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Resumo

A teoria de competicao afirma que, no equilibrio, o nimero de espécies coexistentes que
competem entre si ndo pode exceder o nimero de recursos limitantes em um ecossistema,
conhecido como o Principio da Fxclusao Competitiva. Porém existe um enigma da bio-
diversidade para ecossistemas aquaticos, onde observa-se que uma quantidade limitada
de recursos suporta a coexisténcia de uma grande variedade de espécies de fitoplancton,
chamado Paradoxo do Plancton. Resultados experimentais mostram uma relacao unimodal
entre a diversidade das espécies e a quantidade de recursos/produtividade em ambientes
heterogéneos, assim como a dinamica de nao-equilibrio proporcionando a coexisténcia de
um grande ntimero de espécies que competem por poucos recursos limitantes. No caso da
competicao por recursos interativamente essenciais, estudos apresentam que a competicao
gera flutuacoes na abundancia das espécies e possibilita a coexisténcia de muitas espécies
em uma quantidade inferior de recursos, diferentes limitacoes de recursos favorecem o domi-
nio de diferentes espécies, e as alteragdes nas suas quantidades podem alterar a composicao
das espécies. Um mecanismo que molda os processos ecologicos e evolutivos observados na
natureza, é a dispersao. Esse conceito faz parte da histéria de vida de alguns organismos,
através da movimentacao da prole presente durante o ciclo de vida de praticamente todas
as plantas e animais. Devido aos seus custos proprios, a dispersao possui trade-offs com
muitas caracteristicas da histéria de vida. Nesta Tese, nossos objetivos sao: estudar os
efeitos da quantidade de recursos disponivel em um ecossistema sobre a diversidade, ao
comparar dois tipos de recursos (essenciais e interativamente essenciais), utilizando um
modelo computacional com estrutura espacial; e estudar a persisténcia das espécies, através
de simulagoes de um modelo metapopulacional em que os individuos sofrem a influéncia dos
trade-offs entre sobrevivéncia e dispersao. Investigamos como a distribuicao dos recursos
no ecossistema, assim como a quantidade disponivel para cada um deles, afeta o equilibrio
do ecossistema. Notamos que o aumento da heterogeneidade espacial leva ao crescimento
do nimero de espécies, até que este atinge um pico para um valor de heterogeneidade
intermediario, e decresce para heterogeneidades maiores. Observamos que a variagao do
tipo de recurso na competicao permitiu a variagao nos picos de diversidade e também nos
tamanhos populacionais, a depender do cenario observa-se que as espécies especialistas ou
generalistas predominam. Com relacao ao modelo de metapopulacao estudado, destacamos
que os custos de dispersao influenciam no resultado evolutivo, que depende da forma
da relacao de trade-off: enquanto para trade-offs fortes, o aumento da mortalidade por
dispersao leva a niveis reduzidos de dispersao, quando o trade-off é fraco uma maior

mobilidade é observada. Entre os principais resultados encontrados, foi a existéncia de



um trade-off critico em que a metapopulagdo nao é mais viavel, ou seja, esta destinada a

extingao.

Palavras-chaves: Competicao por recursos; diversidade de espécie; heterogeneidade

espacial; trade-off; metapopulacgao.



Abstract

The competition theory states that, in equilibrium, the number of coexisting species
competing with each other cannot exceed the number of limiting resources in an ecosystem,
known as the Competitive Exclusion Principle. However, there is a biodiversity puzzle for
aquatic ecosystems, where it is observed that a limited amount of resources supports the
coexistence of a wide variety of phytoplankton species, known as the Plankton Paradox.
Experimental results show a unimodal relationship between species diversity and resource
quantity /productivity in heterogeneous environments, as well as non-equilibrium dynamics
that enable the coexistence of a large number of species competing for limited resources.
In the case of competition for interactively essential resources, studies have shown that
competition generates fluctuations in species abundance and allows for the coexistence of
many species with a lower amount of resources. Different resource limitations favor the
dominance of different species, and changes in their quantities can alter species composition.
One mechanism that shapes ecological and evolutionary processes observed in nature
is dispersal. This concept is part of the life history of many organisms, involving the
movement of offspring throughout the life cycle of virtually all plants and animals. Due to
its inherent costs, dispersal has trade-offs with many life history traits. In this thesis, our
objectives are to study the effects of resource quantity in an ecosystem on diversity by
comparing two types of resources (essential and interactively essential) using a spatially
structured computational model, and to investigate species persistence through simulations
of a metapopulation model where individuals experience trade-offs between survival and
dispersal. We investigate how the distribution of resources in the ecosystem, as well as
the quantity available for each resource, affect the equilibrium of the ecosystem. We have
observed that an increase in spatial heterogeneity leads to an increase in the number of
species, reaching a peak at an intermediate level of heterogeneity, and then decreasing
for higher levels of heterogeneity. We observed that the variation in the type of resource
in the competition allowed for variation in diversity peaks and also in population sizes.
Depending on the scenario, specialist or generalist species may dominate. Regarding the
studied metapopulation model, we highlight that the costs of dispersal influence the
evolutionary outcome, which depends on the shape of the trade-off relationship. In cases of
strong trade-offs, increased mortality due to dispersal leads to reduced levels of dispersal,
while weak trade-offs result in higher mobility being observed. One of the main findings
was the existence of a critical trade-off where the metapopulation is no longer viable,

meaning it is destined for extinction.

Key-words: Competition for resources; species diversity; spatial heterogeneity; trade-off;



metapopulation.
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1 Introducao

A Ecologia abrange a andlise de processos biolégicos e fisicos, visando compreender
as transformacoes que ocorreram e que irao acontecer em populacoes de uma determinada
espécie ao longo do tempo e do espaco. O conjunto de individuos da mesma espécie, que
vivem em uma mesma area em um determinado tempo e possuem grande chances de

cruzamento é o que chamamos de populacao.

Um proposito fundamental na Ecologia esta presente na manutencao da diversidade
de espécies, de modo que a compreensao sobre as interacoes que ocorrem entre as espécies e
o meio ambiente é fundamental, refletindo assim na distribuicao e abundancia das espécies
estudadas. Conforme PERONI Nivaldo; MEDINA (2011) sdo comuns as discusses sobre
os fatores que levam a coexisténcia das espécies e determinam a variagdo da riqueza
das espécies em habitats distintos, e de que forma esses fatores influenciam na estrutura
e funcionamento das comunidades. Entende-se por ecossistemas a relagao entre essas
comunidades com o ambiente abidtico, em que essas comunidades sdo formadas a partir

das interagoes geradas por diferentes populacoes.

Segundo PERONI Nivaldo; MEDINA (2011) torna-se necessaria a compreensao de
como operam os processos demograficos, ou seja, o entendimento de alguns parametros
que caracterizam as populagoes, o seu crescimento ou declinio. Logo, existem fatores
importantes relacionados a dinamica de populagoes e ao manejo das comunidades, que
refletem no crescimento, sobrevivéncia e reproducao das espécies. Entre tais fatores estao a
heterogeneidade espacial e as interagoes entre os individuos, estas podem ocorrer através do
contato entre eles ou ndo. Ao considerar um par de espécies, por exemplo, podemos destacar
seis principais tipos de interacao: a competicao, amensalismo, predagao, comensalismo,

cooperacao e mutualismo (DAJOZ, 2005).

Dentre as interagoes mencionadas, abordaremos a competicao entre os individuos
que é uma das formas mais importantes de interagao (DAJOZ, 2005). Esta ocorre quando
existe uma necessidade em comum por um recurso limitado, em que esses recursos podem
ser essenciais (que ndo podem ser substituidos) ou substituiveis. O recurso é tudo aquilo que
pode ser consumido por um organismo, incluindo fatores bidticos e abiéticos. A competicao
pode ser caracterizada como: competigdo intraespecifica (ocorre entre individuos da mesma

espécie) e competicao interespecifica (ocorre entre individuos de espécies diferentes).

Os estudos tedricos assumem que sao as caracteristicas fenotipicas das espécies que



determinam seu consumo em relagao aos recursos (ROUGHGARDEN, 1976; SLAKIN;,
1980; CASE, 1981; DOEBELI, 1996; DIECKMANN U.; DOEBELI, 1999) ou seja, a
competicao por recursos dependera da habilidade que a espécie possui em consumir ou
adquirir determinado recurso, em que o recurso que o individuo consome melhor ira

caracteriza-lo.

De acordo com a Teoria da Competicdo, o nimero de espécies coexistentes que
competem entre si, no equilibrio, ndo pode exceder o niimero de recursos limitantes em um
ecossistema, conhecido como o Principio da Exclusao Competitiva. Porém, de acordo com o
Paradoxo do Plancton, uma quantidade limitada de recursos suporta a coexisténcia de uma
grande variedade de espécies de fitoplancton em ecossistemas aquaticos (HARDIN, 1960;
PHILLIPS, 1973; ARMSTRONG R. A.; MCGEHEE, 1980; GROVER, 1997; HUISMAN
J.; WEISSING, 1999).

Assim, no trabalho de HUISMAN J.; WEISSING (1999), com o propésito de
estudar o Paradoxo de Plancton, desenvolveu-se uma explicacao para a biodiversidade
por meio de um modelo de competicao por recursos que nao considera estrutura espacial,
considerando um ambiente homogéneo. Nesse estudo foi possivel observar uma dinamica de
nao-equilibrio favorecendo a coexisténcia de um grande ntimero de espécies que competem

por poucos recursos limitantes.

Além dos trabalhos tedricos analiticos, modelos computacionais com estrutura
espacial foram introduzidos recentemente para estudar o comportamento da diversidade em
um ecossistema em que as espécies competem por recursos (J UNIOR M. B. DE; FEREIRA,
2014; MENDES et al., 2018). Nesses estudos as espécies possuem necessidades e exigéncias
diferentes para o consumo de determinado recurso, que de acordo com a Lei do Minimo
de Liebig, o crescimento de uma espécie é determinado pelo recurso que é mais limitante.
Observou-se uma relacao unimodal entre a variagdo do niimero de espécies e o aumento do
numero de recursos disponiveis (JUNIOR M. B. DE; FEREIRA, 2014). A mesma relagao
foi observada por MENDES et al. (2018), ao comparar a variagdo do ntimero de espécies e

o aumento da quantidade de recursos disponiveis.

Através do estudo de modelagem utilizando jogos evolucionérios conduzido por
HUANG et al. (2016), buscou-se compreender a possibilidade da manutencao das altas
biodiversidades observadas na natureza que contrariam o principio da exclusao competitiva.
A intensidade da competicao foi determinada ao comparar a capacidade das espécies em
utilizar os recursos disponiveis, os quais podem variar ao longo do tempo. O modelo, em
competigdes por recursos limitados, a competicao ocorre em fungao do recurso em menor
disponibilidade, onde o nimero de espécies varia devido a extingoes e ao surgimento de

novas espécies. Como resultado foi constatado que a coexisténcia de espécies foi gerada pela



relagao entre selecao e adaptagao ao consumo dos recursos, e nao dependeu de oscilacoes
cadticas. Verificou-se uma relacao diretamente proporcional entre a diversidade de espécies
e densidade populacional, ao disponibilizar uma quantidade maxima de recursos constante.
J& ao manter o quociente constante entre a quantidade maxima de recursos (R..) € a
densidade populacional (N), onde N assume valores distintos, observou-se um aumento
logaritmico entre a diversidade de espécies e densidade populacional ocasionado pela
diminuicao da for¢a de deriva genética. Por fim, observou-se que as espécies podem evoluir
durante o processo de competicao para uma ampla gama de configuragoes de pardmetros,
e dessa forma torna-se possivel a coexisténcia de um grande ntiimero espécies, esta ocorre

sob o equilibrio de interacoes intraespecificas e interespecificas.

E importante considerar também, com relacio ao ciclo de vida de praticamente
todas as plantas e animais, que existe a movimentagdo da prole (filhotes, sementes),
afastando-se dos pais. Este conceito chama-se dispersao, o qual faz parte da histéria de
vida de alguns organismos. Conforme PERONI Nivaldo; MEDINA (2011), a dispersao
pode ser definida como: o ato de se dispersar, ou seja, do movimento em si; como também a
conhecimento da distribui¢do espacial dos organismos individuais no espago, por exemplo,

dentro de uma populacao.

O conjunto de sub-populagoes isoladas espacialmente em fragmentos de habitat
e unidas funcionalmente por fluxos biolégicos, denomina-se metapopulacao. A teoria de
metapopulacoes e a teoria de biogeografia de ilhas oferecem alicerce tedrico importante
para que os processos bioldgicos (migracgao, (re)colonizagao, riscos de extingao, etc) e
padrao espacial se relacionem (HANSKI, 1997). Um exemplo classico de estrutura meta-
populacional é relatado no estudo de HANSKI et al. (1995) sobre as borboletas da espécie
Melitaea cinzia, que desapareceram na Finlandia nos anos de 1970, e voltaram a aparecer
nos anos 90, na mesma regiao, nas ilhas de Aland e algumas ilhas ao redor. Observou-se a
existéncia da fragmentacao de habitas, de forma que coexistem habitats ocupados e nao
ocupados pela espécie, onde cada fragmento possui dinamicas independentes, porém por

serem conectados, algumas extingoes podem ser recompensadas por recolonizagao.

