obtained for large areas are greater than those obtained for small areas. We also
investigated the relationship between the mean number of species and the Hurst exponent,
H. For the highest mutation probability value, we note that a higher value of variance in the
distribution of the half-saturation constants leads to less diversity. For the case in which the
probability of mutation is lower, we observed an increase in the average number of species with
H, and less diversity for the case in which the variance of the distribution of the half-saturation
constants is smaller. In the second part of the work we did a more statistical study, where we

analyzed the behavior of the distribution of the fluctuations in the temporal evolution of diversity.
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We also studied the relationship between diversity and different mutation probability values.
We saw that the stretched exponential distribution provided a good fit of the behavior of heavy
tail distributions, as were the distributions of the histograms of increments of diversity. We
find an adjustment exponent 8 ~ 1 indicating that the system has memory for low mutation
probabilities, and an exponent 8 = 2 for higher mutation probabilities, from which we infer that
the system behaves like a Markov process. We also noticed a behavior change in the relationship
between the 8 exponent and the v mutation probability. For low mutation probability values this
relationship follows a power law. For high mutation probabilities, 8 becomes independent of v.

We realized that changing the fluctuation in diversity only depends on the probability of mutation.

Keywords:: Evolution, diversity, competition, heterogeneity, stretched exponential.
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CAPITULO 1

Introducao

A evolucdo pode ser definida como modificagdes que acontecem de maneira progressiva
num determinado sistema até chegar a um estado final. Mas também, o significado varia
dependendo do contexto em que esteja sendo abordado e das implicacdes que traz. Neste

trabalho o enfoque de evolu¢do € dado no sentido bioldgico e ecoldgico.

A evolugdo foi um tema de muita controvérsia em meados do séculos XIX e XX, devido
a existéncia de diferentes formas de pensar e acreditar acerca da origem das espécies. Diversos
precursores definiam a evolu¢do como um processo transformista € 0 mais conhecido entre eles
era o naturalista francés Jean-Baptiste de Lamarck, que argumentava que as espécies mudavam
ao longo do tempo em outras espécies, e tinha como pressuposto que as linhagens de espécies
persistiam indefinidamente, mudando de uma forma para outra no seu sistema, além disso,
as linhagens ndo se ramificavam nem se extinguiam [1]. Para Lamarck a explicacao de dita
transformacao era dada por dois mecanismos, uma forg¢a interna do organismo que levava a
produzir uma prole levemente diferente, e a heranca de caracteres adquiridos, que dependiam

das mudancas do ambiente que alteram as necessidade do organismo [1].

Outras teorias evolutivas existiram antes de Lamarck, mas sempre faltavam evidéncias
que corroboraram estas ideias, até que surgiu a teoria de Charles Darwin, que ajudou a entender
a origem e evolugdo das espécies, pois seus estudos eram apoiados por observacoes de espécies
de aves nas ilhas Galdpagos, dando passo a sua teoria de selecao natural, exposta em sua obra
“Origem das Espécies por Meio da Seleg¢ao Natural” publicado pela primeira vez em 1859 [2].

Na obra, argumentava que as espécies da terra sao geradas a partir de um ancestral comum, e



1. Introdugéo 3

apresentam modificacdes dadas pela sele¢iio natural' [3]. Russel Wallace foi outro pioneiro na
teoria da selecao natural, cujas investiga¢Oes foram baseadas na coleta de espécies bioldgicas
na América do Sul e no arquipélago Malaio [5], seus estudos impulsionaram a Darwin para
levar a cabo a publicacdo de sua obra. No entanto, estas teorias careciam de informagao ao
explicar como certas caracteristicas adquiridas da sele¢@o natural eram transmitidas ao longo de
geracoes. Teorias de hereditariedade expostas por Gregol Mendel, e estudos de base molecular
permitiram uma melhor compreensao da natureza da mutagdo e variagao génica [3,5]. Além
disso, o descobrimento da molécula do DNA no final da década de 1860 pelo quimico sui¢co
Friedrich Miescher, primeiro em identificd-la dentro dos nucleos dos glébulos brancos humanos e
que chamou de “nucleina” [6,7], deu passo para nas décadas seguintes James Watson and Francis
Crick em colaborag@o com outros cientistas formularem a descri¢do da estrutura complexa dupla-
helicoidal da molécula do DNA, composta por grupos alternados de fosfato e acucar, e cujas
hélices sdo mantidas juntas por ligacdes de hidrogénio entre pares de bases organicas: Adenina
com Timina e Guanina com Citosina [6, 8,9]. O fato de conhecer o DNA e sua composicao
possibilitou a compreensdo do mecanismo de transmissdo de informacao génica e de doengas

hereditarias [8].

Com os ultimos aportes foi possivel plantear o que se conhece como sintese evolutiva [5],

que envolve os seguintes principios fundamentais:

e Populacdes contém variacOes genéticas que surgem através da mutacido ao acaso (ndo

dirigida adaptativamente) e recombinacdo [1,3].

e As populagdes evoluem por modificacdes nas frequéncias génicas trazidas pela deriva

genética’ [1], fluxo génico® e pela sele¢do natural.

e Variantes genéticas adaptativas apresentam pequenos efeitos fenotipicos individuais, sendo

estes graduais.

'Reproducio diferencial de genétipos de uma populacio biolgica, onde as condi¢cdes do ambiente lhes favore-
cem ou dificultam [3,4].

*Mudanca ao azar nas frequéncias génicas de uma populacio [1,4].

3Entrada de novos genes desde outras populagdes [4].



e A diversificacdo é dada pela especia¢do®, que ocasiona evolucdo gradual do isolamento

reprodutivo entre populagdes [1, 10].

e Esses processos, continuados por tempo suficientemente longo, geram mudancgas de tal
magnitude que facultam a designa¢do de niveis taxondmicos superiores (géneros, familias,

etc).

Existiam outras teorias evolutivas que também se fundamentavam no fato da descendéncia
com modifica¢des, denominadas microevoluc¢iao e macroevolugdo. A microevolugio é basica-
mente aquelas mudangas que se apresentam de uma geragdo a outra [3]. A macroevolucao é
a variacdo que se d4 em periodos longos de tempo, na que novas formas de vida surgem de
linhagens antigas [3]. A Figura 1 mostra de maneira ilustrativa as ideias de evolugdo que por

décadas foram discutidas.

Tempo

/ i/%

Especiagdo Microevolugéo

Figura 1: Teoria evolutiva baseada na descendéncia com modificacdo. (Figura adaptada e retirada de [3])

Como se falou anteriormente, a sintese evolutiva ou chamada também sintese moderna
leva em consideracao diferentes mecanismos evolutivos. Porém para o desenvolvimento de nosso

trabalho teremos em conta a mutagao.

A mutacao € definida como uma fonte de variagdo genética que proporciona diferentes ca-

racteristicas necessarias para as mudangas evolutivas. A sua vez, dependendo das alteracdes que

4Mecanismo pelo qual uma espécie evolui em outra o pela divisdo de uma espécie em duas. Acontece pelo
isolamento geografico de populagdes pertencentes a uma mesma espécie, pela divergéncia de caracteristicas como
acasalamento ou uso do habitat e pelo isolamento reprodutivo [3,4].
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acontecam, ja seja na sequéncia de pares da base de um gene ou na estrutura dos cromossomos,
podem ser catalogadas como mutagdes genéticas (mutagdes pontuais) e mutacdes cromossomicas
respectivamente [3]. Na Tabela 1 pode-se observar uma breve descri¢do da classificacdo que tem

estes tipo de mutacoes.

Dependendo do ambiente e condicdes génicas, as mutagdes podem tornar-se letais,
deletérias causando prejuizo ao organismo e dificultando as adaptacdes a um determinado ambi-
ente, neutras sem efeito algum no processo adaptativo ou podem ser benéficas proporcionando

vantagem ao organismo para se adaptar mais facilmente [11].

Andlises experimentais principalmente feitos com micro-organismos evidenciam com
maior precisdo os efeitos das mutagdes, ja que em todos 0s casos a situagdo ndao € a mesma, pois
dependendo das condi¢des do ambiente, taxa de mutacao, frequéncia e até o tipo de organismo,
pode-se obter resultados favordveis ou ndao. Por exemplo em [12] encontraram que taxas altas
de mutacdo em bactérias Escherichia coli reduz as adapta¢des durante o processo evolutivo,
fazendo que os organismos nao prosperem a qualquer ambiente e produzindo um desequilibro de
efeitos deletérios e benéficos segundo a taxa mutacional. Em outro estudo [13], observou-se que
uma frequéncia alta de mutacdes acumuladas que alteraram o valor adaptativo foram benéficas.
Outro trabalho feito com bactérias no intestino do rato, revelou que altas taxas de mutacao
benéficas permitem uma rapida adaptagdo, prevalecendo até atingir o limiar adaptativo e as
bactérias mutantes que acumularam mutacdes que, embora neutras no intestino do rato, eram

frequentemente deletérias em ambientes secundarios [14].



Tabela 1: Tipos de mutagdes. (Tabela adaptada e retirada de [15], as figuras das mutagdes cromossdmicas
foram retiradas de [16])

Tipo de Mutagdo | Classificagdo Descrigdo
Uma base é adicionada *hAELEN
incorretamente durante a 1) , I
Substiuicao replicagdo e substitui o par . -
na posicao correspondente A glal e

na cadeia complementar.

Um ou mais nucledtidos
Pontuais sdo retirados durante a
replicacdo ou de outra
forma excisados, causando 8 B
alteracdes na composicao
da proteina.

Delecao

Um ou mais nucledtidos
adicionais sdo inseridos
durante a replicacdo do
DNA.

Insercédo

Uma regido de um cromos- } ' :
somo € anexada de forma a -
aberrante a outro cromos- i|| |
somo.