Sabe-se que dinamica de nao-equilibrio pode ocorrer para diferentes tipos de recursos,
possibilitando uma alta biodiversidade. E que o crescimento de uma espécie é determinado
pelo recurso que é mais limitante, conforme a Lei do Minimo de Liebig, porém sabe-se que
muitos recursos essenciais nao seguem essa lei, mas mostram efeitos interativos (HUISMAN
J.; WEISSING, 2002), tais recursos sao chamados de Recursos Interativamente Essenciais.
Nesse sentido, o nosso primeiro objetivo desse trabalho é estudar o comportamento
apresentado pela diversidade de espécies, devido a abundancia ou escassez de recursos,

e como a distribuicdo espacial desses recursos afeta a biodiversidade do ecossistema.



Investigaremos este comportamento ao comparar dois tipos de recursos, os recursos
perfeitamente essenciais e os recursos interativamente essenciais. Nosso segundo objetivo é
estudar a persisténcia das espécies, através de simulagoes de um modelo metapopulacional

em que os individuos sofrem a influéncia dos trade-offs entre sobrevivéncia e dispersao.

Dessa forma, iremos estudar dois modelos utilizando simulagoes computacionais
com o objetivo de estudar os principais fatores que influenciam a diversidade e a persisténcia

de espécies.

No Capitulo 2, apresentamos uma revisao da literatura, onde destacamos os princi-
pais temas que fundamentam nosso estudo sobre o primeiro modelo e mostramos alguns
resultados que analisam o comportamento da diversidade de espécies influenciada por
fatores como heterogeneidade e competicao por recursos. No Capitulo 3, descrevemos em
detalhe o modelo de competicao por recursos interativamente essenciais, onde definimos a
estrutura espacial, a heterogeneidade dos habitats e a competicao das espécies por recursos
limitantes. No Capitulo 4, apresentamos os padroes de diversidade observados quando o
tipo, distribuigdo e/ou a quantidade de cada recurso no sistema é variada. Estes resultados
foram obtidos para uma quantidade fixa de 10 recursos, onde a distribui¢ao da quantidade

de cada recurso varia de acordo com a heterogeneidade do habitat.

No Capitulo 5, apresentamos uma revisao da literatura, em que destaca-se os
principais temas que norteiam o estudo do nosso segundo modelo, expomos sobre resultados
com relacao a dispersao das espécies e a influéncia de trade-offs na evolucao da dispersao.
No Capitulo 6, descrevemos em detalhe o modelo metapopulacional, com o objetivo de
estudar como a tendéncia a dispersao muda em uma grande variedade de condi¢oes. No
Capitulo 7, apresentamos os padroes de dispersao e sobrevivéncia observados. Em nossa
abordagem trabalhamos com a existéncia de um trade-off entre sobrevivéncia e dispersao.

Por fim, no Capitulo 8, apresentamos nossas conclusoes.



2 Revisao de Literatura: Modelos de Compe-

ticao por Recursos

As comunidades ecolégicas sdo compostas por diferentes niveis de organizacao,
0s quais estao relacionados a escalas distintas de tempo e espacgo. Logo as comunidades
ecoldgicas sao complexas e formadas pelas seguintes caracteristicas: abundancia e distri-
buicao de espécies, estruturas de teias alimentares, padroes de produtividade, biomassa e
piramides de energia (REVILLA, 2009). Compreender como as espécies estao organizadas
e quais sao as interagoes entre si e com seu habitat, é tao importante quanto conhecer a

sua origem e os processos evolutivos.

No estudo da Ecologia de Populagoes, busca-se o entendimento sobre os processos
responsaveis por determinar os padroes de distribuicao e abundancia, que irdo auxiliar no
conhecimento de como e por que as populagoes de uma determinada espécie se modifi-
caram ao longo do tempo e do espago. Discute-se, também, sobre a influéncia causada
pelas interagoes na estrutura e funcionamento das comunidades, e quais os agentes que

possibilitam a coexisténcia das espécies e definem a variabilidade na riqueza das espécies
em diferentes habitats (PERONI NIVALDO; MEDINA, 2011).

Assim, torna-se viavel realizar uma andlise numérica dos organismos de uma
espécie em relagao a sua sobrevivéncia e capacidade de reproducao. Os individuos com
maior sucesso reprodutivo deixarao mais descendentes, ou seja, aqueles que possuem suas
caracteristicas melhores adaptadas a uma situagao especifica, possibilitando a permanéncia

de seus genes na populacao.

Para compreender a dinamica de populagoes, o estudo de alguns fatores importantes
é necessario, pois refletem no crescimento, sobrevivéncia e reproducao das espécies. Nesse
trabalho temos como foco a investigacao do papel desempenhado pela heterogeneidade do

habitat e pela competicao por recursos sobre a comunidade estudada.

2.1 Modelos de Competicao

A competicao entre as espécies surge, quando varias espécies coexistem em um
mesmo espago e na presenca de recursos escassos. Os recursos sao os componentes que

0s organismos consomem para sua sobrevivéncia, reproducao e crescimento, podendo



ser de natureza bidtica ou abidtica. A medida que esses recursos sdo consumidos, sua
disponibilidade diminui (BEGON M.; TOWSEND, 2007). Além de matéria e energia, a
defini¢ao de recursos também inclui o espago disponivel e o abrigo oferecido. (GROVER,
1997).

Conforme REVILLA (2009), a competi¢ao pode ser classificada de duas formas:
quando as espécies competem indiretamente ao consumirem recursos que sao essenciais para
sua sobrevivéncia, por exemplo buscando nutrientes, luz ou outros organismos, chamada
competicdo por recursos ou exploratoria; e quando existe um embate direto entre os
organismos como as lutas entre animais, envenenamento mutuo entre plantas (alelopatia),
chamado de competicao por interferéncia. Logo, o processo de competicao é fundamental
em todos os niveis de organizacdo para modelar a estrutura e funcionamento dos sistemas

ecologicos (GROVER, 1997).

No processo de competicao a sobrevivéncia e a reproducao de individuos é alterada
de maneira negativa pela presenca de outros individuos. A competicao pode ser carac-
terizada como: competicao intraespecifica (ocorre entre individuos da mesma espécie) e

competicao interespecifica (ocorre entre individuos de espécies diferentes).

O modelo de competigao interespecifica de Lotka-Volterra (TOWNSEND COLIN
R.; BEGON, 2010; GONZALES, 2005), mostra os fatores que determinam o resultado
de uma interacdo competitiva. Foi proposto inicialmente por LOTKA, A. J (1925) nos
Estados Unidos, e apés um ano por VOLTERRA (1926) na Itdlia. Abaixo seguem as

equagoes que compdem o modelo logistico de competicao de Lotka-Volterra:

dNy k1 — N1 — a1 N

— =7V 2.1
ar ( ey ) ’ (2.1)
dN, ko — Ny — aip1 Ny

— = =7ryN. 2.2
ar ( s ) ’ (2:2)

em que 7; a taxa intrinseca de crescimento da espécie i, N; é o tamanho da populagao
da espécie i, k; é a capacidade de suporte da espécie i, se refere ao tamanho maximo da
populacao da espécie 7 que um determinado ecossistema ou ambiente pode sustentar a
longo prazo, sem causar danos significativos a satude e funcionamento do ecossistema; os
indices 1 e 2 fazem referéncia a espécie 1 e espécie 2. O termo de interagdo a5 é conhecido
como coeficiente de competicao. Com esta constante é possivel medir o efeito competitivo
per capita da espécie 2 sobre a espécie 1 (ai2) ou da espécie 1 sobre a espécie 2 (aa1),

representando a competicao interespecifica.



Estudiosos afirmam que essas equagoes nao sao suficientes para a compreensao do
comportamento das populagoes das espécies com relagdo ao mecanismo de utilizagao dos
recursos. Em GROVER (1997) descreve-se um modelo formal da dindmica de consumo de

recursos por equagoes diferenciais, representado por:

1 dN
N = 1 (R) + outros termos (2.3)

onde a taxa per capita do crescimento da populagao é dada pela funcao de crescimento p
em funcao da disponibilidade de recursos R, e os outros termos da equagao podem ser

considerados como as taxas de imigracao e emigracao.

A disponibilidade dos recursos para o consumo varia positivamente com a quan-
tidade maxima de recursos disponiveis (ou suprimento S) em um habitat, e varia ne-
gativamente com a func¢ao de crescimento da populacao da espécie. Essa relacao esta

representada na seguinte equagao:

R=5—pu(R), (2.4)

E em termos de equagdo diferencial (GROVER, 1997),

d
df = —u(R) QN + outros termos (2.5)

observa-se que a disponibilidade de recursos decresce com o aumento da populagao. O
termo ( indica a quota, ou seja, a quantidade de unidades de recursos que estao contidas

em uma unidade de populagao.

Temos que a competigao por recursos (essenciais ou substituiveis) é influenciada pela
habilidade que a espécie possui no consumo de determinado recurso, o recurso para o qual
o individuo possui maior desempenho ira caracteriza-lo. Serao as caracteristicas fenotipicas
das espécies que irdo determinar o desempenho com relag¢ao ao recurso (ROUGHGARDEN;
1976; SLAKIN, 1980; CASE, 1981; DOEBELI, 1996). Conforme a Lei do Minimo de Liebig,
o crescimento e reproducao de uma espécie sera limitado pelo recurso disponivel em menor
quantidade (GROVER, 1997; TILMAN, 1977; TILMAN, 1982; HUISMAN J.; WEISSING,
2001; HUISMAN J.; WEISSING, 1999).

De acordo com o Principio de Exclusao Competitiva, se duas espécies estao com-

petindo por um mesmo recurso limitante, ao atingir o equilibrio, uma delas sera extinta



ou migrard para um outro ambiente (HARDIN, 1960; PHILLIPS, 1973; ARMSTRONG
R. A.; MCGEHEE, 1980; GROVER, 1997; HUISMAN J.; WEISSING, 1999; BEGON
M.; TOWSEND, 2007). Entretanto, na natureza existem muitas espécies que coexistem
em habitats onde os recursos sao limitantes, é o caso de espécies de fitoplancton, conhecido

como o Paradoxo do Plancton.

Ao considerar um ambiente homogéneo, HUISMAN J.; WEISSING (1999) desenvol-
veram uma explicagdo para o Paradoxo do Plancton através de um modelo de competicao
por recursos baseado em equagoes diferenciais e que nao considera estrutura espacial. Nos
resultados foi observada uma dindmica de nao-equilibrio que possibilita a coexisténcia
de um grande ntimero de espécies que competem por poucos recursos limitantes, como

ilustrado na figura 1.
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Figura 1 — (a) Variagdo temporal da abundéancia de trés espécies competindo por trés
recursos. (b) Ciclo limite correspondente. (¢) Oscilagoes de pequena amplitude
com seis espécies competindo por trés recursos. (d) Oscilagoes de grande
amplitude com nove espécies competindo por trés recursos. (Figura retirada e
adaptada de (HUISMAN J.; WEISSING, 1999))

Na figura 1 (a), podemos observar a coexisténcia de trés espécies competindo por
trés recursos, de forma que as oscilagoes na abundancia das espécies em funcao do tempo
permitem a suas coexisténcias; em (b) temos o ciclo limite correspondente a (a); em (c) trés
espécies sao adicionadas a competigao por trés recursos, em instantes de tempo distintos,

aqui podemos observar oscilagoes de pequena amplitude proporcionando a coexisténcia



de seis espécies competindo por trés recursos; ja em (d), ao serem adicionadas mais trés
espécies a competicao, visualizamos oscilagoes de grande amplitude permitindo assim a

coexisténcia de nove espécies competindo por trés recursos.

Porém, sabe-se que muitos recursos essenciais nao seguem a Lei do Minimo de
Liebig mas mostram efeitos interativos (HUISMAN J.; WEISSING, 2002), tais recursos
sao chamados de Recursos Interativamente Essenciais.

No espaco de recursos, a iséclina zero de uma determinada espécie ¢, representa todas
as disponibilidades de recursos em que o tamanho populacional da espécie i permanece
estacionario (HUISMAN J.; WEISSING, 2002). Na figura 2, podemos observar que, para
0s recursos perfeitamente essenciais, a isoclina zero possui um canto de angulo reto,
indicando uma mudanca brusca na limitagao de um recurso para outro. No caso dos
recursos interativamente essenciais a isoclina zero possui um canto arredondado, indicando

uma passagem suave na limitacao de um recurso para outro.

(@) (b)

Disponibilidaode de R,
Disponibilidade de R,

Disponibilidode de R, Disponibilidode de R,

Figura 2 — Is6clinas zero para (a) recursos perfeitamente essenciais e (b) recursos interati-
vamente essenciais. Acima e a direita da iséclina zero, o crescimento liquido é
positivo. Abaixo e a esquerda da iséclina zero, o crescimento liquido é negativo.
(Figura retirada e adaptada de (HUISMAN J.; WEISSING, 2002))

No nivel fisiologico, a interacao entre diferentes combinagdes de recursos pode ter
efeitos significativos. Diversas combinacoes de recursos podem influenciar-se mutuamente,
resultando em efeitos interativos que afetam o crescimento e o desenvolvimento de organis-
mos. Como exemplo, podemos citar que a combinagao entre o ferro e o nitrato possuem

efeitos interativos no crescimento do fitoplancton (PRICE NEIL M.; ANDERSEN, 1991;
MALDONADO MARIA T.; PRICE, 1996).

Considerando estes efeitos interativos, HUISMAN J.; WEISSING (2002) investiga-
ram se a competicao por recursos interativamente essenciais poderiam gerar oscilagoes

e caos também, pois tinham o conhecimento sobre as dinamicas de nao-equilibrio serem
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favoraveis a uma alta biodiversidade de intimeras comunidades. Utilizaram um modelo de
competicdo composto por equagoes diferenciais e que nao considera estrutura espacial. A
probabilidade de reproducao quando os individuos competem por recursos perfeitamente
essenciais é calculada pela equacao 2.6, enquanto que a equacao 2.7 é utilizada quando as

espécies competem por recursos interativamente essenciais.

) Ry Ry, )
iRa"'7R =Ty T ) 2.6
il B 2 rmm<Ku+Rl Ky + Ry, (2:6)
J(Ri,- Ry) =1y —J . 2.7
pi( Ry k) TjHl Ko+ R (2.7)

onde r; ¢ a taxa maxima de crescimento especifico da espécie 7, R; ¢ a disponibilidade do

recurso j, Kj; ¢ a constante de meia saturacao para o recurso j da espécie i.

Verificaram em seus resultados que a competicao por recursos interativamente
essenciais apresentam dinamicas semelhantes, ou seja, a competicao gera flutuacoes na
abundancia das espécies e possibilita a coexisténcia de muitas espécies em uma quantidade
inferior de recursos. Esta coexisténcia fora do equilibrio esté ilustrada na figura 3, que
apresenta o comportamento de sete espécies coexistindo na presenca de trés recursos
interativamente essenciais. Dessa forma, os autores destacam em seus resultados que
a dinamica de nao-equilibrio nao depende da Lei do Minimo de Liebig. Mas possuem
dependéncia na disponibilidade dos recursos e nas caracteristicas de cada espécie em

consumirem esses recursos, ou seja, sua aptidao.
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Figura 3 — Coexisténcia em nao-quilibrio de sete espécies competindo por trés recur-
sos interativamente essenciais. (Figura retirada e adaptada de (HUISMAN
J.; WEISSING, 2002))

Muitos estudos recentes estao sendo realizados no sentido de compreender os
processos responsaveis pela geragao e manutencao da diversidade de espécies, assim como
prever e controlar suas taxas de crescimento, reproducao e mortalidade. Tais investigagoes
sao realizadas por meio de experimentos com individuos mais simples como bactérias ou
fitoplanctons, devido a menor complexidade no controle desses tipos de individuos, assim

como o menor tempo de crescimento e reprodugao.

No trabalho de BURSON et al. (2018) foram realizados experimentos de compe-
ticdo de multiespécies com o intuito de entender como os nutrientes e a luz alteram a
biodiversidade do fitoplancton. Utilizou-se amostras de uma comunidade de fitoplancton
marinho inoculadas em quimiostatos de laboratério onde foram fornecidas diferentes quan-
tidade de Nitrogénio (N), Fosforo (P) e luz, induzindo a limitagdo de um tnico recurso
ou a co-limitagdo de ambos. Observou-se que diferentes limitagoes de recursos favorecem
o dominio de diferentes espécies, e com relagao as alteragoes nas quantidades de cada

nutriente, estas causam mudancas na composicao das espécies.

Diante de uma crescente aceitagao de que a limitagao do crescimento de consumi-
dores herbivoros é ocasionada simultaneamente por mais de um nutriente, no trabalho
de SPERFELD Erik; MARTINCREUZBURG (2012) foram investigados dois conceitos
de limitacao por recursos: a lei do minimo de Liebig e a hipotese de limitagao miltipla,
a fim de descrever as respostas do crescimento de um herbivoro de dgua doce (Daphnia

magna) em um sistema com dois nutrientes potencialmente limitantes, o colesterol e dcido
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eicosapentaendico (EPA). Para isso, foi projetado um experimento com o intuito de testar
estes dois conceitos e classificar esses dois nutrientes em estritamente ou interativamente
essencial, buscando entender onde o crescimento é limitado por ambos os nutrientes si-
multaneamente. SPERFELD Erik; MARTINCREUZBURG (2012) observaram em seus
resultados que esses nutrientes essenciais apresentam interagao e nao seguem rigorosamente
a regra minima de Liebig, ou seja, a dinamica populacional de herbivoros apresentou forte

dependéncia do conceito aplicado de co-limitacao.

Conforme os resultados obtidos nesse estudo, o crescimento do herbivoro Daphnia
magna foi limitado simultaneamente por ambos os nutrientes potencialmente limitantes para
uma certa faixa de disponibilidade. O conceito hipétese de limitacao multipla representou
melhor a taxa de crescimento, visto que apresenta transi¢oes suaves entre as limitagdes dos
nutrientes tornando a andlise mais realistica, permitindo a observacao dos efeitos interativos
entre esses recursos. Os autores destacam que, a lei do minimo de Liebig apresenta
desvantagem em seu comportamento, devido a mudanca brusca na limitagdo dos recursos,
consideram este comportamento simplificado para a descri¢ao de crescimento co-limitado de
espécies consumidoras. Assim, SPERFELD Erik; MARTINCREUZBURG (2012) concluem
que os modelos que consideram diferentes tipos de co-limitacoes e potenciais efeitos
interativos entre nutrientes limitantes, sao necessarios para prever de maneira precisa as

mudancas demogréficas e dindmicas populacionais.

Além das investigacoes empiricas, estudos tedricos e computacionais também sao
realizados. E através do conhecimento adquirido nas anélises experimentais, que sao gerados
os modelos matematicos e computacionais para descrever os individuos, as espécies, suas
interagoes, as competicoes, os recursos, a estrutura espacial, dentre outros fatores que
compoem o ecossistema que se deseja estudar. Nesse sentido, dois trabalhos recentes
foram publicados baseados em um sistema de equacoes diferenciais impulsivas, dentre
as aplicagoes estao inclusas a purificacao de dgua e a remediagao de residuos biologicos
(HSU et al., 2018; MEADOWS TYLER; WOLKOWICZ, 2020). O crescimento de uma
unica populagao em dois recursos essenciais limitantes em um fermentador autociclico
foi modelado, através de um sistema de equacoes diferenciais impulsivas (HSU et al.,
2018). Neste trabalho, a absor¢ao dos nutrientes foi modelada utilizando a lei do minimo
de Liebig aplicada a recursos perfeitamente essenciais, onde o crescimento limita-se a
concentracao dos nutrientes que resulta na taxa de crescimento individual mais lenta. Em
MEADOWS Tyler; WOLKOWICZ (2020) também se aplicou um sistema de equagoes
diferenciais impulsivas para modelar o crescimento de um tnico microrganismo em um
fermentador autociclico, em que um numero arbitrario de recursos sao limitantes. Na
modelagem de absor¢ao de nutrientes utilizou-se uma classe geral de fungoes, incluindo

recursos interativamente essenciais e recursos perfeitamente essenciais.
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2.2 Diversidade e Heterogeneidade do habitat

Com o objetivo de compreender sobre a competicao que existe entre as espécies,
além de considerar a riqueza de espécies e o nimeros de recursos disponiveis, muitas
pesquisas tedricas, computacionais e experimentais, abrangem também o fator distribuicao
espacial dos recursos (TILMAN, 1994; CHESSON, 2000; JUNIOR M. B. DE; FEREIRA,
2014). Logo, a heterogeneidade do habitat é um fator presente nos estudos da ecologia,
visto que é uma maneira de fornecer mais nichos através da estrutura dos habitats e
diversificacao na distribui¢cao de recursos no ambiente, de forma a proporcionar um aumento
na diversidade com mais opgoes para espécies distintas (TEWS et al., 2004; STEVENS R.
D.; TELLO, 2011; YANG et al., 2015). E possivel perceber, que a heterogeneidade influencia
no numero de espécies no ambiente, de forma que a coexisténcia das espécies existe,
principalmente quando apresentam aptidoes fisicas e metabdlicas distintas (ANDERWALD
P.; HALLER, 2016). Um mecanismo simples, incluindo heterogeneidade ambiental, foi
descrito por KASSEN et al. (2000) para analisar padroes de diversidade utilizando culturas
de laboratério da bactéria Pseudomonas fluorescens. Nesse trabalho foi observado o
crescimento de culturas diversas em uma gama de concentracoes de nutrientes, através
de uma forte relacdo unimodal entre a diversidade e a produtividade em ambientes

heterogéneos.

Um modelo computacional com estrutura espacial onde as espécies competem por
recursos limitantes e possuem aptidoes distintas para o consumo dos mesmos, foi utilizado
para verificar padrdes na diversidade de espécies. Um dos fatores analisados nesse modelo
foi como o nimero de espécies depende da heterogeneidade espacial para o nimero fixo
de recursos. Dentre os resultados observados destaca-se uma relacao unimodal entre a
diversidade de espécies e a heterogeneidade do habitat (J UNIOR M. B. DE; FEREIRA,
2014), este mesmo resultado também foi observado nos trabalhos de YANG et al. (2015),
MENDES et al. (2018). Observou-se que um pequeno nimero de espécies sobreviveu
no habitat homogéneo, ja para os habitats heterogéneos um niimero maior de espécies
foram favorecidas. Acontece que o aumento da heterogeneidade do habitat, ocasiona uma
diminuicdo nas areas das sub-regides. Assim, acarretando também uma diminui¢do no
tamanho das populacoes e a extincao de espécies menos favorecidas na competicao por

recursos.

No modelo computacional com estrutura espacial estudado por JUNIOR M. B.
de; FEREIRA (2014), também foi realizada a andlise de como o niimero de espécies varia
com o numero de recursos disponiveis, que apresentou também uma relagao unimodal

(Veja a figura 4).
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Figura 4 — Numero de espécies em funcao do niimero de recursos para redes contendo 4, 9,
16, 36, 100, 400 e 40000 habitats. (Figura retirada e adaptada de (JUNIOR M.
B. DE; FEREIRA, 2014))

Na figura 4, percebe-se que ao disponibilizar apenas um recurso, a espécie com maior
aptidao para o consumo desse recurso, leva as outras a extingao enquanto, aumentando o
niumero de recursos vemos a coexisténcia de mais espécies. O numero de espécies cresce,
ao aumentar a heterogeneidade em conjunto com o aumento dos recursos. Para valores

elevados de heterogeneidade o niimero de espécies decresce.

Com o objetivo de entender os efeitos causados na diversidade de comunidades
ecolégicas devido a heterogeneidade ambiental, ALLOUCHE O.; KALYUZHNY (2012)
analisaram dados sobre passaros na Catalunha, Espanha, com as seguintes informagoes:
padroes de riqueza das espécies, abundancia e taxas de extin¢do. Apds a andlise, constatou-
se que a heterogeneidade ambiental resultou em uma distribuicao unimodal da riqueza
de espécies, devido a limitacao da area disponivel. Destaca-se para esse estudo que um
aumento na taxa de extingao das espécies ocorreu para valores elevados de heterogeneidade

ambiental (Veja a figura 5).
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Figura 5 — Respostas previstas, observadas e simuladas de comunidades ecoldgicas a
heterogeneidade ambiental. As respostas previstas (A-C) sdo baseadas no mo-
delo grafico do “tradeoff” heterogeneidade-area. As respostas empiricas (D-F)
baseiam-se na analise da distribui¢ao de aves reprodutoras na Catalunha com
faixa de elevacao como medida de heterogeneidade ambiental. As respostas
simuladas (G-I) baseiam-se na andlise de um modelo estocéastico espacial-
mente implicito e dindmico da comunidade. (Figura retirada e adaptada de
(ALLOUCHE O.; KALYUZHNY, 2012))

2.3 Relacdo Espécie-Area

Nos estudos sobre biodiversidade e conservacao de espécies, temos que a relacao
espécie-area é bastante utilizada, (SOUZA et al., 2018; MENDES et al., 2018; DAZA
et al., 2020), possibilitando conhecer o comportamento da riqueza das espécies, quando
o tamanho da area é alterado (aumento ou restrigdo); além de avaliar a extingao de
espécies por causa de reducao de area devido destruicao de habitats, desastes ambientais
ou mudancas climaticas (HE FANGLIANG; HUBBELL, 2011; STORCH D.; KEIL, 2012;
KITZES J.; HARTE, 2014).

A relagao espécie-area foi formalizada matematicamente em 1921 pelo quimico

sueco Olaf Arrhenius, e relaciona a riqueza das espécies S com a area A através de uma
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lei de poténcia dada pela equagao (NEY-NIFLE MURIEL; MANGEL, 2000; RICKLEFS,
2010),

S = cA?, (2.8)

onde ¢ é o intercepto e z é uma constante que difere para areas isoladas e continuas, obtida
pelo coeficiente angular da reta log-log linear. Esta relacao é importante para compreender
e descrever o comportamento das populacoes devido as variagoes no tamanho da area, além
de ser bastante 1til para prever extingoes das espécies no mundo. Em que o tipo de espécie,
o numero de espécies, a escala da area, o fato se serem continuas ou isolados, influenciam

no modo como a relagao espécie-area e o valor coeficiente z, serdo obtidos (STORCH

D.; KEIL, 2012; SCHEINER, 2003; OLIVEIRA et al., 2010; ZHAO J.-M.; ZHOU, 2018).
Nos estudos de KALLIMANIS et al. (2008), observou-se um forte correlagao entre

area disponivel e heterogeneidade dos habitats para a riqueza das espécies de plantas de
areas gregas protegidas. A andlise foi feita por uma base de dados, composta por 237 sitios,

incluindo de 1 a 42 tipos de habitats diferentes contendo 5044 espécies, através do modelo
matematico formulado (GLEASON, 1925),

S ~ S(]Ab+CH (29)

onde S representa o nimero de espécies, A representa a area e H a heterogeneidade dos
habitats. Dentre os resultados obtidos, observou-se que a inclinagdo da curva espécie-area
foi alterada pelo crescimento da diversidade dos habitats. O aumento do ntimero de

espécies encontradas, foi proporcional ao aumento conjunto da area e da heterogeneidade
(KALLIMANIS et al., 2008).