Translocacio

Inversao somo € invertida e reinse-
Cromossoémicas rida

Uma regido de um cromos- J
somo sofre uma perda na
Delecao sua estrutura, ocasionando
a auséncia de todos os ge- <]
nes nessa area.

Uma regido de um cromos- ]] %’I
-

Uma regiio de um cro- j J
mossomo € repetida, resul-
Duplicagao tando num aumento na do-
sagem dos genes naquela
regifo
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Conhecer a origem das espécies e os processos evolutivos € tao importante como entender
a maneira como estdo organizadas e como interagem entre si € com seu ambiente. Uma dessas
interacdes € a competicdo, que acontece quando organismos de uma mesma espécie ou espécies
diferentes competem por recursos essenciais, ou seja, recursos que estejam sendo limitantes no
ambiente para uma determinada espécie. Os recursos podem ser os componentes bidticos ou
abidticos no ambiente, € tudo o que um organismo consome no seu crescimento € manutengao,
de forma que, com o tempo vai tornando-se menos disponivel para outros organismos [17]. A
competi¢cdo pode ser subdividida em dois tipos: competi¢cdo intra-especifica, que € observada
entre seres da mesma espécie e competicao interespecifica, que da-se entre individuos de espécies
diferentes provocando reducao da fecundidade, crescimento e dificultando a sobrevivéncia das

espécies no processo de exploracao pelos recursos [17].

Quando duas espécies competem por um recurso em comum e uma delas € extinta, se
conhece como Principio de Exclusdo Competitiva [17,18]. O principio estabelece que duas
espécies nao podem coexistir no mesmo ambiente onde utilizam os mesmos recursos ambientais,
posto que havera competicao entre elas, podendo ocorrer a extingdo ou migracao de uma delas
para outro ambiente. Embora na natureza existam espécies que podem coexistir quando houver
recursos limitantes. Por exemplo, em [19] fizeram estudos de laboratorio com duas espécies de
diatomdceas de dgua doce (espécies de fitoplancton), as quais competiam por recursos limitantes
o fosfato e o silicato. No estudo observaram uma coexisténcia das espécies competidoras, s6

quando a taxa de crescimento de cada espécie foi limitada por um recurso diferente.

Outros estudos tedricos e experimentais tem sido feitos para compreender a competicao
entre espécies, onde além de considerar recursos limitantes ou o nimero de espécies, incluem
distribuicdo espacial [20-22], ja que um ambiente heterogéneo € um fator causal em sistemas
ecologicos que junto com a dindmica temporal contribuem no crescimento e regulacao das

populagdes, sucessao de comunidades e dinamicas nas mudangas evolutivas [23].

A heterogeneidade do habitat € um assunto debatido na ecologia, posto que se assume que
habitats estruturalmente complexos podem fornecer mais nichos e formas diversas de explorar
0s recursos no ambiente e desta forma aumentar a diversidade [24-26]. Além disso, uma area

mais heterogénea proporciona condi¢des adequadas para um numero maior de espécies com



diferentes requisitos ecologicos, mas isto € aplicavel nas teorias de diversidade de espécies
baseados em nichos [27]. Estudos tedricos e empiricos mostram que a diversidade pode aumentar
ou diminuir com a heterogeneidade. Por exemplo, no estudo feito em [26] investiga-se o impacto
do nivel de disponibilidade de recursos (posi¢ao da comunidade ao longo de um gradiente de
severidade ambiental) na relacdo da diversidade e a heterogeneidade, num modelo espacial que
incorpora uma troca entre habilidades de competicdo e tolerancia ao estresse entre as espécies.
Como resultado encontraram dois comportamentos diferentes na relacdo da diversidade e a
heterogeneidade que depende da posi¢do da comunidade ao longo do gradiente ambiental, um
resultado positivo foi observado nos extremos do gradiente de severidade ambiental, enquanto
que, nos niveis intermedidrios surgiu uma relacdo unimodal. Este efeito unimodal na relacdo
da diversidade de espécies e a heterogeneidade também tem sido observado em [22,27]. Outro
estudo apresentado em [28] analisa a influéncia da heterogeneidade ambiental no comportamento
e sucesso de reproducdo de uma espécie de gaivota, onde como consequéncia da heterogeneidade
no ambiente a espécie percorria maiores distancias na procura de alimento, portanto ficavam
mais tempo longe da comunidade, isto causava uma maior dispersio da espécie comprometendo

a sua reproducao.

Apesar dos resultados que questionam o paradigma da heterogeneidade no ambiente,
exitem estudos que demostram que a heterogeneidade do habitat e nos recursos, pode promover
a coexisténcia entre espécies, especialmente se elas diferem de certas caracteristicas fisicas e

metabdlicas [29].

Na natureza existem condi¢Oes que restringem uma determinada peculiaridade de certa
espécie, denominados trade-off, estes tem sido muito investigados no contexto da histdria de
vida pois permitem uma melhor compreensao da dindmica ecoldgica evolutiva [30, 31]. Os
trade-offs sao geralmente concebidos como relacionamentos estaticos confidveis: mais disso
menos daquilo [31], por exemplo melhorar o desempenho de uma caracteristica especifica,
implica uma diminuicao do desempenho em outra [32]. Por isso, € possivel evidenciar quio boa

ou ndo, poder ser uma espécie num determinado ambiente, interacdo ou condicdo de estresse.

Uma variedade de trade-offs sao evidenciados na natureza, tais como os interespecificos

considerados requisitos na coexisténcia de comunidades em pequenas escalas, exemplos de
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trade-offs em escala local incluem: uso diferencial de recursos, susceptibilidade a predadores, e

aptidao num ambiente temporalmente varidavel [33].

A Figura 2 mostra de forma ilustrativa a influéncia dos frade-offs no ciclo de vida das
plantas, onde a atribui¢ao de recursos limitantes a uma caracteristica como o crescimento, tem

uma consequéncia negativa para a defesa ou a reproducao que requerem o mesmo recurso [34].

- y W:) .
= Reproducio
Y Crescimentog
| “~ Historia de Vida~" ' -
(A)
Crescamento
| Def
(B)

Defesa

( ‘n‘iM'

©
Reproducio

Crescimente

Def

esa

Figura 2: Trade-off no ciclo de vida das plantas. Em (a) o crescimento € uma atividade que demanda uma boa
quantidade de recursos para se manter durante o processo, mas o aumento dos investimentos no crescimento
pode comprometer as respostas de defesa a curto prazo. Em (b) um aumento na defesa, reduz a capacidade
de crescimento que gera efeitos negativos no crescimento e na reproducdo. Em (c) grandes investimentos
em reproducdo dificultam o processo de crescimento e defesa. Mesmo assim, as plantas sdo geralmente
adaptadas para florescer e produzir frutos durante a maior parte do ano, dependendo do nivel organizacional
e fatores favordveis. Mas este processo se pode ver comprometido, se estressores bidticos e/ou abidticos
aparecerem durante a reproducdo. Figura adaptada e retirada de [34])

Modelos tedricos e empiricos levam em consideracdao o uso de trade-off, sejam para
aquisi¢do e utilizacdo de diferentes recursos, que interfere em processos de especializacdo e
aptidao das espécies [30,35], para estudar processos de competi¢do que permitem coexisténcia de
espécies [20], nas andlises com micro-organismos onde o potencial do trade-off nas qualidades

no uso do recursos, permite a explicacdo de padrdes da estrutura da comunidade microbiana,
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diversidade, dinamica temporal e impactos biogeoquimicos [36], para evidenciar as limitacdes
dadas pelos frade-offs em caracteristicas importantes de bactérias [37] ou para tolerar algum
fator abidtico estressante como a temperatura, seca ou pH [33,38]. No capitulo 2 explicamos o

porque e como foi implementado o uso de trade-off em nosso trabalho.

Entender o comportamento evolutivo da diversidade de espécies, requer uma analise
minuciosa das mudangas que acontecem com o passar do tempo, devido a que na maioria dos
casos uma mudanga no instante de tempo atual depende das alteracdes que aconteceram no
passado. Para efetuar essas andlises existem modelos estatisticos que permitem descrever estes
tipos de comportamentos, como € o caso da distribuicdo exponencial esticada. A distribuicdo
exponencial esticada manifesta-se em diferentes contextos matematicos como a distribui¢cdo
simétrica a-estdvel de Lévy, ou como o complemento da distribui¢do cumulativa de Weibull

[39—-41].

A funcdo exponencial esticada foi introduzida em 1854 por Rudolf Kohlrausch para
interpretar o relaxamento da carga em um frasco de Leyden [40,42] e em 1970 Graham Williams
e David C. Watts, desenvolveram uma expressao equivalente para descrever o espectro dielétrico
de polimeros [43], de forma que, as vezes na literatura se costuma referir a esta funcao, como
funcao Kohlrausch-Williams-Watts (KWW) [40,44-46]. A KWW permite representar dados
numéricos e experimentais de relaxamento em polimeros, coldides e vidro de spin [46]. Com
o tempo, a funcdo exponencial esticada demonstrou ser mais apropriada na modelagem dos

processos associados com o relaxamento e decaimento do que a fung@o exponencial padrao [47].

Cabe mencionar outras aplicagdes da fun¢do exponencial esticada no estudo de fenomenos
fisicos tais como: fendmenos de flutuacdo em sistemas complexos [48], dependéncia da
concentracao de coeficientes de difusdo e viscosidade em polimeros[49], no decaimentos da
luminescéncia em diodos emissores de luz [50], nas estatisticas de tempos de recorréncia [51],
nas anélises de distribui¢des de intervalos de tempo num modelo de dobramento de proteinas
[52], entre outros [39, 53]. Assim como existe uma variedade de usos nas ciéncias fisicas, a
funcdo exponencial esticada também € utilizada em outras dreas como por exemplo: nas andlises
de estatisticas sécio-econdmicas [54], no estudo da distribui¢do do tempo recorrente de guerras

na antiga China [55], nas andlises do “sucesso” de cientistas e musicos [56] e para quantificar as
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curvas de sobrevivéncia e mortalidade de tiranossauros utilizando a func¢do exponencial esticada

modificada [57], que se desenvolveu também para quantificar demografia humana [41].