No proximo capitulo, serd descrito o modelo de competi¢ao por recursos estudado
por métodos computacionais. Foram realizadas as investigagoes a respeito da competicao
das espécies por recursos interativamente essenciais, utilizando como ferramenta a relagao

espécie-area e o fator heterogeneidade do habitat.
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3 Modelagem do Processo de Competicao

por Recursos

Neste capitulo, descrevemos o modelo estudado por métodos computacionais, suas

caracteristicas e a dinamica utilizada nas simulagoes.

O modelo computacional utilizado consiste na representacao do ecossistema por
uma rede quadrada de lado L = 512, onde cada sitio pode ser habitado por apenas
um individuo. A vizinhanca é composta pelos quatro vizinhos mais préximos de um
determinado sitio, aqueles que tem pelo menos um lado em comum com este sitio com

condigoes de contorno periddicas. A figura 6 ilustra a vizinhanca.

1

1

Figura 6 — Representacao de uma rede de lado L = 8. Os vizinhos dos sitios em destaque,
rosa e azul, estao numerados de 1 a 4.

No sitio ¢ foram introduzidos 10 recursos, de forma que a quantidade de cada
recurso é obtida por meio de uma distribui¢do uniforme no intervalo entre [0, ..., 1]. A
rede é caracterizada como homogénea, quando os recursos sao distribuidos com a mesma
quantidade para todos os sitios da rede. E caracterizada como heterogénea, quando os
recursos sao distribuidos em quantidades diferentes entre regides diferentes. A figura 7

ilustra como pode ocorrer a distribuicao dos recursos em uma rede de lado L = 4.
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Figura 7 — Representagao de uma rede de lado L = 4 dividida em h regioes com a mesma
area. Cada sitio contém trés recursos, que estao representados por losangos
de cores diferentes. A area de cada losango estd representando a quantidade
do recurso. Na parte (a) a rede é homogénea, com h = 1. Em (b) a rede é
heterogénea, contendo quatro sub regioes de areas iguais, com h = 4. Na parte
(c) a rede é totalmente heterogénea, com h = 16. (Figura retirada de (MENDES
et al., 2018))

Apébs a distribuicdo dos recursos, todos os sitios serao colonizados, de forma
aleatéria 1.000 espécies sao distribuidas na rede. Cada espécie possui uma constante de
meia saturacdo associada a cada um dos 10 tipos de recursos disponibilizados na rede. E a
constante de meia saturacao que define a aptidao e o desempenho da espécie em consumir
determinado recurso. Essas constantes sao atribuidas de forma aleatéria, através de uma
distribuicio normal de média 1 e varidncia 0,01 (JUNIOR M. B. DE; FEREIRA, 2014).

A dindmica funciona de acordo com as seguintes etapas:

1. Sorteia-se de um sitio aleatoriamente;
2. Verifica-se se 0 mesmo encontra-se habitado ou nao;
3. Se o sitio nao estiver habitado um novo sorteio é realizado;

4. Se o sitio estiver habitado, verifica-se se o individuo deste sitio sobrevive ou morre,

com uma probabilidade de morte igual m = 0,01,
5. Se o individuo morre, realiza-se um novo sorteio;

6. Se o individuo sobrevive, verifica-se a existéncia de sitios vazios na vizinhanca do
sitio. Se nao houver sitios vazios, retorna-se para o inicio da dindmica sorteando

novamente um sitio;

7. Na existéncia de vizinhos vazios, sorteia-se um vizinho entre os disponiveis, que podera
ser colonizado ou néo, isto dependera da probabilidade do individuo reproduzir. A

probabilidade de reproducao é dada pelas seguintes funcoes,
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A equacao 3.1 é utilizada para o calculo da probabilidade de reprodugao quando os
individuos competem por recursos perfeitamente essenciais, enquanto que a equacio
3.2 é utilizada quando a competicao ocorre por recursos interativamente essenciais.
Onde R;; ¢ a disponibilidade do recurso j no sitio 2 em que o individuo se encontra,

e Ky € a constante de meia saturacao da espécie k para o recurso j.

8. Em seguida, a espécie ira reproduzir e ocupar o sitio vizinho com sua prole, com

probabilidade igual a f;;

9. Retorna-se para o inicio da dindmica com o sorteio aleatério de outro sitio, repetindo
o ciclo. Um passo de tempo corresponde a repetir esse procedimento N = L X L

vezes.

De acordo com a Lei do Minimo de Liebig, ilustrado na equacao 3.1, o recurso em
menor quantidade possui efeito limitante sobre a competicao, determinando a sobrevivéncia
e reprodugao das espécies envolvidas (GROVER, 1997; HUISMAN J.; WEISSING, 1999;
TILMAN, 1977; TILMAN, 1982; HUISMAN J.; WEISSING, 2001). A taxa de crescimento
das espécies é dada pela combinacao das equagoes de Monod, estas sao mostradas entre
parénteses na equacgao 3.1 vista anteriormente, proposta inicialmente no estudo do cresci-
mento de bactérias em substratos organicos, e determinada pelo recurso mais escasso de
acordo com a fungdo min (GROVER, 1997; TILMAN, 1977, LEGOVIC T.: CRUZADO,
1997).

Para obtencao dos resultados realizamos 50 simulagoes independentes para cada
conjunto de parametros utilizado, com 1.000 espécies competindo por 10 recursos, em
uma rede com lado L = 512. Para estudarmos como a variagdo na quantidade disponivel
para cada recurso afeta o niimero de espécies presentes no equilibrio nés variamos essa
quantidade em funcao da constante ()R, ou seja, multiplicamos o valor obtido para cada
recurso através da distribui¢do uniforme no intervalo [0, ..., 1] por QR. Atribuimos os
seguintes valores para QR: 0.1, 1, 10 e 100. Aqui, a probabilidade de reprodugao das
espécies foi obtida pela equacao 3.1, que indica a competicao por recursos perfeitamente

essenciais.
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Considerando que a diversidade de espécies é dada pelo niimero médio de espécies
em um determinado tempo e espago, verificamos inicialmente como o niimero de espécies
evolui no tempo para cada valor de heterogeneidade, onde variamos a quantidade de cada
recurso em funcao da constante QR = 0.1, 1, 10 e 100. A figura 8 ilustra a variagao
temporal do nimero de espécies, S, para as diferentes heterogeneidades e disponibilidades

de recursos QR.

Nota-se que a quantidade de passos necessarios para o sistema atingir o equilibrio
varia com h e com QR. Ao iniciar a competigdo por recursos podemos observar que nos
primeiros passos de tempo o numero de espécies sofre uma queda acentuada. Para os
valores de heterogeneidades baixas e intermedidrias, foram necessarios 1 x 10% passos de
tempo para o sistema alcancar o equilibrio. J4 para os valores de heterogeneidades altas,

foram necessarios 2 x 10° passos de tempo para o sistema atingir o equilibrio.

Destacamos também trés casos especiais para h = 4096, 16384 e 65536, onde o
sistema necessitou de um tempo maior igual 4 x 10° passos de tempo para chegar ao
equilibrio, isto ocorreu para valores baixos de QR = 0.1 e 1. Observamos também, que o
valor de heterogeneidade intermediaria, h = 1024, e uma abundéncia de recursos alta, com
QR = 100, contribuiu para uma diversidade de espécies menor, comparado aos outros
valores de QR. Possivelmente o crescimento mais acelerado das espécies de acordo com
a funcao fitness, que depende da disponibilidade dos recursos, e a adrea proporcionaram
a limitagao nesse crescimento, ja que temos a rede encontra-se com um distribuicao de
recursos bem diversificada, logo as espécies que conseguem se desenvolver melhor irdao
ocupar o espaco com suas populagoes maiores e limitam o crescimento de outras que nao

foram boas competidores para os recursos disponiveis.
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Figura 8 — Evolugao do ntimero de espécies no tempo para h = 4, 16, 64, 256, 1024, 4096,
16384, 65536 e 262144 e QR = 0.1, 1, 10 e 100.

A seguir, apresentamos o comportamento da diversidade de espécies como funcao

da heterogeneidade do habitat para cada valor da constante )R, ilustrada na figura 9. A
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diversidade de espécies, S, é obtida contando-se o niimero de espécies sobreviventes apds

o sistema entrar em equilibrio.

Na Figura 9 visualizamos uma relagdo unimodal para todos os valores de QR.
O nimero de espécies cresce inicialmente com a heterogeneidade do habitat devido ao
surgimento de novos nichos onde espécies diferentes podem coexistir. A medida que a
heterogeneidade aumenta, a area das sub-regioes diminui, resultando na diminuicao dos
tamanhos das populagoes. Para valores elevados de heterogeneidade a area se torna um
fator limitante para o crescimento das espécies, pois as populagoes se tornam menores
e mais suscetiveis a extingao. Com isso, observamos um decréscimo da diversidade para

valores grandes de heterogeneidade.
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Figura 9 — Relacao espécie-heterogeneidade variando a quantidade de cada recurso em
funcao da constante QR.

Podemos visualizar que o valor de h em que observa-se o pico de diversidade varia
para cada valor de Q R, isto acontece devido a variacao da probabilidade de reproducgao das
espécies dada pela equagdo 3.1. A probabilidade de reproducao (ou fitness) das espécies é
dada pela combinac¢ao das equagoes de Monod e determinada pelo recurso mais escasso
de acordo com a fungdo min. As equacoes de Monod s@o proporcionais a disponibilidade
dos recursos R;;, de forma que ao variarmos a quantidade de cada recurso em funcao da
constante R, o fitness de cada espécie ira variar. Ou seja, ao considerarmos QR = 0.1
diminuimos a disponibilidade dos recursos R;;, levando a probabilidade de reproducao
das espécies a diminuir. Enquanto que, ao considerarmos QR = 100 a disponibilidade dos

recursos aumenta, consequentemente a probabilidade de reproducao das espécies é maior.

Com isso, nota-se que, para o valor de QR = 0.1, a diversidade cresce até o valor

de heterogeneidade h = 4096, ou seja, para uma quantidade pequena de recursos a taxa de
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crescimento das espécies é menor e o crescimento ocorre mais lentamente. Neste caso, a area
das sub-regioes torna-se limitante para o crescimento das espécies que possuem o maior
fitness quando o valor de h é grande, entao as espécies que sao melhores competidoras
comecam a invadir as sub-regides, enquanto que as espécies que possuem o fitness inferior
sao extintas. Temos que para QR = 1 e QR = 10 o pico de diversidade ocorre em
h = 1024, heterogeneidade intermediaria. E para uma quantidade 100 vezes maior, o pico
de diversidade ocorre para h = 256, isto significa que aumentando a quantidade do recurso
as espécies possuem o crescimento mais rapido, ou seja, um maior fitness e atingem o pico
de diversidade em um ambiente com heterogeneidade mais baixa. Porém para QR = 100 o
numero final de espécies é menor comparado aos outros valores da constante ()R, para
este caso a reproducgao das espécies ocorre de maneira mais rapida e a medida que h cresce,

a area das sub-regioes ¢ reduzida, restringindo o aumento do nimero de espécies.

Posteriormente relacionamos o niimero de espécies em funciao da constante QR
para cada valor de heterogeneidade (h = 4, 16, 64, 256, 1024, 4096, 16384 e 65536) com o
intuito de analisarmos como a diversidade das espécies se comporta com a variagao da
abundancia dos recursos, em que utilizamos QR = 0,1, 1, 10 e 100. Na Figura 10 temos

esta relacao, onde nota-se trés comportamentos diferentes para a diversidade:

1- Para a situacao onde os valores de heterogeneidade sao pequenos, com h =4, 16 e
64, observamos o crescimento do nimero de espécies com o aumento da quantidade
de cada recurso. Para valores de h pequeno, o espaco disponivel para as espécies
reproduzirem ¢é maior, favorecendo assim este crescimento e uma menor competicao

por abrigo;

2- Para h = 256 e 1024, valores intermediarios de heterogeneidade, observamos uma
relacdo unimodal. Esta relacdo foi observada por JUNIOR M. B. de; FEREIRA
(2014), ao relacionar o nimero de espécies em func¢ao da variacdo do ntmero de
recursos. Em KASSEN et al. (2000) também se identificou uma relagdo unimodal

entre a diversidade de bactérias e a produtividade em ambientes heterogéneos;

3- Para o caso onde os valores de heterogeneidade sdo grandes, com h = 4096, 16384
e 65536, e a area é um fator limitante, observamos o decrescimento do niimero de
espécies com o aumento da quantidade de cada recurso. O aumento da quantidade de
cada recurso em um ambiente que possui a distribuicao de recursos bem diversificada,
devido os valores de h, favorece o crescimento de espécies generalistas, estas espécies
tendem a invadir grande parte do espago disponivel e com isso as espécies com

populagoes pequenas sao extintas diminuindo a diversidade. Aqui, observamos que
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a diversidade é maior quando h = 4096, comparado aos outros dois valores de

heterogeneidade mencionados.

1000 g e e g 1000 e e T
| wE | |
[ 0 h=64 i H ]

100 . - @ . ]
f - o T 4 100p o o -
2 loo F o 2
10:, ] @ % . [ ]
t . : z
| | 10 !
1 T E F ]
B Ll Ll . Lol g Lol Ll Ll Ll ]
1 ,
QR QR
1000 g g
F OO h=4096 ]
L O30 h=16384 4
| @ OO h=65536 ]
o
100 0 -
%) I ]
$
10F % % E
1+ E
Bl Ll Ll Lol g
0,1 1 10 100

QR

Figura 10 — Relacdo do ntimero de espécies em fungdo da abundancia dos recursos com
um numero fixo de 10 recursos, para h = 4, 16, 64, 256, 1024, 4096, 16384 e
65536.

Neste capitulo, apresentamos o modelo de competicao estudado e os resultados
iniciais obtidos para uma competicao por recursos essenciais, onde tivemos a oportunidade
de entender como a diversidade de espécies, ou seja, o numero de espécies, para um
conjunto de parametros pré-estabelecidos, varia em fungao do tempo de simulacao (t),
da heterogeneidade do habitat (h) e da quantidade dos recursos (QR). Esses resultados
iniciais, foram importantes para a escolha dos valores de h e (R, que utilizamos no capitulo
seguinte, pois analisamos, por exemplo, quais o parametros seriam viaveis com relagao a
tempo de simulacdo, entre outros critérios de escolha que serao detalhados. Dessa forma,
no Capitulo 4, serao apresentados os nossos resultados ao variar a quantidade e o tipo de

recurso sobre a diversidade.
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4 Efeito da variacao da quantidade e do tipo

de recurso sobre a diversidade

Neste capitulo analisamos como a variacao do tipo de recurso interfere no niimero de
espécies presentes no equilibrio, para isso comparamos os resultados obtidos na competicao
de espécies por recursos essenciais com os resultados da competicao de espécies por recursos
interativamente essenciais. Novamente variamos a quantidade dos recursos em funcao da
constante QR, atribuimos os seguintes valores para QR: 10 e 100. Estes valores foram
escolhidos devido ao menor niimero de passos de tempo serem necessarios para atingir o
equilibrio, visto que no capitulo anterior destacamos trés casos especiais para os valores de
heterogeneidades h = 4096, 16384 e 65536, onde o sistema necessitou de um tempo maior
igual 4 x 10° passos de tempo para chegar ao equilibrio, isto ocorreu para valores baixos
de QR = 0.1 e 1, logo nao seria viavel trabalhar com esses valores (Veja no Capitulo 3,

figura 8).

A distribui¢ao dos recursos variou conforme o valor da heterogeneidade do habitat,
em que foram utilizados os seguintes valores para h: 16, 256, 1024, 4096 e 65536. Aqui
optamos por nao utilizar os valores de h = 4 e h = 64, por serem heterogeneidades baixas e
com o comportamento muito parecido com h = 16, que utilizamos. Por motivo semelhante
nao utilizamos h = 16384 pois seu comportamento se mostrou muito préximo ao valor de
h = 65536. Como a diversidade é muito baixa para h = 262144, este valor também nao
foi utilizado. Realizamos 50 simulacoes independentes para cada conjunto de parametros

utilizado.

4.1 Evolucdo temporal da diversidade

A evolugao do nimero de espécies no tempo foi investigada para cada valor de
heterogeneidade, onde variamos a quantidade de cada recurso em funcao da constante
QR =10 e 100 e do tipo de recurso. Na Figura 11 apresentamos nossos resultados para
cada valor de heterogeneidade estudado. Podemos observar que a quantidade de passos
necessarios para o sistema atingir o equilibrio varia com h e com (QR. Para os valores
de heterogeneidades baixas e intermedidrias, foram necessarios 1 x 10° passos de tempo
para o sistema alcancar o equilibrio. J4 para os valores de heterogeneidades altas, foram

necessarios 2 x 10° passos de tempo para o sistema atingir o equilibrio.
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Figura 11 — Evolucao do niimero de espécies no tempo para h = 16, 256, 1024, 4096 e
65536 e QR = 10 e 100. Na cor preta ilustramos a competicao das espécies por
recursos essenciais, e na cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

Destacamos para os valores de heterogeneidade intermediarios, h = 256 e 1024,

e heterogeneidade grande (h = 4096), que o comportamento da diversidade de espécies

variou com relagao a QR e o tipo de recurso analisado. Quando as espécies competem por

recursos perfeitamente essenciais, observamos que para QR = 10 a diversidade é maior

comparado a uma quantidade de recursos igual a QR = 100. Entretanto, ao competirem

por recursos interativamente essenciais, o comportamento inverte, ou seja, um maior

numero de espécies é observado quando a quantidade de recursos ¢ QR = 100. Esse

comportamento é observado, pelo fato da probabilidade de reprodugéo, na competicao por



27

recursos interativamente essenciais, ser calculada por uma funcao produtério das equagoes
de Monod, de forma que uma maior abundancia dos recursos, propicia uma maior taxa de
reprodugao das espécies. Em contrapartida, a probabilidade de reproducao das espécies, ao
competirem por recursos essenciais, é definida pelo recurso mais escasso. Assim, além das
fungoes de probabilidade de reproducao influenciarem nesse comportamento, essa inversao
foi observado nos habitas em que temos os valores de heterogeneidade intermediéria, como
visto no capitulo anterior, sao os valores de h, que propiciam uma maior diversidade, para

uma quantidade de recursos igual a QR = 10 e QR = 100.

4.2 Relacao entre diversidade e heterogeneidade do habitat ao com-

parar dois tipos de recursos

Construimos a relagdo entre a diversidade de espécies e o niimero de habitats para
cada valor de Q R, a qual proporciona a variacao na quantidade de cada recurso disponivel
para a competicao das espécies. Na Figura 12 podemos visualizar uma relacao unimodal

para os dois tipos de recursos estudados e todos os valores de QR.
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Figura 12 — Relagao espécie-heterogeneidade variando a quantidade de cada recurso em
funcao da constante () R. Na cor preta ilustramos a competicao das espécies por
recursos essenciais, e na cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

No primeiro caso em que utilizamos recursos essenciais, notamos que a diversidade
é maior quando QR = 10, neste caso o pico de diversidade ocorre para um valor de
heterogeneidade intermediario, h = 1024. Quando QR = 100, o pico de diversidade ocorre

para um valor de heterogeneidade menor, com h = 256. Observamos que o valor de
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h em que observa-se o pico de diversidade varia para cada valor de QQR. Isto acontece
devido a variacao da taxa de crescimento das espécies. No segundo caso, analisamos a
competicao por recursos interativamente essenciais em que a maior diversidade observada
foi para o valor de QR = 100. Neste caso, o pico de diversidade ocorre para um valor de
heterogeneidade intermedidrio menor, comparado aos recursos essenciais, com h = 256 e

QR =10 e 100.

Podemos observar que a diversidade no primeiro caso é sempre maior do que
no segundo caso, isto ocorre porque o fitness das espécies que competem por recursos
interativamente essenciais é dado por um produto dos termos de Monod (Equagao 3.2), e
por isso seu valor serd sempre menor do que o fitness gerado pela fun¢do min (Equagao

3.1), no qual as espécies competem por recursos essenciais.

4.3 Relacao espécie-area ao comparar dois tipos de recursos

Temos que uma forma de analisar a diversidade em relagao ao espaco, se da através
da elaboracgao da relagao espécie-area. Para isso dividimos a rede de 262144 sitios em
sub-regioes, de forma que as areas das sub-regides correspondem aos respectivos valores de
A: 16, 64, 256, 1024, 4096 e 65536. Para o calculo do niimero médio de espécies em relagao
a 4rea A, consideramos a quantidade de espécies final obtida apés 1 x 10° passos de tempo
quando h: 16, 256 e 1024, e a quantidade de espécies final obtida apds 2 x 10° passos de
tempo quando h: 4096 e 65536, para cada uma das 50 simulac¢oes realizadas. Com isso
contamos a quantidade de espécies para cada sub-regiao e calculamos a média. Ou seja,
para obter o valor médio de espécies S para a area da sub-regiao igual a A = 65536, a rede
deve ser dividida em quatro sub-regioes com mesma area. Como realizamos 50 simulagoes

independentes, a média é obtida a partir de 200 medigoes.

Na Figura 13 temos a relagao espécie-area na escala log-log construida para os
valores de h: 16, 256, 1024, 4096 e 65536 ¢ QR: 10 e 100. Vemos que a medida que a
area aumenta, a diversidade cresce para todos os valores de h. Destacamos para o caso da
competicao por recursos interativamente essenciais, com h = 4096, que o comportamento
apresenta um pequena inversao no nimero de espécies, onde a diversidade se torna maior
com QR = 10 comparado a QR = 100. No caso onde temos recursos essenciais este
comportamento também ¢é apresentado e ocorre para um valor de heterogeneidade menor,

em h = 1024.
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Figura 13 — Relacao espécie-area. Aqui utilizamos QR = 10 e 100 e h = 16, 256, 1024, 4096
e 65536. Na cor preta ilustramos a competi¢ao das espécies por recursos essen-
ciais, e na cor vermelha a competicao das espécies por recursos interativamente
essenciais.

Na Figura 13 observamos dois regimes em lei de poténcia em que S ~ A? para
areas pequenas e areas grandes. Observa-se também situagoes em que o comportamento
se ajusta apenas a uma lei de poténcia para h = 65536, com QR = 10 e 100. Os valores
obtidos do expoente z para cada valor de heterogeneidade h sao mostrados nas tabelas 1
e 2. Ao compararmos os valores do expoente z para os dois tipos de recursos analisados,
observa-se que o valor de z foi sempre menor quando as espécies competem por recursos

interativamente essenciais, para o conjunto de parametros utilizados (QR = 10 e 100). Esse
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Tabela 1 — Valores do expoente z para o regime de lei de poténcia obtido para areas
pequenas de redes heterogéneas, para h: 16, 256, 1024, 4096 e 65536. Com
QR = 10 e 100, ao comparar Recursos Essenciais (colunas da esquerda) e
Recursos Interativamente Essenciais (colunas da direita).

z Areas pequenas
Recursos Interativamente Essenciais

Recursos Essenciais

h QR =10 QR =100 QR =10 QR =100
16 0.08237 + 0.01339 0.11358 £ 0.00713  0.07038 & 0.0088  0.10449 + 0.00606
256 0.20242 + 0.02671  0.20071 4 0.0131  0.15391 + 0.01558  0.16987 =+ 0.00793
1024 0.25811 4 0.02357  0.2298 + 0.00645  0.1538 & 0.00779  0.17346 + 0.00277
4096  0.23463 £ 0.00685 0.18776 + 0.00213  0.11407 £ 0.0041  0.10025 £ 0.00182
65536 0.10183 £ 0.00256 0.10861 % 0.00435  0.0416 =+ 0.00117  0.05144 + 0.00273

Tabela 2 — Valores do expoente z para o regime de lei de poténcia obtido para areas
grandes de redes heterogéneas, para h: 16, 256, 1024, 4096 e 65536. Com
QR = 10 e 100, ao comparar Recursos Essenciais (colunas da esquerda) e
Recursos Interativamente Essenciais (colunas da direita).

z Areas grandes
Recursos Interativamente Essenciais

Recursos Essenciais

h QR =10 QR =100 QR =10 QR =100
16 0.40443 £ 0.02267 0.42644 + 0.02297 0.34885 + 0.01703 0.37488 + 0.01656
256 0.5592 + 0.01547  0.51683 & 0.02549 0.39685 + 0.00962  0.43275 £ 0.0189
1024 0.59782 4 0.01922  0.49468 + 0.01801 0.38251 & 0.01226  0.38872 + 0.0195
4096  0.43316 £ 0.01043  0.31175 &+ 0.01273  0.23143 £ 0.00612 0.18208 £ 0.00735
65536 0.10183 & 0.00256 0.10861 + 0.00435  0.0416 + 0.00117  0.05144 + 0.00273

comportamento ¢ observado, pelo fato das espécies dependerem da mutuamente de mais
um recurso para o seu crescimento, desenvolvimento e reproducao, assim essa dependéncia
interativa em mais recursos, reduz o nimero de espécies, consequentemente os expoentes z

obtidos sao menores, ao compararmos com os da competicdo por recursos essenciais.

4.4  Distribuicao da abundancia ao comparar dois tipos de recursos

Por fim relacionamos o ntimero de espécies que tem determinado tamanho popu-
lacional N, n(N), em fun¢ao do logaritmo natural desse tamanho In(N). Na Figura 14,
com heterogeneidade h = 16, observamos um ntumero grande de espécies com tamanho
populacional grande para os dois tipos de recursos estudados. Nota-se a presenca de
espécies de tamanhos intermediarios e grandes para um quantidade de recursos 100 vezes
maior (QQR = 100). Observamos que a competicado por recursos interativamente essenciais

levou a populagdes com maior tamanho.
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Figura 14 — Distribuicao de abundancia das espécies para h = 16 e QR = 10 e 100. Na
cor preta ilustramos a competicao das espécies por recursos essenciais, e na
cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

Quando as espécies competem por recursos essenciais, com h = 256, vimos que
populagoes com tamanhos intermedidrios prevalecem. Ja na competicao pelos recursos
interativos houve um alargamento do grafico para direita indicando a coexisténcia de
populacoes intermediarias e grandes, com predominancia de populacoes intermediarias
(Figura 15).
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Figura 15 — Distribuicao de abundancia das espécies para h = 256 e QR = 10 e 100. Na
cor preta ilustramos a competicao das espécies por recursos essenciais, e na
cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

Na Figura 16 observamos uma alargamento nos graficos, mostrando assim a coe-
xisténcia de espécies com tamanhos populacionais pequenos a grandes. A incidéncia de
espécies com populagoes de tamanhos pequenos e intermediarios ocorre para o caso da
competicdo por recursos essenciais, ja quando a competicao é por recursos interativamente

essenciais observa-se também a presenca de espécies com tamanhos populacionais grandes.