No capitulo 3 apresentamos a forma da funcdo exponencial esticada que utilizamos para
modelar o comportamento das flutuacdes temporais da diversidade apresentada pelo ecossistema

que modelamos.

1.1 Objetivo da Tese

Com a necessidade de entender problemas de organizacdo em ecossistemas ou simples
curiosidade de entender como funcionam os processos evolutivos na natureza e as interagdes
ecoldgicas, surge o interesse da utilizacdo de modelos mateméticos ou computacionais, que
junto com a experimentacao proporcionam mais informa¢do do comportamento de tais situagdes
e sdo fundamentais na ecologia atual. Neste sentido, o objetivo de nosso trabalho € estudar o
comportamento da diversidade de espécies num ecossistema modelado computacionalmente,
com certas caracteristicas tais como competicao por recursos, heterogeneidade no ambiente dada

pela correlag@o na distribui¢do dos recursos e probabilidade de acontecer mutacao nas espécies.

1.2 Estrutura da Tese

Nosso trabalho esta organizado da seguinte forma: no Capitulo 2 descrevemos a forma
como foi construido nosso modelo computacional, para a modelagem do ecossistema com
processos de mutagdo, competicdo e heterogeneidade no ambiente. Em seguida, mostramos os
resultados e andlises obtidos de alguns fatores importantes do contexto ecoldgico que ajudam
a explicar o comportamento das espécies no ecossistema. No Capitulo 3 apresentamos um
estudo diferente direcionado a uma andlise mais estatistica, onde analisamos as flutuagcdes nos
incrementos da diversidade de espécies, e o comportamento entre a diversidade e os valores
de probabilidade de mutac¢ao considerados. Para este propdsito, utilizamos 0 mesmo modelo
computacional descrito no Capitulo 2, para obter os dados a ser analisados. Finalizando no

Capitulo 4 se encontram nossas conclusoes e perspectivas.
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CAPITULO 2

Modelo de Ecossistema

Neste capitulo apresentamos em detalhe como foi realizada a modelagem de um ecossis-
tema através de um modelo estocdstico computacional, onde incluimos competi¢cao por recursos,
heterogeneidade dada pela distribui¢do espacial dos recursos e processo de mutacdo. O capitulo
estd organizado em duas secdes, onde apresentamos o nosso modelo e também os resultados

obtidos e sua anélise.

2.1 Modelo

Construimos uma rede quadrada de tamanho N = L X L com condi¢des de contorno
periddicas. Usamos este tipo de condi¢des de contorno, devido a que nosso interesse € modelar
um sistema que faz parte de um ecossistema maior, e a periodicidade garante que o sistema em
questao tenha um comportamento continuo ao longo de todo o ecossistema. A Figura 3 mostra

de forma ilustrativa uma rede quadrada de lado L = 8.

Figura 3: Rede de tamanho N = 64.
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Distribuimos recursos espacialmente na rede através de relevos fractais, desta forma,

estabelecemos a heterogeneidade no ambiente segundo o nivel de correlaciao dos recursos.

Para a construgao dos relevos, levamos em conta o movimento Browniano fraciondrio que
¢ um dos modelos matematicos mais adequados para estudar os fractais aleatérios encontrados
na natureza (formas montanhosas e nuvens) [58]. O movimento Browniano fracionario é uma
generalizacdo de um processo aleatdrio X(¢), com incrementos Gaussianos e varidncia dada pela
seguinte equagao [58]

var(X(6) = X(11)) o« |6 — 0", 2.1)

onde H tem um valor 0 < H < 1 e é conhecido como expoente de Hurst. Uma caracteristica que
diferencia o movimento Browniano fracionario do movimento Browniano tradicional, € que o

movimento Browniano fracionario possui infinitas correlagdes de longo prazo [59].

Para gerar o movimento Browniano fracionéario usamos o método de sintese espectral
descrito em [58], que consiste na representagdo espectral das amostras do processo X(¢). A
densidade espectral do movimento Browniano varia com a frequéncia f de acordo com S (f) o« fiﬁ

onde 8 = 2H + 1 [60,61].

O movimento browniano fraciondrio pode-se comportar de trés formas diferentes depen-

dendo do valor do parametro H, que indica o nivel de rugosidade no relevo:

e Se H = 0.5 a correlagdo de incrementos passados e futuros desaparece, comportamento
que € caracteristico do movimento Browniano ordindrio. Neste caso se diz que o relevo é

descorrelacionado

e Se H < 0.5 o relevo apresenta uma correlacdo negativa ou anticorrelagdo, ou seja uma
tendéncia crescente no passado implica uma tendéncia decrescente no futuro e uma
tendéncia decrescente no passado, provavelmente gera uma tendéncia crescente no estado

futuro. Desta forma se tem maior rugosidade no relevo.

e Se H > 0.5 o relevo € correlacionado positivamente ou correlacionado, quer dizer que
uma tendéncia crescente no passado implica uma tendéncia crescente no futuro, ou uma
tendéncia decrescente no passado, gera também uma tendéncia decrescente no futuro. De

modo que o relevo apresenta superficies mais suaves.
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A Figura 4 mostra de forma ilustrativa o comportamento dos relevos segundo o valor que

definimos do pardmetro H em nosso modelo.
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Figura 4: Relevos obtidos através do método de sintese espectral. A grade de cores indica as diferencgas de
alturas dos relevo, cores quentes representam quantidades menores de recurso e tonalidades proximas a cor
verde representam quantidade maiores. O mapeamento da projecdo de cada superficie permite exemplificar
a maneira como sao atribuidos os recursos a cada sitio na rede.

Entdo, temos recursos anticorrelacionados (H < 0.5), recursos descorrelacionados (H =

0.5) e recursos correlacionados (H > 0.5). Na rede a quantidade do recurso / disponivel em cada
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sitio 7 vai ser denotado como R; ;.

Cada espécie € caracterizada por um conjunto de constantes de meia-saturagdo denotadas
como Kj;, onde o rétulo / representa o recurso (para nosso caso de estudo consideramos trés
recursos diferentes) e o rétulo j a espécie. A constante de meia-saturacao para um dado recurso
representa a quantidade de recurso necessaria para que a espécie alcance metade de sua taxa de
crescimento maxima. Assim, para cada espécie temos um nimero determinado de recursos e
para um dado recurso corresponde uma constante de meia-saturacao. Obtemos os valores desta

constante K;; por meio de uma distribuicio gaussiana de média 1 e variancia 0.01.

Os valores obtidos da constante de meia-saturacao sao limitados pela implementagdo de

um trade-off definido como

Z Kji =4, (2.2)
=1

em que A € uma constante e € igual ao nimero de recursos usados, j representa a espécie. O
fato de usar o trade-off € para evitar o surgimento de espécies generalistas no uso de todos os

recursos ao mesmo tempo.

Agora introduzimos uma tnica espécie na rede, distribuida nos N sitios. No primeiro
passo da simulacdo escolhemos um sitio aleatoriamente. O individuo que ocupa o sitio morre
com probabilidade m = 0.01, e se isso acontece, o sitio ficard vazio. Se o individuo ndo morre e
se houver a0 menos um sitio vazio na vizinhanca (considerando os quatro vizinhos mais proximos

do sitio como se mostra na Figura 5), o individuo se reproduzird com uma probabilidade igual a

(2.3)

fu = min R; Ri R; )
J = ’

Kjl + Rj ’ sz + Ri2“" Kj[ + Ry
onde R; € o rétulo da disponibilidade do recurso [ no sitio i € Kj; € o rotulo da constante de

meia-saturacao da espécie j para o recurso /. A probabilidade de reproducao depende da forma
em que o individuo aproveita os recursos para se reproduzir. A Equacdo 2.3 € baseada na equagao
de Monod que associa a taxa de crescimento com cada recurso. Ela foi inicialmente proposta

para o crescimento de bactérias em substratos organicos [62].

O min que aparece na Equacdo 2.3 representa a fun¢do minimo que faz referéncia a lei
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de Liebig, também conhecida como lei do minimo, que estabelece que a taxa de crescimento de
um individuo depende da disponibilidade de recursos limitantes. Liebig implementou isto no
crescimento de plantas que dependem dos nutrientes disponiveis s6 em quantidades minimas
[62, 63]. Estudos apresentados em [19, 22, 30, 64] também levam em consideracdo recurso
limitantes e a constante de meia-saturacao que influenciam a taxa de crescimento e reprodu¢do

das espécies.
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Figura 5: Representacdo da vizinhanca de um sitio na rede. O quadrado na cor vermelha indica o sitio
ocupado pelo individuo, e os quadrados em destaque com a cor verde sdo os sitios vizinhos préximos que
podem ser ocupados pela prole do individuo.

Introduzimos agora o processo de mutagdo no modelo. Em cada passo de reproducao,
o individuo sofre uma muta¢do com probabilidade v. Caso ocorra a mutagao, o conjunto de
constantes de meia-saturagao da prole € obtida a partir do conjunto de constantes de meia-
satura¢do do pai, onde um dos valores do conjunto € modificado. O K;; a ser modificado
€ escolhido com igual probabilidade e seu novo valor € obtido a partir de uma distribuicao
Gaussiana cuja média € igual ao valor atual. Estudamos trés casos diferentes para o valor
da variancia dessa distribuicdo, a saber: 0.1, 0.01 e 0.001. Na Figura 6 mostramos de forma

ilustrativa o processo de mutagao descrito.
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K1 K2 K3

Espécie Mutante

Figura 6: Representac@o do processo de mutacdo no modelo.



2. Modelo de Ecossistema 17

Ap6s a modificag@o do valor da constante de meia-saturac@o escolhida durante o processo
de mutacgdo, aplicamos a condi¢do dada na Equagdo 2.2 para o conjunto de constantes de

meia-saturacao do novo individuo, em que utilizamos A igual ao nimero de recursos.

Um passo de tempo da simulag@o corresponde a fazer o procedimento descrito anterior-

mente N vezes. A Figura 7 apresenta o fluxograma da dinamica do modelo.

Verificar se ha sitios
vazios na vizinhanc¢a (4 N Ha sitios Sim_
vizinhos mais préximos vazios?
n=1 do sitio)

Introduzir nos N

sitios da rede uma Nao N&o

Gnica espécie Coloc?l_seu fllho em un}w
dos sitios vazios que é
l escolhido aleatoriamente
Escolher Conj. uma Osito
aleatoriamente um probabilidade m, Sim-| ¢ :
sitio na rede 0 inviduo [ fica vazio
A prole do individuo sofre
mutagdo com certa
v probabilidade
N&o n=N?
Sim
Fim

Figura 7: Fluxograma da dinamica do modelo computacional.

2.2 Resultados

Para a obtencdo dos resultados construimos uma rede de tamanho N = 128 x 128, onde
atribuimos 3 recursos a cada sitio na rede, cuja distribuicdo depende do valor do expoente de
Hurst H, consideramos dois valores de probabilidade de mutagdo 0.001 e 0.0001. Escolhemos
estes valores de probabilidade de mutaciao, porque se usamos valores mais baixos a estes, 0
gasto computacional aumenta devido a que a dindmica do modelo vai-se tornando mais lenta.
Efetuamos 20 simulac¢des independentes para cada conjunto de parametros considerados no

modelo, nas quais efetuou-se 2 X 10° passos de tempo para atingir um regime estacion4rio no
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sistema. Porém para o caso em que a probabilidade de mutagdo e o valor da variancia foram
menores, aumentamos os passos de tempo para 2 X 107 para visualizar o regime estacionério. Na

Figura 8 mostramos os valores dos parametros usados.

> var=0,001 var=0,001
’ var=0,01 var =0,01
B var=0,1 var =0,1
™ var=0,001 var=0,001
v=0,001 H=0,5 - var=0,01 v=0,0001 H=05 var=0,01
B var=0,1 var=0,1
= var=0,001 = var=0,001
H=0,99 tp var =0,01 ——| H=0,99 - var=0,01
- var=0,1 g var =0,1
- var=0,001 - var=0,001
L—| H=0,99999 Ly var=0,01 1 var=0,01
Lgw var=0,1 L var =0,1

Figura 8: Valores dos parametros utilizados nas simulagdes, v € o rotulo da probabilidade de mutacdo, H é o
grau de correlag@o dos recursos e var corresponde ao valor da variancia da distribui¢cdo Gaussiana geradora
de constantes de meia-saturacdo das espécies mutantes.

De nossas simulagdes analisamos alguns fatores importantes do contexto ecolégico que
nods ajudam a estudar a dinamica de nosso modelo de ecossistema, tais como evolucio temporal
da diversidade de espécies, a relacdo espécie-drea, distribui¢do de abundancia e o niimero médio
de espécies em relacdo a heterogeneidade dada pelo grau de correlacdo da distribui¢ao dos
recursos. Nossas andlises foram realizadas no regime estaciondrio, no qual escolhemos um
intervalo de 1 x 10° a 2 x 10° passos de tempo, € no caso onde o niimero de passos de tempo foi

maior, consideramos os tltimos 5 x 10° passos.
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2.2.1 Evolucao Temporal da Diversidade

A diversidade € definida como o niimero de espécies bioldgicas presentes num determi-
nado ecossistema [65]. Por tal razdo € um aspecto de interesse quando se estuda a evolugdo
temporal da mesma, ja que as espécies podem exibir comportamentos e mudancas diferentes
ao longo do tempo, que sdo influenciadas pela competi¢do, aproveitamento dos recursos ou

condi¢des no ambiente.

Em nosso modelo incluimos inicialmente uma tnica espécie na rede, mas com o tempo
novas espécies foram surgindo como se evidencia na Figura 9, que apresenta a evolucao temporal
da diversidade para cada nivel de heterogeneidade, dada pelo grau de correlagdo dos recursos
H. Este surgimento de espécies novas foi dada pela acdo da mutagdo no modelo, que permitia a
geracdo de novas espécies na medida que o sistema evolui. Cada grafico da Figura 9 representa a
média das 20 simulagdes feitas para cada conjunto de parametros considerados. Na Figura 10 e
Figura 11 pode-se visualizar o comportamento da evolucdo temporal da diversidade de espécies

para cada caso analisado junto com seu desvio padrao.

As Figuras 9(a), 9(c) e 9(e) correspondem ao caso em que a probabilidade de mutacdo v é
igual a 0.001. Nestas se mostram pequenas flutuacdes recorrentes do nimero médio de espécies
ao redor de um valor constante, que sdo persistentes em todo o processo evolutivo. No inicio do
tempo se tem um crescimento mais rapido da diversidade, torna-se mais estavel apds instantes

de tempo. Este comportamento € o mesmo para cada valor de H.

Nas Figuras 9(b), 9(d) e 9(f) se tem uma probabilidade de mutagao v igual a 0.0001,
onde vemos que a diversidade média € menor comparada com os outros casos, devido a que €
menos provdvel que uma mutagdo aconteca, ocasionando reducio na geracao de novas espécies.
Observamos que flutuagdes do nimero médio de espécies também sdo pressentes o tempo todo.
Nos primeiros passos de tempo a diversidade média tem um crescimento mais lento, comparado
com 0 caso em que a probabilidade de mutagdo € maior, logo em instantes de tempo posteriores

0 comportamento € mais estavel.
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Figura 9: Evolugdo temporal do nimero médio de espécies para cada valor do parametro H. As figuras
(a), (c) e (e) referem-se a uma probabilidade de mutagdo v = 0.001 e as figuras (b), (d) e (f) referem-se a
probabilidade de mutagdo v = 0.0001.



2. Modelo de Ecossistema

21

250

spécies
L\._)‘
=]

timero médio de e
oy

N

w

2

Ly

s

=%

w

L

L'

=

c

£

L

E

% : o H=0.01_var= 0.001] -
E 50F

=

z r 1

n | L I i
0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06
Tempo

L
le+(6
Tempo

timero médio de espécies

N

200,
1500
100
=001 _var= 0.1
g \ . g i
i Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06
Tempo

w w w
}*) }*) }*)
i s o
=% =% =%
w w w
L) L) L)
=1 =1 =1
o o o
= = =
D k1) b
E e T E o 7 E o
g O H=10.5_var = D.00]] - g =0.5_var=0.01] - g a H=05 _var=0.1] -
E £ St@ £ 50
=1 h=1 =
z z f z ]
0 1 1 1 i 0 1 1 1 i
0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06 0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06
Tempo Tempo
1501 T T T T
w w w
3 3 3 200 —
=% =% =%
w w w
L) L) L)
=1 =1 =1
o o o
= = =
D k1) b
E e E E
£ . = 10.909994 _ g g
g g g
=1 h=1 =
z I» z 1» 1 z
n i L 1 i n | | 1 i n | | \
0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06 0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06 0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06
Tempo Tempo Tempo
250, T T T T 200 T T T T
w w w
3 3 200 3
=% =% =%
w w L w e
11} 11} . 150
3 S 150 3
o o o
= = =
L L L
E ST £ 100§ .- E 100 o
c » H = 009099 _var = 0.001] - =] » H = 099999 _var = 0.01 =] ; o H=099% var=1i1
L7 L7 L7
g E S50 E §
. . | . . . of
0 Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06 * Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06 i Se+03 le+06 1L5e+06 2e+06
Tempo Tempo Tempo

Figura 10: Evolugdo temporal do nimero médio de espécies com seu respectivo desvio padrao para v = 0.001.
Cada gréfico corresponde ao comportamento obtido para cada nivel de heterogeneidade, dada pelo grau de
correlag@o dos recursos H e variancias estudadas.
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Figura 11: Evolug@o temporal do nimero médio de espécies com seu respectivo desvio padrdo para v =
0.0001. Cada grafico mostra o comportamento obtido para cada nivel de heterogeneidade, dada pelo grau de
correlagdo dos recursos H e variancias estudadas.

Na Figura 9 para os casos em que a probabilidade de mutacdo € menor percebemos
que o nimero médio de espécies € menor para H = 0.01 devido a que o ambiente possui uma
distribuicao de recursos muito heterogénea. Com base neste resultado analisamos a evolucao
temporal da diversidade para diferentes valores de H como se mostra na Figura 12, considerando

como probabilidade de mutacio v = 0.0001 e valor da variancia da constante de meia-saturagao
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das espécies mutantes 0.1. Na figura se observa que quanto mais heterogénea seja a distribui¢ao
dos recursos (recursos anticorrelacionados H = 0.01) menos diversidade vamos encontrar nesses
ambientes. Observamos um crescimento do nimero médio de espécies com H até H = 0.99,

seguido de um decrescimento para H = 0.99999.
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Figura 12: Evolucdo temporal do nimero médio de espécies para diferentes valores H, com probabilidade
de mutacdo v = 0.0001 e valor da variancia da constante de meia-saturagio 0.1.