Destacamos para um valor de heterogeneidade maior, h = 4096 (Figura 17), para o
caso de competigao por recursos essenciais um nimero maior de espécies com populagoes de
tamanho intermediario em QR = 10. Enquanto, que espécies com tamanhos populacionais
grandes se manteve durante a competicdo por recursos interativamente essenciais. Ja
para o valor de heterogeneidade grande, h = 65536 (Figura 18), observa-se um nimero

acentuado de espécies com populacoes grandes para os dois tipos de recursos analisados.
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Figura 16 — Distribuicao de abundancia das espécies para h = 1024 e QR = 10 e 100. Na
cor preta ilustramos a competicao das espécies por recursos essenciais, e na
cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

QR=10 QR=10
1 1
0.8 1 ogh ]
20,67 g 20,6— |
\5047 b EM* 7
% 5 10 5 % 5 10 15
In(N) In(N)
QR=100 QR=100
1 1
0.8- 1 ogh ]
2067 g 20,6— |
\5047 b \504* 7
% 5 10 5 % 5 10 15
In(N) In(N)

Figura 17 — Distribuicdo de abundancia das espécies para h = 4096 e QR = 10 e 100. Na
cor preta ilustramos a competicao das espécies por recursos essenciais, e na
cor vermelha por recursos interativamente essenciais.



34

QR=10 QR=10
1 1
0,81 1 o8 ]
_06F 1 o6 ]
Z Z
S04r 1 Fo4r 1
O s 10 15 % — s 10 15
In(N) In(N)
QR=100 QR=100
] T ] T
038 1 og ]
06} 1 o6 ]
Z Z
=04 1 Fo4- R
o s 10 15 % 5 15
In(N) In(N)

Figura 18 — Distribuicdo de abundancia das espécies para h = 65536 e QR = 10 e 100. Na
cor preta ilustramos a competicao das espécies por recursos essenciais, e na
cor vermelha por recursos interativamente essenciais.

Neste capitulo, apds a analise dos aspectos importantes como: a relagdo entre
a diversidade e heterogeneidade do habitat, a relagao espécie e quantidade de recursos,
a relacao espécie-area e a distribuicdo de abundancia, foi possivel obter uma melhor

compreensao sobre a dinamica de populagoes.

Foi possivel perceber que para a rede com uma distribuicao de habitats mais
diversificada (h = 4096) e a quantidade de cada recurso pequena (QR = 10), possibilita-
se o crescimento e sobrevivéncia maior das espécies especialistas, que sao aquelas que
apresentam uma maior exigéncia com relagao ao consumo dos recursos. Em contrapartida,
o aumento da quantidade de cada recurso e da heterogeneidade (h = 65536), a tendéncia
é que as espécies generalistas sobrevivam e ocupem a maior parte do espago com suas
populacoes reduzindo-se em nimero de espécies, pois as espécies generalistas possuem
uma maior capacidade de dispersao, ja que apresentam uma maior aptidao a variedade de

recursos disponiveis.

Observamos que ao variar o tipo de recurso utilizado na competicao, ocasionou
variagdo nos picos de diversidade para valores de heterogeneidade diferentes, assim como
contribuiu na variacao dos tamanhos populacionais, ora as espécies especialistas com
tamanhos populacionais pequenos e intermediarios dominam na competicao, ora as espécies

generalistas com populagoes grandes que predominam.
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Percebemos que a diversidade das espécies, quando competem por recursos intera-
tivos, é sempre menor comparada a diversidade das espécies que competem por recursos
essenciais, pois mais restricoes sdo impostas, de forma que a combinagao entre recursos
interativos, os quais sao indispensaveis para determinada espécie crescer, se manter e
reproduzir, possui dependéncia mutua. Aqui, podemos observar ao comparar a distribuicao
de abundancia para os diferentes valores de heterogeneidade estudados, que as espécies ao
competirem por recursos interativamente essenciais, apresentaram na maioria dos casos
espécies com tamanho populacionais intermediarios a grandes, ou seja, a permanéncia
maior de espécies generalistas dominando o espago disponivel e assim justificando a reducao
da diversidade para este tipo de recurso. Enquanto, espécies com tamanhos pequenos
a intermediarios foram mais frequentes na competicao por recursos essenciais. Logo, a
presenca das espécies especialistas se mostrou mais evidente e uma maior diversidade foi

observada para este tipo de recurso.
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5 Revisao de Literatura: Modelo Metapopu-

lacional

Na natureza, os processos ecologicos e evolutivos observados sao modelados por
mecanismos, em que um deles é a dispersao. Conforme PERONI Nivaldo; MEDINA (2011)

a dispersao pode ser definida como: o ato de se dispersar, ou seja, do movimento em si.

A forma como os individuos se distribuem ou se organizam no espago em um dado
momento esta relacionada aos padroes de dispersao e de distribuicao das espécies. Esses
padroes podem ser classificados como: aleatorio sem padrao de espagamento previsivel,
exemplo das sementes das flores que espalham-se com o vento; uniforme quando espacados
igualitariamente, é o caso de plantas e animais que defendem seu territorio; e agrupado ou
agregado quando aglomerados em grupos, acontece em casos de habitats desiguais onde
apenas algumas areas sao favoraveis para os individuos viverem, os cardumes de peixes e

as manadas de elefantes sao alguns exemplos de animais que vivem em grupos.

5.1 Modelos de Paisagens Aleatorias

Os grafos sdo estruturas compostas por um par de conjuntos G(V, A), onde V
representa o conjunto de vértices (nds ou pontos) e A o conjunto de arestas (links ou
linhas) que conectam dois vértices do conjunto V (ALBERT REKA; BARABASI, 2002).
As paisagens aleatorias sao frequentemente modeladas utilizando-se representagoes em
que os habitats sao representados por nés e a vizinhanca entre dois nds ¢é representada
por arestas. Os modelos de redes como um grafo aleatério (ERDOS P.; RENYI, 1960) ou
sem escala (BARABASI A. L.; ALBERT, 1999), configuram paisagens aleatérias. Essas
paisagens sdo respectivamente ilustradas pelas figuras 19 e 20 (HINOJOSA, 2017).
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Figura 19 — Grafos no Modelo Erdos-Rényi com ntmero de vértices igual a 10, e probabili-
dades de conexdes 0.3, 0.5 e 0.7, respectivamente. (Figura retirada e adaptada

de (HINOJOSA, 2017))

Figura 20 — Grafos no Modelo Barabasi—Albert com ntimero de vértices igual a 500, e
poténcia de decaimento av = 0.1 e & = 0.001, respectivamente. (Figura retirada
e adaptada de (HINOJOSA, 2017))

A Figura 19 mostra a modelagem de uma rede complexa em grafo aleatorio
considerada a forma mais simples que esta pode assumir, proposto por Erdos P.; Rényi
(1960) (ALBERT REKA; BARABASI, 2002). O grafo aleatério, é construido a partir
da definicao de uma quantidade fixa de nés N, de forma que as arestas sao adicionadas
aleatoriamente conforme uma probabilidade p, que varia 0 < p < 1 e nao sdo direcionadas.
A quantidade de arestas que cada né tera denomina-se de grau do vértice e segue uma

distribuigao Poisson com um limite maximo N (METZ et al., 2007).

Inicialmente os grafos aleatérios possuem a quantidade N de nés desconectados,
até que as conexoes vao sendo adicionadas conforme o modelo até que o niimero de arestas

k seja atingido. O grau do vértice é calculado conforme a equacao (METZ et al., 2007),

(k) =p(N —1) (5.1)
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onde k indica o total de arestas conectadas a um determinado vértice, p é a probabilidade

de conexao entre dois vértices e N indica o total de vértices da rede.

As redes estruturadas por grafos sem escala ou livre de escala (Figura 20), possuem
a caracteristica de conexao preferencial, em que a rede inicia com poucos vértices e a
medida que novos vértices vao surgindo a preferéncia de conexao sera com o vértice que
possuir um maior grau de conexoes na rede (BARABASI A. L.; ALBERT, 1999). Conforme
(METZ et al., 2007) essa caracteristica apresenta redes que possuem poucos vértices com
conexoes elevadas, chamados de hubs, e uma maior quantidade de vértices com baixas
conexoes. Essas redes podem ser vistas em varios sistemas, tais como: internet, redes
de metabolismos e redes de citagoes de artigos cientificos (NEWMAN et al., 2003). Sua
construgao e distribuicao de graus segue uma Lei de Poténcia, onde estima-se o nimero
fixo de n6s N que ird compor a rede, mas sua construgao inicia com um nimero menor de
nos, que aumentara a medida que as conexoes vao surgindo, de forma que o n6é que possui
mais conexoes tera sempre maior chance de receber vizinhos, do que um né que encontra-se
mais isolado na rede. Podemos pensar nesse modelo, por exemplo, ao observamos os canais
do YouTube, os canais que possuem um nimero maior de inscritos, compartilhamentos e
um forte engajamento, tendem a receber cada vez mais inscritos e visualizagdoes em um
curto espacgo de tempo, enquanto os canais iniciantes nas publicagoes, ainda nao possuem

uma alta demanda de procura, inscrigoes e visibilidade.

5.2 Metapopulacoes

A degradacao do ambiente natural, decorrente da fragmentacao e perda de habitats,
tem causado modificacoes nas paisagens, apresentando cada vez mais fragmentos de habitat
isolados. Como consequéncia, as populagoes biologicas tém se tornado mais afastadas umas
das outras, o que as torna mais vulneraveis & extincéo, conforme apontado por VIE J.C.;
HILTON-TAYLOR (2009).

Ao longo das tultimas décadas, tem sido cada vez mais frequente a utilizacao
do modelo de metapopulagao na analise dos organismos, devido a complexidade de sua
estrutura e funcionamento, permitindo uma abordagem em diferentes niveis de organizacao.
Esse modelo, que surgiu na década de 1970, tem recebido destaque crescente na literatura,
como apontado por HANSKI I.; GAGGIOTTI (2004).

A metapopulagao define-se como o conjunto de sub-populagoes isoladas espacial-
mente em fragmentos de habitat e unidas funcionalmente por fluxos biolégicos, de forma

que a posi¢ao dos individuos e das populacoes no espaco deve ser considerada.
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A teoria de metapopulacoes e a teoria de biogeografia de ilhas oferecem alicerce
tedrico importante para que os processos bioldgicos e padrao espacial se relacionem. As
possibilidades de migracao, (re)colonizagdo ou os riscos de extingdo, por exemplo, sdo
processos biol6gicos que podem ser determinados pela configuragao espacial (tamanho dos

patches, grau de conectividade ou de isolamento entre patches) (HANSKI, 1997).
A teoria de biogeografia de ilhas desenvolvida por MACARTHUR R.H; WILSON

(1967) mostra que diversos fatores influenciam a distribuigao e a riqueza dos habitats. Entre
os principais fatores, a relacao espécie-area é considerada a mais relevante e amplamente
difundida para explicar esses padroes. Essa relagdo postula que a riqueza de espécies
aumenta gradativamente a medida que a area do habitat aumenta (LOPES P, 2008). Esse
padrao pode ser relativamente atribuido ao efeito do tamanho do habitat no tamanho das
populagoes e no nimero de micro-habitats presentes nos ecossistemas (DODSON, 1992).
Além disso, o isolamento espacial das comunidades é outro fator importante que exerce

grande influéncia na dispersao de organismos entre diferentes comunidades, afetando a
diversidade (GILLUNG, 2011).

Comparando a escala estudada pela teoria de biogeografia de ilhas que é vol-
tada a explicagoes em amplas escalas (nacionais, continentais), temos que a teoria de

metapopulacoes foca na dindmica regional, visando a escala de paisagem.

Conforme a abordagem metapopulacional existem os seguintes pressupostos basicos:
as populagoes estao dispostas em grupos de populagoes reprodutivas locais; e a migracao
entre as populagoes locais é influenciada pela dindmica local, permitindo que as populagoes

locais extintas sejam restabelecidas.

O modelo classico de Levins (LEVINS, 1969) é apresentado como o primeiro modelo
a ser discutido e que foi expandido ao longo dos anos, com o intuito de averiguar processos
ecologicos tais como dispersao, competicao, estabilidade, conservagao, destruicao de habitat
e extingdo (RUXTON GRAEME D.; GONZALEZ-ANDUJAR, 1997; PARVINEN, 1999;
SILVA JACQUES AL; DE CASTRO, 2001; GARRETT KAREN A.; DIXON, 1997; TIL-
MAN DAVID; KAREIVA, 1997; BUTTEL LINDA A.; DURRETT, 2002; NEUHAUSER,
2002; MAN ALIAS; LAW, 1995).

Esta forma simplificada de descrever a dinamica de ocupagao de patches de habitat,
considera a existéncia de um grande nimero, onde todos estes patches possuem o mesmo
tamanho e isolamento e estao unidos por migracao, o tamanho da populagao local nao é
considerado, considera-se ocupacao ou nao de um patch. O modelo classico de Levins é

representado pela seguinte equacao,
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dP

— =cP(1—-P)—eP (5.2)
dt

onde P indica a proporcao de patches ocupados, t indica o tempo, ¢ refere-se a probabilidade

de colonizagao, e o risco de extin¢ao é considerado constante e igual em todos os patches,

representando pela constante e.

dpP

Ao atingir o equilibrio numa determinada proporgao de patches, P, % = 0, entdo:
e
P=1—- 5.3
) (53)

A metapopulagao se mantém se € < 1, ou ¢ > e. Ou seja, a metapopulagao tende a
extingdo a medida que o isolamento aumenta e/ou o tamanho médio dos patches diminui.
E claramente possivel observar alguns exemplos de metapopulacdes que foram submetidas
a estudos seguindo a premissa desenvolvida por Levins, que incluem: Hesperia comma
(HANSKI, 1994a), Scoliantides orion (HANSKI, 1994a), Melitaea cinzia (HANSKI, 1994b),
Melitaea diamina (HANSKI, 1994b), Ochotona princeps (RAY C.; GILPIN, 1991).