Por outro lado, analisamos de forma qualitativa o comportamento da constante de meia-
saturacdo K das espécies, jd que segundo o comportamento da distribui¢do final desta constante
(ver Figura 13), temos valores maiores de K quando a variancia € maior, indicando a existéncia
de mais espécies fracas que nao apresentam uma forte competi¢ao entre elas e conseguem
prevalecer independentemente das condi¢cdes no ambiente (deixando claro que a competi¢dao
das espécies no modelo € pelo espaco). Além disso, percebemos, por meio da distribui¢ao dos
valores das constantes de meia-saturacdo, que ambientes com heterogeneidade intermediaria
(0.5 < H £0.99999) permitem a coexisténcia de espécies com taxas de reproducio mais baixas.
Para ter uma melhor ideia do nimero de espécies que existem nestes ambientes e como elas estao
dispersas na rede, no apéndice A apresentamos a distribuicao das espécies na rede em intervalos
de 200.000 passos de tempo, para todos os casos analisados. Nestas figuras podemos observar

as espécies existentes representadas por cores diferentes, e como a medida que o tempo passa,
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vao-se posicionando na rede segundo os critérios de nosso modelo. Também € possivel apreciar

a grande quantidade de espécies que surgem quando a probabilidade de mutagdo € maior.
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Figura 13: Distribui¢do das constantes de meia-saturagio K ;; das espécies, para o caso em que a probabilidade
de mutacdo v = 0.0001. Estas distribui¢des sao o resultado de sé uma simulag@o.
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2.2.2 Relacio Espécie-Area

A relacdo espécie-area é comumente usada para o estudo da biodiversidade e processos
de conservacao, ja que através dela € possivel conhecer como a riqueza de espécies se comporta,
a medida que a drea aumenta ou diminui. Além disso, serve como ferramenta para estimar a
extincdo de espécies dada pela perda de drea ou mudancas climaticas [66—68]. Em 1859 H.C
Watson obteve a primeira relacao espécie-area para plantas de Gra-Bretanha [69], observando
que com cada aumento na drea a riqueza das espécies aumentava até atingir um nimero maximo

delimitado com a area maior.

O quimico sueco Olaf Arrhenius precursor da ecologia da paisagem em 1921 formalizou
matematicamente a relacao espécie-area, como uma fungio do tipo lei de poténcia que permite

comparar a riqueza de espécies (S) com o tamanho da area (A) da seguinte forma [22,69-71]

S =AY, (2.4)

onde ¢ € uma constante e z adota um valor no intervalo entre O e 1.

O comportamento da relagdo espécie-area e valores obtidos de z diferem segundo o tipo
de espécie estudada na area [67], a contagem do nimero de espécies na drea estabelecida [72], a
escala da area (ilhas ou continentes) [73], ou se as areas sao continuas ou isoladas [74], entre

outros.

Na Figura 14 pode-se observar a relacdo espécie-area do estudo feito em [67] para trés
espécies diferentes de vertebrados, aves, anfibios e mamiferos na escala de continentes. Para
gerar esta relacdo, os autores definem o tamanho da 4rea baseados no método de quadrados
aninhados [72], que permite incluir uma série de quadrados de tamanhos diferentes, posicionados
de tal forma que todos tenham um ponto em comum, assim a drea amostrada de menor tamanho
€ incluida nas dreas sucessivamente maiores. Nesta relagdo se evidencia que as aves apresentam

uma maior riqueza de espécies por drea do que para mamiferos e para anfibios.
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Figura 14: Relacdo espécie-drea nos cinco continentes para trés espécies diferentes de vertebrados, (a)
anfibios, (b) aves e (c) mamiferos. O S representa o nimero médio de espécies e A a drea em km?. Fi-
gura adaptada e retirada de [67].

Em nosso modelo para construir a relacdo espécie-area temos em conta a quantidade de

espécies obtidas ap6s 2 x 10° ou 2 x 107 (para o caso em que foi necessdrio um tempo maior para

que o sistema se estabilizara) passos de tempo de cada uma das 20 simulagdes. Com a finalidade

de obter uma média do nimero de espécies em cada drea, subdividimos a rede em sub-redes de

menor drea e contamos o nimero médio de espécies encontradas em cada uma delas. De modo

que, para a rede de 16384 sitios, temos sub-redes de drea a = 4, 16, 64,256, 1024, 4096, como se

observa na Figura 15, onde apresentamos algumas das areas estabelecidas.
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Figura 15: Defini¢ao da area para a contagem da diversidade média na rede de tamanho N = 16384, onde se
mostram algumas das sub-redes definidas. A cor branca sdo sitios vazios e as demais cores representam as
diferentes espécies.

Na Figura 16 se apresenta o comportamento geral da relacdo espécie-area na escala
log-log sem nenhum tipo de ajuste, para cada valor de H onde cada caso possui os trés valores
de variancias estudadas. Observa-se que quando a probabilidade de mutacao € igual a 0.001
nao h4 diferencas consideraveis entre cada caso analisado do nimero médio de espécies para
areas menores € maiores. Porém quando a probabilidade mutacdo € 0.0001 se percebe que a
medida que aumenta-se a drea, o nimero médio de espécies € um tanto menor para ambientes

com recursos anticorrelacionados (ver figura sobreposta da Figura 16).

Nas Figuras 17 até 20 a seguir, pode-se observar separadamente os ajustes estimados
para cada relagcdo espécie-drea, correspondente as diferentes heterogeneidades dadas pelo grau
de correlacdo dos recursos H. Nestas figuras se distinguem dois regimes em lei de poténcia em
que S ~ A? para dreas pequenas e grandes. Vemos que para dreas grandes o ndmero de espécies
€ maior quando a probabilidade de mutacgdo € alta, independentemente da heterogeneidade do
ambiente e do valor de variancia utilizada. Em dreas pequenas observamos uma menor riqueza

de espécies especialmente quando a probabilidade de mutagado € baixa.
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Figura 16: Relacdo espécies-drea para cada nivel de heterogenidade H, todos eles como os trés valores de
variancia utilizados e probabilidade de mutacdo v = 0.001 e v = 0.0001 respectivamente.
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Dos ajustes feitos, obtivemos os valores do expoente z que se encontram registrados na
Tabela 2. A partir destes valores calculamos o valor médio de z tanto para dreas pequenas como

para areas grandes. Notamos que os valores das inclina¢des dadas pelo expoente € maior para

areas grandes, quando as espécies tem uma maior probabilidade de mutagao.

Tabela 2: Valores do expoente z.

v =0.001 v = 0.0001
H Var p p p p
z Area pequena z Area grande z Area pequena z Area grande

0.001 0.41 +0.02 0.71 + 0.01 0.29 + 0.01 0.49+ 0.01
0.01 0.01 0.42 + 0.02 0.71 + 0.01 0.29 + 0.01 0.50 + 0.01
0.1 0.40 £ 0.02 0.70 £ 0.01 0.28 £ 0.01 0.48 +£0.01
0.001 0.42 + 0.02 0.72 + 0.01 0.30 + 0.01 0.54 + 0.02
0.5 0.01 0.42 +£0.02 0.72 £ 0.01 0.30 +£0.02 0.55 +£0.02
0.1 0.40 £ 0.02 0.71 £ 0.01 0.30 £ 0.02 0.55 +£0.02
0.001 0.42 +£0.02 0.73 £ 0.01 0.30 £ 0.02 0.55 £ 0.02
0.99 0.01 0.41 +£0.02 0.72 £ 0.01 0.30 +£0.02 0.55 +£0.02
0.1 0.39 + 0.02 0.71 + 0.01 0.30 + 0.02 0.55 + 0.02
0.001 0.42 +£0.02 0.72 £ 0.01 0.29 £ 0.02 0.54 £ 0.01
0.99999  0.01 0.41 + 0.02 0.72 + 0.01 0.30 + 0.02 0.55 +0.01
0.1 0.39 + 0.02 0.71 + 0.01 0.30 + 0.02 0.55 + 0.02
Valor médio de z 0.41 +0.01 0.72 + 0.01 0.30 + 0.01 0.54 £ 0.03
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Figura 17: Relacdo espécies-drea para H = 0.01. Em (a), (c), (e) a probabilidade de mutagdo é v = 0.001 e
em (b), (d) e (f) a probabilidade de mutacdo € v = 0.0001.
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Figura 18: Relag@o espécies-area para H = 0.5. Em (a), (¢), (e) a probabilidade de mutagdo é v = 0.001 e em
(b), (d) e () a probabilidade de mutagdo é v = 0.0001.
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Figura 19: Relag@o espécies-area para H = 0.99. Em (a), (c), (e) a probabilidade de mutacéo € v = 0.001 e
em (b), (d) e (f) a probabilidade de mutacdo é v = 0.0001.
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Figura 20: Relacdo espécies-area para H = 0.99999. Em (a), (c), (e) a probabilidade de mutagdo ¢ v = 0.001
e em (b), (d) e (f) a probabilidade de mutagédo € v = 0.0001.

Na Figura 21 ¢ apresentado o comportamento do expoente z para diferentes valores de

probabilidade de mutacdo v. Na figura observamos um comportamento crescente de z tanto para
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areas pequenas como para dreas grandes, na medida que € o valor da probabilidade de mutacao
aumenta. Vemos também que para valores de probabilidade de mutacdo muito pequenos ou

muito altos o valor do expoente z € invariante com o tamanho da drea.
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Figura 21: Numero médio do expoente z em fung@o da probabilidade de mutacdo v.

2.2.3 Distribuicao de Abundancia

As distribui¢des de abundancia das espécies sdo uma ferramenta bastante util que permi-
tem recompilar toda a informacao recolhida de uma comunidade. Com estas € possivel definir

quao abundante ou rara € uma espécie, dependendo da quantidade de individuos que a compde.

As Figuras 22 e 23 mostram os diagramas de frequéncia da abundancia das espécies,
para quando temos uma probabilidade de mutacao v = 0.001 e para quando v = 0.0001
respectivamente. Estes graficos estdo organizados da esquerda para direita do menor valor de
variancia para o maior valor, para cada um dos ambientes diferenciados pelo grau de correlagio

dos recursos H.

Das distribui¢cdes da Figura 22, observamos a presenca de espécies com populagdes
de todos os tamanhos para todos os casos analisados. Também se notam dois picos, um para

espécies com populagdes muito pequenas e outro para populacdes grandes.

Nas distribui¢des de abundancia da Figura 23 visualizamos a presenca de espécies com

tamanhos populacionais pequenos, médios e grandes. Um pico para espécies grandes € observado.
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Nota-se um pronunciamento deste pico com o aumento da variancia e também com o aumento

do grau de correlacao da distribui¢c@o de recursos H.
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Figura 22: Nimero de espécies com tamanho de populag¢do n(N) em fun¢@o do logaritmo natural do tamanho
da populagdo (N), para o caso em que v = 0.001.
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Figura 23: Numero de espécies com tamanho de populacdo n(N) em fun¢do do logaritmo natural do tamanho
da populacdo (N), para o caso em que v = 0.0001.
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Finalmente como parte das andlises da diversidade de espécies, construimos a relagdo do
nimero médio de espécies em funcdo do grau de correlagdo da distribui¢do dos recursos dado
pelo parametro H, exibida na Figura 24. Na figura apresentamos a relagao para cada um dos
valores de variancia, organizadas de maior a menor valor e as figuras sobrepostas corresponde ao

zoom da figura nos pontos em que H ~ 1.

Na Figura 24(a) observamos que o nimero médio de espécies € menor quando o valor
de variancia € 0.1, e um leve decrescimento da diversidade se d4 neste caso quando o ambiente
torna-se menos heterogéneo (H ~ 1) (ver Figura sobreposta da Figura 24(a)). A perda de
diversidade pode ser causada pelo fato de que, como a taxa de mutacdo € maior, a geracao
de espécie € mais frequente e por conseguinte a geracao de espécies com probabilidade de
reproducao baixa pode aumentar, dado que no modelo variancias maiores proporcionam valores
da constante de meia-saturagao mais altos. Dessa forma, espécies com conjuntos de constantes
de meia-saturagdo mais baixas levam as outras a extin¢cdo. Para os casos em que o valor da
variancia € 0.01 e 0.001 a diversidade é maior independentemente do grau de correlacdo da

distribui¢ao dos recursos H.

Na Figura 24(b), o nimero médio de espécies € menor e aproximadamente 0 mesmo
para ambientes com recursos anticorrelacionados (H = 0.01) sem importar o valor da variancia.
Visualizamos um aumento da diversidade para valores de variancias maiores quando o ambiente
possui recursos descorrelacionados e correlacionados. Na figura sobreposta da Figura 24(b), o

numero médio de espécies decresce para ambientes medianamente homogéneos (H = 0.99999).
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Figura 24: Nimero médio de espécies em funcdo do grau de correlacdo H da distribui¢io dos recursos.
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CAPITULO 3

Analise Estatistica da Evolucao Temporal

da Diversidade de Espécies

Neste capitulo apresentamos uma abordagem estatistica para entender o comportamento
da distribuicao das flutuagdes da evolugao temporal da diversidade. Para isto comegaremos
mostrando algumas caracteristicas da distribuicdo que utilizamos para modelar o comportamento
dos dados da série temporal do processo evolutivo da diversidade de espécies. Em seguida
descrevemos a maneira como foi construido nosso processo de andlise e geracao dos respectivos

gréficos.

No capitulo 1 mencionamos que os processos evolutivos s3o sistemas que possuem
memoria, devido a que o presente depende de alguma situacao do passado, e de fato os processos
evolutivos numa determinada espécie dependem das caracteristicas ou condicdes no instante
de tempo anterior, dado que, qualquer fator que seja alterado, é condicionante para o processo

evolutivo da espécie.

Para conseguir modelar o comportamento destes processos com memoria usamos a
distribui¢do exponencial esticada, por ser a melhor distribui¢do em proporcionar um ajuste
adequado dos dados quando seguem este tipo de comportamento. Por exemplo, no estudo
apresentado em [75], os autores estudaram a dinamica comportamental e emocional de duas
pessoas tentando resolver um conflito, onde varios grupos de duas pessoas foram convidadas a
falar por um tempo especifico, para tentar atingir algum consenso em relacdo a um assunto de

discordia. Os autores determinaram uma fun¢do densidade de probabilidade da durag¢do de tempo
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usado em cada estado comportamental exibido pelas pessoas, que foi dada pela exponencial
esticada, indicando que a probabilidade de mudar de um estado de comportamento para outro

em cada momento, depende da quantidade de tempo j4 utilizado nesse estado.

Em andlises de flutua¢des também consideram a distribuicdo exponencial esticada como
uma alternativa para o ajuste do comportamento dos dados, como o caso apresentado em [76,77].
Em [76] usa-se um modelo estocastico hierarquico que incorpora teoria de turbuléncias para
descrever as distribui¢des da flutuacdes de intensidade num laser de fibra aleatério. A partir da
andlise das séries temporais de méximas intensidades, e o uso dos incrementos que denota as
flutuacdes de intensidades maximas de espectros Opticos sucessivos, conseguiram demostrar
trés comportamento diferentes, o primeiro um comportamento gaussiano abaixo do limiar, o
segundo uma mistura de distribui¢des com caudas que decaem exponencialmente proximas ao
limiar e por ultimo uma mistura de distribuicdes com caudas exponencialmente esticadas acima

do limite.

Em [77] estuda-se o campo magnético escalar da superficie da terra, cujas medicdes sao
feitas por magnetometros a profundidades do fundo oceénico por um periodo de varios dias. Os
dados da série temporal do campo magnético foram analisados para extrair flutuacdes ambientais
que variam lentamente. Os autores encontraram que as flutuacdes do campo magnético da
Terra tinha possivelmente uma distribui¢cdo que nao era gaussiana ou exponencial, mas uma

distribui¢do aproximada pela exponencial esticada.

A funcao densidade de probabilidade da distribuicao exponencial esticada é definida

como [53,75,77]

f)=Ae®  _co<x<oo; 1 <fB<2, (3.1)

onde A e B sdo constantes positivas e o expoente 5 € diferente em cada caso. Em outras
situacoes utiliza-se uma forma diferente da funcdo exponencial esticada, na qual considera-se
um parametro de relaxamento e 0 < 8 < 1 [39,47,78,79]. Para efetuar nossas andlises adotamos

a forma dada pela Equacgao 3.1.



42

Normalizando a Equacgdo 3.1 podemos encontrar a constante A,
f fydx =1,

de modo que

u=BxX¥ =  du=pBB¥dx
1 1
B B
X = u_l =  dx=- ~du,
B BB?
entao
2 00
Al = — e‘”ué_ldu,
BB? Jo

usando a defini¢do da fungdo Gamma I'(z) = fooo e~“u*'du, R(z) > 0, obtemos

ol
BgBs \B

(3.2)

Para determinar a constante B € necessdrio calcular o menor momento ndo nulo da fun¢ao
2

densidade de probabilidade da distribui¢do exponencial esticada, que corresponde a variancia o

[53], de onde se tem
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T
()
isolando B, ,
3 3
B= Fl(ﬁ) (3.3)
r(3)o
Agora substituindo B na equacao 3.2,
1
_5|rG) o
2 rgy] |

encontramos a forma final da constante A. Para mais detalhes das caracteristicas estatisticas da

distribui¢do exponencial esticada e dos processos matematicos ver [53].

Para a obtenc¢do de nossos resultados usamos o mesmo modelo computacional descrito
no capitulo 2. Utilizamos redes de tamanhos diferentes em que consideramos como parametros
de correlacdo da distribui¢ao dos recursos H = 0.01 e H = 0.5. Também optamos por usar como
valores da variancia para a geracdo das constantes de meia-saturagdo das espécies mutantes

var = 0.001 e var = 0.1, e definimos valores diferentes para a taxa de mutagao v.

Como resultados obtivemos os histogramas dos incrementos da diversidade de espécies,
gerados através da série temporal do processo evolutivo, e analisamos 0 comportamento que
apresenta a diversidade de espécies em relagdo aos valores de taxa de mutacao v usados. Estes
resultados podem ser visualizados na se¢des a seguir, onde fazemos uma descricao mais detalhada
da maneira como foram construidos e mostramos os graficos obtidos junto com sua respectiva

discussao.
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3.1 Histogramas dos Incrementos da Diversidade

Para obter os dados com os quais construimos os histogramas, efetuamos uma simulagao

com 1 x 10° passos de tempo (fazendo a contagem de um a um) para cada caso a ser analisado.

Nessas andlises nosso interesse sao as flutuagdes que acontecem passo a passo na evolugao
temporal da diversidade espécies, assim nas simulacdes nao foi necessario definir uma maior

quantidade de passos de tempo até a série chegar ao estado estaciondrio.

Geramos os histogramas seguindo o procedimento que se mostra na Figura 25, depois

realizamos os ajustes dos graficos usando a distribuicao exponencial esticada.

Os graficos apresentados na Figura 25 correspondem a série temporal da diversidade de
espécies obtida quando consideramos uma rede tamanho N = 64 X 64, probabilidade de mutagcao
v =1 x 1073 e valor de variincia para a geracio das constantes de meia-saturacio das espécies
mutantes var = 0.001. O histograma com o ajuste dado pela distribuicao exponencial esticada

pode-se visualizar na Figura 26.
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Figura 25: Procedimento para a construcdo dos histogramas dos incrementos da diversidade.
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Figura 26: Histograma dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 64 x 64, probabilidade de mutacio v = 1 x 1073 e variancia var = 0.001.

Na Figura 26 quando 8 = 1.0 o comportamento corresponde a uma distribui¢ao ex-
ponencial padrdo, para § = 1.15 pode-se visualizar um melhor ajuste dos dados regidos pela
distribui¢do exponencial esticada, e com = 2.0 o comportamento € caracteristico de um
distribui¢do gaussiana. Um comportamento similar para outro caso de estudo foi observado
em [77], sO que neste a func¢do distribui¢io de probabilidade mostrava uma boa descri¢do pela

exponencial esticada com 8 < 1.