Outros modelos surgiram como, por exemplo, o estudo de HANSKI (1982) que
apresenta as seguintes condigoes: as subpopulagoes diferem em tamanho, nivel de conecti-
vidade e eventos de extingao e colonizagoes, levando em consideragao a heterogeneidade
entre as subpopulagoes e suas respectivas interagoes. O modelo de Levins foi submetido a
alteracoes e em sua nova versao, passou a considerar que a imigracao se torna proporcional

a fracao de patches ocupados.

Uma condi¢ao de grande importancia que contribui para o declinio da populagao
pequena, é a baixa probabilidade de encontrar parceiros para reproduzir (HANSKI, 1983).

Essas modificagoes estruturam uma nova equagcao:

Cg = BP(h — P) — uP(1 — rP) (5.4)

que é uma versao continua do modelo discreto estudado por (HANSKI I.; GYLLENBERG,
1996). Aqui, P indica a quantidade de patches ocupados, t indica o tempo, 3 indica
o parametro de colonizacao, h representa os patches desocupados e p indica a taxa de

extingao por populacao.

Quando a densidade populacional é pequena essa situacdo consequentemente
projeta um aumento na taxa de mortalidade ou declinio da taxa de natalidade, processo

denominado de “efeito de resgate”. O parametro r calcula a for¢a do efeito de resgate
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variando entre 0 e 1. Para r = 0, nao existe efeito de resgate sendo assim o modelo é
reduzido ao modelo de Levins comum. J& para r = 1, existe um efeito de resgate maximo,

ou seja, quando a ocupagao torna-se completa (P = 1) e a taxa de extingao é zero.

Vale ressaltar que, o efeito resgate esta relacionado a diminuicao da taxa de extinc¢ao
com o aumento da taxa de imigragdo (BROWN JAMES H.; KODRIC-BROWN, 1977),
sua consequéncia reflete de duas maneiras: uma é que a imigragao aumenta o tamanho
das populagoes locais e a segunda, populacoes grandes normalmente sao menos suscetiveis
a extingdo se comparado as de menor tamanho (HANSKI, 1994a; HANSKI, 1994b).
Através do desenvolvimento de varios modelos de metapopulacao, foi possivel neste estudo
observar uma variacao na qualidade dos patches e no efeito resgate, pois esses modelos
foram capazes de prever correlagoes positivas e negativas entre as fragoes dos patches
adequados e dos patches vazios. Contudo essa correlacao ird depender da forca do efeito
resgate e da distribuigdo dos patches adequados que podem desaparecer (GYLLENBERG
MATS; HANSKI, 1997).

As metapopulagoes quando estudadas em ambientes com alteragoes constantes
necessitam de observacao quanto aos processos que promovem ou restringem suas capaci-
dades adaptativas, pois por envolver reproducao, imigracao e persisténcia, ¢ possivel inferir
sobre alteracoes de cunho evolutivos e genéticos. Estudando a relagdo da conectividade com
a persisténcia, MCMANUS et al. (2021) observou que a varincia genética que representa
o potencial evolutivo, interagiu com a dispersao fortemente, influenciando a persisténcia

da populagao.

5.3 A relacao entre a Dispersao e Evolucao das Espécies

Nos estudos que buscam compreender a dinamica evolutiva das espécies, as ca-
racteristicas que influenciam na historia de vida sao investigadas, dentre estas temos as
caracteristicas que restringem algumas das aptidoes de uma espécie (STEARNS, 1989;
OLIVEIRA V. M. DE; AMADO, 2018). Na natureza essas relagoes de restri¢oes, deno-
minadas trade-offs, expoem as necessidades que determinada espécie precisa para um
melhor desempenho em seu habitat, nas suas interacoes e em situagoes de estresse. Se
uma caracteristica especifica é atendida, esta condi¢do provoca um menor desempenho
em outra caracteristica (STEPHENS P. R.; WIENS, 2007). Como exemplo, podemos
observar a influéncia dos trade-offs no ciclo de vida das plantas. Na ilustracao da Figura
21, ao atribuir recursos limitantes que auxiliam na reproducao das plantas, nota-se uma
diminuicio na sua aptiddo da defesa e/ou crescimento (MORALES M.; MUNNE-BOSCH,
2016).
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Figura 21 — Trade-off no ciclo de vida das plantas. Em (a) o crescimento é uma atividade
que requer uma boa quantidade de recursos para se manter durante o processo,
mas o aumento dos investimentos no crescimento pode comprometer as respos-
tas de defesa a curto prazo. Em (b) um aumento na defesa, reduz a capacidade
de crescimento que gera efeitos negativos no crescimento e na reproducao.
Em (c) grandes investimentos em reprodugao dificultam o processo de cres-
cimento e defesa. Mesmo assim, as plantas sao geralmente adaptadas para
florescer e produzir frutos durante a maior parte do ano, dependendo do nivel
organizacional e fatores favoraveis. Mas este processo pode ser comprometido,
se perturbagoes bidticas e/ou abidticas aparecerem durante a reproducio.
(Figura retirada e adaptada de (MORALES M.; MUNNE-BOSCH, 2016))

Conforme KNEITEL J. M.; CHASE (2004) na natureza destaca-se uma variedade
de trade-offs, que de acordo com o tipo de habitat e tamanho da escala, irdo proporcionar
a coexisténcia das espécies. A depender da escala estudada: comunidade local, comunidade
regional (homogénea), e comunidade regional (heterogénea), pode-se destacar as seguintes
caracteristicas associadas a trade-offs, sendo os trade-offs de caracteristicas em niveis
organizacionais mais baixos incluidos em niveis mais altos. Aqui, para a escala de comuni-
dade local, sao observados trade-offs entre habilidade competitiva, tolerancia a predadores,
fatores abidticos e tolerdncia ao estresse; na escala de comunidade regional (homogénea),
observa-se trade-offs entre habilidade competitiva, habilidade de colonizagao e a habilidade
de um organismo em explorar diferentes habitats; e os trade-offs presentes na escala de
comunidade regional (heterogénea), estao entre o grau de especializagdo de habitat, a

diferenciacao entre os patches, e a capacidade de colonizacao em patches heterogéneos.
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A utilizagao de trade-off vem sendo implementada nos estudos de muitos mo-
delos teodricos ou empiricos, como exemplo, a influéncia de trade-off nos processos de
competicdo que permitem a coexisténcia de espécies (TILMAN, 1994). Nas analises com
micro-organismos, o potencial do trade-off no desempenho do uso do recurso permite o

esclarecimento de padroes da estrutura da comunidade microbiana, diversidade, dindmica
temporal e impactos biogeoquimicos (LITCHMAN E.; EDWARDS, 2015).

Os trade-offs também sao levados em consideracao em modelos para aquisicao e
utilizacao de diferentes recursos, que interferem em processos de especializacao e aptidao
das espécies (OSTMAN B.; LIN, 2014; OLIVEIRA V. M. DE; AMADO, 2018). Além
disso, sao usados para destacar as limitacoes dadas pelos trade-offs em caracteristicas
importantes de bactérias (FERENCI, 2016) ou para tolerancia de algum fator abidtico
que provoca estresse como a seca, temperatura ou pH (KNEITEL J. M.; CHASE, 2004;
BESTELMEYER, 2000).

No modelo tedrico abordado por SCHWENKE Robin A.; LAZZARO (2016),
destaca-se que a defesa imunologica e a reproducao sao processos que demandam muita
energia, e tém sido observados como divergentes em uma variedade de insetos fémeas. O
aumento do esforgo reprodutivo resulta em imunidade reduzida e, ao contrario, a infecgao e
a ativagdo do sistema imunoldgico reduzem a producao reprodutiva. Esse trade-off pode se
manifestar tanto no nivel fisiologico, dentro de um individuo, quanto no nivel evolutivo, com
distingoes genéticas entre individuos em uma populagao. O autor propos nesse trabalho um
modelo no qual a sinalizagao enddcrina e metabdlica podem de maneira cooperativa mediar
o trade-off entre reproducao e imunidade, através dos seguintes hormoénios: hormonio
juvenil, 20-hidroxiecdisona e da sinalizagao de insulina/fator de crescimento. Observou-se
que as variagoes ambientais na disponibilidade de recursos ou pressao patogénica podem
mudar a pressao seletiva entre reproducao e imunidade, e existem exemplos de individuos
geneticamente distintos em uma populacao que favorecem um processo ou outro. Portanto,
a aptidao evolutiva determinada pela reproducao e pelo desempenho imunolédgico, e a

competicao entre esses dois processos estd sujeita a forte selecao natural.

E notével um trade-off amplamente comprovado entre sobrevivéncia e migracéo
em macro e microorganismos, que surge devido ao alto custo energético para as espécies
se deslocarem de um ambiente para outro (BODDY A.M., 2018; COLWELL M.A., 2019;
SCHMIDT-WELLENBURG et al., 2008; FJERDINGSTAD E.J., 2007; NGAI M.J.M.,
2005; CROWLEY P.H., 2002).

De acordo com DUPUTIE Anne; MASSOL (2013), o processo de dispersao funciona
como uma forma adaptativa que evita a competicao entre parentes, limitando ou diminuindo

os riscos de endogamia, distribuindo estes riscos em ambientes acometidos por variacoes
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espaciais e temporais. A dispersao depende de mudancas evolutivas, manifestando-se
geralmente em nivel génico (SAASTAMOINEN et al., 2018).

A dispersao influencia as populagoes de diversas formas, uma delas diz respeito
a interagao com as estratégias de histéria de vida. Estudando dispersao eco-evolutivas,
BONTE Seca; DAHIREL (2017), observaram que a aptidao atinge seu maximo conforme
as estratégias de historia de vida sejam intensas. O que é comumente definido durante a
sobrevivéncia e a reproducgao. Entretanto, qualquer populacao local desprovida de dispersao
estara fadada a extingdo. Ao demonstrar como a dispersao esta interligada as estratégias de
historia de vida, foi possivel inferir que o potencial de uma correlagdo genética consistente
com outros atributos é fraca. Também afirmaram que a dispersdao funciona de forma

centralizada e independente, e com isso afeta as dindmicas eco-evolutivas.

Um caso bem especial de habilidade de autofertilizacao em plantas, abordou uma
relacao entre evolugao e dispersao, sendo possivel observar duas situagoes interessantes
que influenciaram a estratégia evolutiva da dispersao. A primeira situacao foi referente aos
custos de dispersao e outra a probabilidade de encontrar um patch com polinizadores. O
modelo desenvolvido demonstrou que, a autofecundagao influencia a paisagem e enfrenta
um dilema relacionado a polinizacao. Essa polinizagao pode exigir custos letais para as
plantas que dependem de polinizagao cruzada e nao dispersam, em um segundo momento
podem haver custos relacionados a endogamia. O modelo explica que, as plantas evitam
o alto gasto energético ou evitam estes custos, adotando estratégias intermediarias, que
tendem a ter mais sucesso em termos evolutivos. Vale salientar que, o tamanho das
populacoes exerce efeito sobre a dispersao, pois quando a intensidade da competicao
entre parentes como pressao seletiva para a dispersao diminui a medida que a populacao
aumenta seu tamanho, consequentemente, em populagoes maiores a tendéncia é que
enfraquega os processos endogdmicos (FRANK, 1986). No entanto, a natureza da selegao,
seja estabilizadora ou disruptiva, depende significativamente da distribuicao dos tamanhos
populacionais, mesmo quando o “efeito médio” da competi¢do entre parentes na evolucao
da dispersao se torne insignificante (CHEPTOU PIERRE-OLIVIER; MASSOL, 2009;
MASSOL F.; CHEPTOU, 2011).

Nos estudos de Cenzer M.; M” Gonigle (2019) investigou-se como a dispersao evolui
em paisagens contendo dois tipos de recursos, os quais diferem em suas autocorrelagoes
espaciais. Para isso, um modelo de simulacao baseado em uma rede bidimensional de patches
conectados foi desenvolvido, onde os individuos sao distribuidos. Cada patch poderia conter
um ou dois recursos disponiveis, ou nenhum recurso. Os individuos que ocupam esses
patches sao hapldides e possuem duas caracteristicas distintas: dispersao e especializacao

ecologica, esta é determinada por alelos que conferem adaptacao especifica aos recursos
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presentes. A cada geragao a dindmica funcionava da seguinte maneira: inicialmente uma
perturbacao dos patches, seguida pela dispersao dos individuos, selecao natural com base
nas caracteristicas ecoldgicas e, por fim, crescimento populacional através da reproducao e
regulagdo da densidade. A abundancia de um recurso também foi alterada para as trés
analises, observou-se que a probabilidade de dispersao aumentou quando a abundancia
(ou fragdo) de recursos aumenta, assim como quando a autocorrelagao espacial cresce. No
caso das paisagens com autocorrelacao alta e dois tipos de recursos, a probabilidade de

dispersao foi um pouco menor comparada a paisagem com apenas um tipo de recurso.

Observaram também um aumento da probabilidade de dispersao ao comparar
paisagens que possuem dois tipos de recursos com as paisagens que contém apenas um
recurso, onde a especializacao foi considerada. Foi possivel verificar uma sele¢ao divergente
nas estratégias de dispersao entre os especialistas, visto que quando a especializacao era
intensa a mortalidade também aumentava e impedia a persisténcia a longo prazo, esse
comportamento foi observado nos patches que nao continham o recurso para o qual as
espécies estavam adaptadas. J& quando a especializacao estava reduzida, a competicao
tornou-se um fator decisivo limitador da persisténcia, nos habitats que continham os

recursos para o qual as espécies nao eram especialistas.