As Figuras 27 até a 34 apresentam os diferentes histogramas na escala semi-log dos
incrementos da diversidade de espécies, para cada tamanho de rede construida e valores de

probabilidade de mutagao considerados.

Nas Figura 27 a 30 independentemente do grau de correlagdo da distribuicao de recursos
que se tenha no ambiente e do valor da varidncia usado na geracdo das constantes de meia-
saturacdo das espécies mutantes, encontramos que para valores de probabilidade de mutacao
menores, o comportamento dos dados é ajustado pela distribuicdo exponencial esticada com
valores do expoente 1 < 8 < 2 e para valores de mutacdo maiores, o ajuste dos dados mostra um

expoente 8 = 2, que segue um comportamento gaussiano.

Na Figura 28 nio mostramos o comportamento para o caso de mutacio v = 1 x 107,

porque ndo havia um ndmero de pontos suficiente e ndo foi possivel fazer nenhum ajuste.
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Figura 27: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 128 X 128, coeficiente de correlacio da distribuicdo dos recursos H = 0.01, var = 0.001 e
valores diferentes de probabilidade de mutacgdo v.
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Figura 28: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 128 x 128, coeficiente de correlacdo da distribuicao dos recursos H = 0.5, var = 0.001 e
valores diferentes de probabilidade de mutacgdo v.
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Figura 29: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 128 X 128, coeficiente de correlagdo da distribuicdo dos recursos H = 0.01, var = 0.1 e valores

diferentes de probabilidade de mutagdo v.
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Figura 30: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 128 X 128, coeficiente de correlacio da distribuicao dos recursos H = 0.5, var = 0.1 e valores
diferentes de probabilidade de mutacdo v.
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Figura 31: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 256 X 256, coeficiente de correlacio da distribuicdo dos recursos H = 0.01, var = 0.001 e
valores diferentes de probabilidade de mutacdo v. A linha na cor preta corresponde ao ajuste com g = 2.0.
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Figura 32: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 256 x 256, coeficiente de correlacdo da distribui¢do dos recursos H = 0.5, var = 0.001 e
valores diferentes de probabilidade de mutacdo v. A linha na cor preta corresponde ao ajuste com g = 2.0.
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Figura 33: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 256 x 256, coeficiente de correlagdo da distribui¢do dos recursos H = 0.01, var = 0.1 e valores
diferentes de probabilidade de mutacao v. A linha na cor preta corresponde ao ajuste com g8 = 2.0.
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Figura 34: Histogramas dos incrementos da diversidade de espécies na escala semi-log, para uma rede de
tamanho N = 256 X 256, coeficiente de correlacio da distribuicao dos recursos H = 0.5, var = 0.1 e valores
diferentes de probabilidade de mutag@o v. A linha na cor preta corresponde ao ajuste com 8 = 2.0.
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O comportamento observado nas Figuras 31 a 34 € similar aos histogramas construidos
para arede de tamanho N = 128 x 128, jd que, quanto menor a probabilidade de mutagao utilizada
no processo evolutivo, o ajuste dado pela distribui¢do exponencial esticada mostra valores do
expoente 8 ~ 1. Com este resultado pode-se dizer que as espécies geradas sdo parecidas, ou
seja nosso sistema nao apresenta uma perda de memoria. Por outro lado, quando aumentamos
a probabilidade de mutagdo, vemos que S = 2, de forma que, as espécies que continuamente
surgem pelo processo evolutivo, sdo cada vez mais diferentes. Entdo neste caso nosso sistema se

comporta como um processo de Markov.

Na Figura 35 visualiza-se o comportamento apresentado pelo expoente S de ajuste
em func¢do dos diferentes valores de probabilidade de mutacdo v, para a rede de tamanho
N =256 x 256. Nesta Figura, encontramos dois regimes em lei de poténcia em que 8 ~ v“, cujo
comportamento € similar mesmo variando o valor de H e a variancia. No primeiro regime vemos
que para valores de probabilidade de mutacao menor, o expoente 8 apresenta um comportamento
crescente a medida que aumenta o valor da probabilidade de mutagcdo v. Porém, para uma
probabilidade de mutagao alta, se observa uma mudanga no comportamento, tornando-se uma

relagdo constante entre S e v.
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Figura 35: Relag@o do expoente 8 do ajuste e os diferentes valores de probabilidade de mutagdo v usados na
rede de tamanho N = 256 X 256 na escala log-log.

3.2 Diversidade de Espécies em Funcao da Probabilidade de

Mutacao

Nesta secdo analisamos a diversidade de espécies em relacao a probabilidade de mutacao.

Para isto, realizamos o procedimento descrito a seguir.

1. Geramos redes de tamanho diferente N = L X L, neste caso definimos L = 64 ¢ L = 128,

com H = 0.01, H = 0.5, var = 0.001, var = 0.1 para cada rede e consideramos diferentes

valores de probabilidade de mutagdo.

2. Efetuamos 20 simula¢des independentes para cada valor de probabilidade de mutagdo, de



3. Andlise Estatistica da Evolugao Temporal da Diversidade de Espécies 55

nossas simulagdes escolhemos uma amostra do nimero de espécies nos ultimos 500000

passos de tempo.

3. De cada uma das 20 simulac¢des calculamos a média do numero de espécies no intervalo

estabelecido.

4. Calculamos .

Si
Smax;’

Yi (3.5)

onde S € a média do numero de espécies determinada no passo 3, S max corresponde a o

valor maximo na amostra e o subindice i faz referencia a cada uma das 20 simulagdes.

5. Definimos um S dado como 2%
& Yi
S = =, 3.6
Z] 5 (3.6)
que representa a média do calculo feito no passo 4. O N na Equagao 3.6 corresponde ao

total das simulagdes feitas.

As andlises nesta se¢ao foram efetuados quando as séries da evolug¢do temporal da diversidade de
espécies exibiam um comportamento estavel. Percebemos que para probabilidades de mutagdo
maiores da ordem dos 1073 as séries convergem mais rapido ao equilibrio, desta forma o niimero
maximo de passos de tempo foi de 1 x 10°. Para os casos em que a probabilidade de mutacdo
foi menor da ordem dos 10~* tardavam mais para se estabilizar, de maneira que, foi necessario

definir um total de 2 x 107 passos de tempo para estes casos.

A Figura 36 apresenta o comportamento de S, em funcio dos valores de probabilidade de
mutagio v utilizados, para cada tamanho de rede gerada. Observamos um méximo para S quando
se tem valores muito pequenos de probabilidade de mutagdo, posteriormente um decrescimento
no comportamento € evidenciado. Mas na medida que aumenta a probabilidade de muta¢@o no

sistema, o S apresenta um suave crescimento.
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Figura 36: S em fungio da probabilidade de mutagdo v, para cada tamanho de rede N = L x L geradas.

O comportamento visualizado na Figura 36 aporta informac¢do da variabilidade de
espécies no sistema, j que para valores de probabilidade de mutagdo menores da ordem de 1078,
é pouco provével gerar diferentes espécies novas. Por conseguinte o valor médio (S) e o valor
maximo (S max) é o mesmo na Equagio 3.5 e faz que S seja igual ou préximo a um. No entanto,
quando aumenta o valor de v o sistema € muito varidvel, conforme se evidencia nas Figuras 37
até 44. Nestas figuras € possivel diferenciar a mudanca do comportamento da diversidade de
espécies quando se tem pequenos a grandes valores de probabilidade de mutacdao. Lembrando
que a cor branca representa os sitios vazios na rede e as demais cores representam as diferentes

espécies.
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Figura 37: Estado final da rede de tamanho N = 64 X 64 para diferentes valores de probabilidade mutagéo v,
H = 0.01 e var = 0.001.
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Figura 38: Estado final da rede de tamanho N = 128 x 128 para diferentes valores de probabilidade mutacio
v, H=0.01, var = 0.001.
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Figura 39: Estado final da rede de tamanho N = 64 X 64 para diferentes valores de probabilidade mutacéo v,
H =0.5evar = 0.001.
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Figura 40: Estado final da rede de tamanho N = 128 X 128 para diferentes valores de probabilidade mutagao
v, H=0.5evar = 0.001.
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Figura 41: Estado final da rede de tamanho N = 64 X 64 para diferentes valores de probabilidade mutagao v,
H =0.01evar=0.1.



62 3.2. Diversidade de Espécies em Funcao da Probabilidade de Mutacao

(2)v=1x1073 (h)v=1x 1072 (@)v=1x10"
g

Figura 42: Estado final da rede de tamanho N = 128 x 128 para diferentes valores de probabilidade mutacao
v, H=0.01, var = 0.1.



3. Andlise Estatistica da Evolugao Temporal da Diversidade de Espécies 63

©)v=1x10"7

(@v=1x1073

Figura 43: Estado final da rede de tamanho N = 64 X 64 para diferentes valores de probabilidade mutacéo v,
H=05evar=0.1.
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Figura 44: Estado final da rede de tamanho N = 128 x 128 para diferentes valores de probabilidade mutagado
v, H=05evar =0.1.
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Como um resultado adicional analisamos o comportamento entre o tamanho médio da

populacgdo das espécies em fun¢do da probabilidade de mutacdo, como se evidencia na Figura

45. Para a construcdo destes gréaficos efetuamos 20 simulacdes independentes para cada valor

de probabilidade considerado, em seguida calculamos o tamanho médio da populacdo de cada

simulacdo, com a finalidade de obter a média do tamanho médio da populagdo das 20 simulagdes.

Nesta andlise geramos redes de tamanho N = L X L com L = 64, 128,256 e usamos 0S mesmos

valores de H e variancia definidos anteriormente.
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Figura 45: Tamanho médio da populacdo das espécies em funcdo da probabilidade de mutagdo v, para cada
tamanho de rede N = L x L geradas. A linha tracejada representa os pontos minimos correspondentes a cada

caso da Figura 36 onde acontece a mudanca de comportamento nestes graficos.

Na Figura 45 vemos que o tamanho médio da populagao das espécies diminui com o

aumento da probabilidade de mutacdo. Nas Figuras 45(c) e 45(d) as curvas apresentam menos

flutuacdo e um decrescimento mais rapido do tamanho médio da populacdo das espécies €

observado.
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CAPITULO 4

Conclusoes e Perspectivas

Neste trabalho investigamos o comportamento da diversidade de espécies num ecos-
sistema, obtido por meio de um modelo estocédstico computacional com estrutura espacial e
heterogeneidade dada pela correlacdo na distribuicdo dos recursos, cuja correlacao foi definida
segundo o nivel de rugosidade que apresentava o relevo fractal. Em nosso ecossistema as espécies
competem por recursos limitantes € podem com certa probabilidade sofrer mutagdo. Nossa

investigacao foi dividida em dois estudos.

No primeiro estudo foi feita a modelagem do ecossistema. Neste inicialmente introduzi-

mos uma espécie na rede e deixamos o sistema evoluir através da dindmica de competicao.

No comportamento observado da evolucdo temporal da diversidade, vimos que quando a
probabilidade de mutacdo € igual a 0.001, a diversidade de espécies apresentou aproximadamente
o mesmo valor para os diferentes niveis de heterogeneidade dados pelo grau de correlacio H
utilizados. Um comportamento diferente se observou quando a probabilidade de mutacao foi
igual a 0.0001, ja que o valor da diversidade média para o caso em que o ambiente tinha
uma distribui¢do de recursos anticorrelacionados (H = 0.01) apresentou um valor menor em

comparacao com os outros valores de H estudados.

Na relacdo espécie-area, visualizamos um pequeno aumento do nimero médio de espécies
em dreas grandes, quando a probabilidade de mutagao foi baixa, particularmente nos casos onde
0 ambiente ndo tinha recursos anticorrelacionados. Nao se visualizou diferencas perceptiveis
para o outro caso de mutacdo, a diversidade de espécies mostrava 0 mesmo comportamento nas

diferentes configuracdes do ambiente tanto para dreas pequenas e grandes.
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A partir das distribui¢des de abundancia das espécies percebemos que, o fato de o ambi-
ente ter uma distribuicdo de recursos descorrelacionados e correlacionados, e uma probabilidade
de mutacdo menor, permitiu a presenca de um maior nimero de espécies com grandes populagdes.
No caso em que a probabilidade de mutagao foi igual a 0.001, por causa da grande diversidade
de espécies no ambiente, a existéncia de mais espécies com um tamanho de populacdo consi-
deravelmente grande se torna mais dificil. Porém, para todos os casos analisados, notamos a

existéncia de espécies com tamanhos populacionais grandes, pequenos e intermedidrios.

Da relacdo da diversidade de espécies em fun¢ao do parametro H, observamos que para
uma probabilidade de mutagdo maior e um valor de varidncia maior (com a qual aparecem
valores de constantes de meia saturagdo K mais altos), o nimero de espécies diminui quando
o ambiente tem recursos correlacionados H ~ 1. Por outro lado, para uma probabilidade de
mutagao menor, observa-se um aumento da diversidade com H para valores maiores da variancia

das constantes de meia-saturacao.

De nossos resultados € possivel visualizar a influéncia que tem a heterogeneidade do
ambiente estabelecida pelo grau de correlagdo da distribuicao dos recursos, onde tivemos uma
menor diversidade de espécies em ambientes altamente heterogéneos (anticorrelacionados com
H = 0.1), especialmente quando a probabilidade de mutacao das espécies foi baixa. De modo
que, nossos resultados podem ser compardveis com estudos empiricos e tedricos, onde a variagao
da quantidade de recursos, permite a coexisténcia de espécies especialistas [25] que levam
a extingdo as outras espécies, e dada a heterogeneidade no ambiente também produz maior

competi¢cdo pelos recursos afetando a aptidao das espécies [28].

No segundo estudo que realizamos, usamos o mesmo modelo computacional cons-
truido na primeira parte de nossa investigacdo, s6 que desta vez definimos como parametros na
correlacdo da distribui¢ao dos recursos H = 0.01, H = 0.5 e valores de variancia na obten¢do
das constates de meia saturacdo das espécies mutantes var = 0.001 e var = 0.1. Também
consideramos diversos valores de taxa de mutacao para obter diferentes comportamentos da

diversidade de espécies em relacdo a estes.

Em nossa andlise da distribuicao dos incrementos da diversidade de espécies, encontramos

que a distribui¢do exponencial esticada permite um bom ajuste para a analise de distribui¢des
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de cauda pesada (eventos raros), como era o caso de nossas distribui¢des. Revelando que para
valores de probabilidade de mutagdo muito pequenos o expoente de ajuste 8 =~ 1, indicando
que o sistema possui memoria. Por outro lado quando a probabilidade mutacdo é grande o
expoente S = 2, do qual inferimos que o sistema apresenta um comportamento caracteristico de
um processo de Markov, ja que, as espécies no estado de tempo atual, ndo dependem do estado
no tempo anterior. Por outro lado, da relacdo do expoente S com o valor da probabilidade de
mutacdo v, notamos a existéncia de dois regimes diferentes. Um crescimento de 8 com v na
forma de uma lei de poténcia € observado para pequenos valores de v, enquanto verifica-se que 8

se torna independente de v para v > 1072

Finalmente dos resultados obtidos da andlise da diversidade em fun¢do da probabilidade
de mutacgdo evidenciamos uma transi¢ao do comportamento entre a diversidade e os diferentes
valores de probabilidade de mutagao, destacando-se certos valores de probabilidade de mutag¢ao
onde se apresenta uma mudanca rapida do comportamento de S que se torna crescente com o

aumento da probabilidade de mutacao.

Como uma continuac¢ao de nosso trabalho propomos como trabalhos futuros considerar
no modelo outro tipo de interacdo entre espécies como € o caso das interagdes presa predador,

assim como também adicionar alteracdes no ambiente dadas pela fragmentacao.
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APENDICE A

A.1 Evolucao temporal das espécies na rede.

Neste apéndice, apresentamos a distribuicao das espécies na rede a cada 200.000 passos
de tempo. As figuras foram feitas tendo em conta uma simulagdo de cada caso analisado no
capitulo 2. Com estas figuras € possivel visualizar as espécies que existem no ambiente e quais
espécies conseguem sobreviver até o ultimo passo de tempo. Nas figuras a cor branca representa

0s sitios vazios na rede e as demais cores representam as espécies.
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(i) ¢ = 2000000.

Figura 46: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.001 e var = 0.001.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

() t = 2000000.

Figura 47: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.001 e var = 0.01.
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(2) t = 1400000.

(j) t = 2000000.

Figura 48: Evolucao temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.001 e var = 0.1.
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(a) ¢ = 200000.

e TSl S

(2) t = 1400000.

(h) £ = 1600000. (i) £ = 1800000.

() t = 2000000.

Figura 49: Evolucdo temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.001 e var = 0.001.
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(d) r = 800000.

Figura 50: Evolucao temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.001 e var = 0.01.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

() t =2000000.

Figura 51: Evolucao temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.001 e var = 0.1.
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(d) r = 800000. (e) t = 1000000.

Figura 52: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.001 e var = 0.001.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(i) £ = 1800000.

() t =2000000.

Figura 53: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.001 e var = 0.01.
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(2) t = 1400000.

(j) t = 2000000.

Figura 54: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.001 e var = 0.1.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

"

(g) t = 1400000. (h) r = 1600000. (1) t = 1800000.

() t = 2000000,

Figura 55: Evolugado temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.001 e var = 0.001.
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(j) t = 2000000.

Figura 56: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.001 e var = 0.01.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

() t =2000000.

Figura 57: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.001 e var = 0.1.
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(g) t = 1400000. (h) r = 1600000. (1) t = 1800000.

(j) t = 2000000.

Figura 58: Evolugado temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.0001 e var = 0.001.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(2) t = 1400000.

&

(j) t = 2000000.

Figura 59: Evolucao temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.0001 e var = 0.01.
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(b) t = 400000. (c) t = 600000.

X TTRD

(i) £ = 1800000.

(j) t = 2000000.

Figura 60: Evolucdo temporal das espécies na rede, para H = 0.01, v = 0.0001 e var = 0.1.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(2) t = 1400000. (i) £ = 1800000.

iy

e "

() t = 2000000.

Figura 61: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.0001 e var = 0.001.
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(i) t = 1800000.

() t = 2000000.

Figura 62: Evolucdo temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.0001 e var = 0.01.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(f) + = 1200000.

() t =2000000.

Figura 63: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.5, v = 0.0001 e var = 0.1.
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(g) t = 1400000. (h) £ = 1600000. (i) £ = 1800000.

(j) t = 2000000.

Figura 64: Evolugao temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.0001 e var = 0.001.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

() ¢ = 600000.

(g) t = 1400000.

() t = 2000000.

Figura 65: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.0001 e var = 0.01.
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(2) t = 1400000.

(j) t = 2000000.

Figura 66: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99, v = 0.0001 e var = 0.1.
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A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(2) t = 1400000.

() t = 2000000.

Figura 67: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.0001 e var = 0.001.
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(1) t = 1800000.

(j) t = 2000000.

Figura 68: Evolucdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.0001 e var = 0.01.



100 A.1. Evolucao temporal das espécies na rede.

(1) t = 1800000.

(j) t = 2000000.

Figura 69: Evolugdo temporal das espécies na rede, para H = 0.99999, v = 0.0001 e var = 0.1.
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