Além dos fatores limitantes que conduzem o processo de dispersao e consequen-
temente suas caracteristicas de persisténcia, um estudo pioneiro empirico considerou
a influéncia da estrutura de paisagem na evolucao da dispersao utilizando um modelo
com base em individuos. Nesse estudo buscou-se entender como a estrutura espacial,
de diferentes redes utilizando simulagoes computacionais, interferem nas estratégias de
dispersao das espécies. Aqui, foi observado como a conectividade entre patches seria capaz
de promover a evolucao de estratégias de dispersao, reformulando o pensamento sobre
dindmicas ecoldgicas como a persisténcia de metapopulacoes. Ou seja, percebeu-se, que
dependendo dos custos da dispersao, a estrutura da paisagem seleciona estratégias distintas
(HENRIQUES-SILVA R.; BOIVIN, 2015).

Segundo Henriques-Silva R.; Boivin (2015) a dispersao ocorreu através de uma
funcao logistica flexivel de abundancia local, de forma que as diferentes estratégias de dis-
persao promovem vantagem de adaptacao, em escala regional, a longo prazo. As diferentes
estruturas espaciais adotadas e as distintas taxas de mortalidade por dispersao apresenta-
ram efeitos significativos sobre a dinamica evolutiva. Destaca-se que, a metapopulagao para
0 caso em que as redes sao regulares e aleatorias, apresentaram estratégias de dispersao
semelhantes, enquanto que as redes exponenciais e sem escala eram ligeiramente diferentes
e claramente diferentes das paisagens homogéneas. J4 quando a taxa de mortalidade por

dispersao foi igual a 50%, as estratégias de dispersao apresentadas para as quatro redes
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foram muitos semelhantes.

Vale ressaltar o fato de que paisagens com varios recursos suportam a coexis-
téncia dentro de uma certa estabilidade, para diversas estratégias de dispersao, ainda
assim estratégias de dispersao sao encaradas como adaptagoes regionais (URBAN MARK
C.; SKELLY, 2006), pois permitem vantagens a longo prazo em prol da reprodugao dos
individuos na rede, sem que haja quaisquer valores adaptativos no patch (HANSKI et al.,
2004).

O processo de dispersao envolvendo plantas é amplamente estudado. Com um
potencial muito eficiente as sementes podem ser dispersas para locais distantes e germinar
em 10 ou até mesmo em 100 anos (PRIESTLEY, 1986; SHENMILLER et al., 1995;
SALLON et al., 2008; YASHINA et al., 2020). Sendo assim, dimensoes espago/temporal
da dispersao possuem relagao com o fluxo génico e a demografia, sendo este o principal
foco no estudo de CHEN SiChong; GILADI (2020), ou seja, foi possivel verificar em seus
achados um trade-off significativo entre dispersao no espaco e a dispersao no tempo, o que
implica no fornecimento de uma previsao tedrica onde a dispersao espacial e a temporal
caracterizam-se em estratégias alternativas para minimizar falhas durante o processo de
reprodugao, o que significa que a selecao de uma estratégia teria a capacidade de limitar a

evolucao da outra.

Devido aos seus custos proprios, a dispersao possui trade-offs com muitas caracte-
risticas da historia de vida. Os custos de dispersao que influenciam no resultado evolutivo,
sao as taxas de extingao locais, mortalidade e outras pressoes seletivas, bem como na
forma da relagao de trade-off e sua forca. No capitulo seguinte esta descrito o segundo
modelo computacional estudado nesta tese, construimos um modelo metapopulacional que
segue uma dindmica de extin¢do-colonizacao, em que os individuos sofrem a influéncia dos

trade-offs entre sobrevivéncia e dispersao.
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6 O Modelo Metapopulacional

Neste capitulo, descrevemos as caracteristicas do segundo modelo estudado por

métodos computacionais e a dindmica utilizada nas simulacoes.

Construimos um modelo metapopulacional que segue uma dinamica de exting¢ao-
colonizagao, no qual o nimero discreto de patches é denotado por uma constante, M.
A configuragao da paisagem ¢é aleatéria, modelada como um grafo aleatério (ERDOS
P.; RENYI, 1960) ou sem escala (BARABASI A. L.; ALBERT, 1999), sendo os patches
representados por nods, e a representagao da sua vizinhanga é dada pelos links. As paisagens
foram ilustradas no capitulo anterior pelas figuras 19 e 20 (HINOJOSA, 2017).

Em nosso modelo o ntimero de conexdes é obtido por uma distribuicao de Poisson
P(k) = e *2*/k!, para os grafos aleatérios, com conectividade média definida por z = 6.
Enquanto para paisagens sem escala a distribuicao de conectividades segue uma lei de
poténcia, P(k) ~ k=7 (BARABASI A. L.; ALBERT, 1999; ERDOS P.; RENYI, 1960;
NEWMAN et al., 2003), com vy == 3.

A cada geragao, os individuos podem migrar para patches vizinhos com uma deter-
minada probabilidade, m. Os individuos sao caracterizados pela sua taxa de crescimento,
A, que é a mesma para todos os individuos; pela probabilidade de dispersao, m; e pela
probabilidade de sobrevivéncia, w. A probabilidade de dispersao e de sobrevivéncia sao
caracteristicas que podem evoluir de acordo com a relagao de trade-off imposta, m x w,

que sera detalhada posteriormente.

Definimos a capacidade de suporte dos patches, pela constante K, que indica o
nimero maximo de individuos que podem ocupar determinado habitat. O habitat por sua
vez, serd definido de acordo com o recurso que abriga, recurso A, recurso B, recurso C,

assim por diante. Onde cada patch s6 podera abrigar um tipo de recurso.

Os individuos sao definidos por sua especializagao ecolégica, determinada no inicio
da simulacao, de forma que os individuos com alelo a sdo especialistas para o habitat
tipo A, alelo b sao especialistas para o habitat tipo B, e assim por diante. Dessa maneira,
temos que o individuo j possui sua probabilidade de sobrevivéncia maxima, w4, quando
encontra-se no patch i da sua especializacao ecolégica. Caso contrario, w; ; serd reduzido por
um fator (1 —s), onde 0 < s <1 é o grau de especializacao (CENZER M.; M” GONIGLE,
2019).
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A dinamica ¢ iniciada escolhendo o primeiro habitat, verifica se cada individuo j que
ocupa o patch ¢ ird sobreviver com probabilidade w; ;. No préximo passo, os individuos que
sobreviverem se reproduzirao. O nimero de descendentes de um determinado individuo é
obtido através de uma distribui¢ao de Poisson com média p (Equagao 6.1) (HENRIQUES-
SILVA R.; BOIVIN, 2015),

p=A1+aN;)™*? (6.1)

onde A é a taxa de crescimento per capita, a fornece a qualidade do habitat calculada
através da equacao 6.2, N; o nimero total de individuos no patch, ou seja, o tamanho
da populagao local, e # define o tipo da competi¢ao, adotamos 5 = 1, correspondendo
a uma competi¢ao de concurso/disputa (KUBISCH A.; POETHKE, 2011; POETHKE
H.J.; HOVESTADT, 2002; TRAVIS J.M.; MUSTIN, 2009).

AP —1
K

(6.2)

o =

Definiu-se que quando « > 0, o valor minimo de p seja 1, se N; = K. A dependéncia

da Eq. 6.1 em N, indica uma competicao que depende da densidade dentro dos patches
(HASSELL, 1975).

O modelo assume geragdes sem sobreposi¢do. A probabilidade de sobrevivéncia
da prole é alterada na fase da reproducao pelo intervalo [—dw, +dw], de forma que a
prole ndo é uma copia idéntica dos pais. As caracteristicas relacionadas a probabilidade
de sobrevivéncia, w, e a probabilidade de dispersao, m, sao introduzidas pela relacao de

trade-off dada pela equagao que segue,

Q=

—1, (6.3)

1
mi ;e + Wij

em que, o define a forca do trade-off. Sendo assim, a medida que a probabilidade de

sobrevivéncia w é variada, a migracao m muda de imediato. Observe a Figura 22
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Figura 22 — Trade-off entre probabilidade de sobrevivéncia e probabilidade de dispersao.
A restrigao é descrita pela Eq. 6.3. A relagao entre a probabilidade de sobrevi-
véncia, w, e a probabilidade de dispersao, m, é mostrada para alguns valores
de forca do trade-off o.

De acordo com Egas M.; Dieckmann (2004), temos:

o < 1: Se estabelece uma relagao concava entre m e w e o trade-off é considerado fraco;

o > 1: Se estabelece uma relagdo convexa entre m e w e o trade-off é considerado forte.

Estudos da teoria cléssica, baseados no método grafico de Levins (LEVINS, 1962;
LEVINS, 1968), partindo do pressuposto de que dois tragos sao componentes de aptidao,
a especializagdo é esperada em situagoes de trade-offs convexos (o > 1), enquanto que as
relagoes concavas (o < 1) possibilitam a presenga das estratégias generalistas. E importante
ressaltar que o processo de dispersao, conforme definido nesta abordagem, nao é dependente

da frequéncia.

O préximo passo da dindmica é a emigracao do individuo j saindo do patch original
¢ com probabilidade, m; ;. O patch de destino ¢ escolhido entre os vizinhos conectados a .
Neste passo, tem-se a dependéncia da mortalidade, ou seja, o individuo j sobrevivera a

migracao de acordo com a Equagao 6.4:

k.2

A

(6.4)

Temos que, ¢; indica a probabilidade de sobrevivéncia a migracao, A é constante

definida no inicio da simulacao e indica a mortalidade por dispersao, k; representa a
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conectividade do patch i. Nota-se que quanto maior o valor da constante A, menor sera a
probabilidade de sobrevivéncia a migragao, ¢; (HEINO M.; HANSKI, 2001). E quanto
mais conexoes o patch ¢ tiver, maior sera a probabilidade de sobrevivéncia a migracao dos

individuos localizados em 7. Essas diferencas sdo observadas em paisagens heterogéneas.

Em nossa abordagem, os custos da dispersao foram divididos em duas partes
(BONTE et al., 2012):

1°: Conforme definido na Eq. 6.3, representada por um trade-off entre m x w. Esta
responde aos custos energéticos da propria dispersao e surge como um declinio da

probabilidade de sobrevivéncia;

2°: Conforme definido na Eq. 6.4, considera-se os riscos de predagao e/ou tempo para
localizar um habitat adequado (BONTE et al., 2012; ZOLLNER P.A.; LIMA, 2005).

O tultimo passo, consiste no fato da paisagem estar sujeita a perturbacoes externas,
a cada geracdo o patch experimenta uma perturbacao com probabilidade e, de forma que
a populagao local pode ser extinta, mas o patch continua habitavel para uma possivel
recolonizagao (CENZER M.; M” GONIGLE, 2019; NURMI T.; PARVINEN, 2011). Essas
perturbagoes possuem um papel central na evolugao da dispersao (SMITH et al., 2016),

de modo que a recolonizacao dos patches é possivel através da migragao de vizinhos.
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7 Efeitos do trade-off entre sobrevivéncia e

dispersao

Mostraremos nesta se¢ao nossos resultados de simulagdo, com o objetivo de estudar
como a tendéncia a dispersao muda em uma grande variedade de condi¢bes. Em nossa
abordagem trabalhamos com a existéncia de uma restricao entre sobrevivéncia e dispersao,
conforme descrito pela Equacao 6.3. Dessa forma, é fundamental o entendimento de como

o trade-off pode impactar a evolucao da dispersao.

Inicialmente construimos a relagao entre a média da probabilidade de dispersao em
funcao da probabilidade de exting¢ao dos patches, como também a média da probabilidade
de sobrevivéncia em funcao da probabilidade de extingao dos patches. A populagao evolui
por 100.000 geragoes até atingir o equilibrio, para que as medigoes sejam realizadas.
As médias sao calculadas sobre individuos em um determinado ponto no tempo apéds a
metapopulacao ter atingido o regime de equilibrio. As médias também sao obtidas sobre
50 configuragoes de paisagens distintas. Em todas as simulacoes, a variacao dw ¢é fixada em
dw = 0,02, mas os resultados nao sofrem influéncia pela escolha de dw. Porém, se fizermos

0w — 0, resulta em um tempo maior para atingir o equilibrio.

Atribuimos os seguintes valores para a forca do trade-off entre sobrevivéncia e
dispersao, 0 = 0,5 e 0 = 2,0, 0s quais proporcionam variar a intensidade da dependéncia
imposta entre eles. Esses valores correspondem, respectivamente, a um trade-off fraco e

um trade-off forte.

Na Figura 23, podemos visualizar que a probabilidade dispersao cresce com o
aumento da probabilidade de exting¢ao local independente da forca do trade-off, e seu valor
¢ maior para o caso em que a forga do trade-off o = 0,5, considerado fraco. Observamos
também o comportamento oposto com relacao a probabilidade de sobrevivéncia, onde
o crescimento da probabilidade de extincao local, gera uma diminui¢ao continua na
sobrevivéncia dos individuos. Esta é uma consequéncia direta da correlagao negativa
entre as duas grandezas, conforme ilustrado na Figura 22. Na Figura 23 os resultados
sao mostrados para duas topologias diferentes da paisagem: grafos aleatérios e redes sem
escala. Nao encontramos nenhuma diferenca no resultado, apesar das redes sem escala
apresentarem um padrao muito mais heterogéneo do que as redes formadas por grafos

aleatérios.
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Figura 23 — Grafico a esquerda: probabilidade de dispersao, m, wersus probabilidade
de extingao, e. Grafico a direita: probabilidade de sobrevivéncia, w, versus
probabilidade de extingao, e. Para o seguinte conjunto de parametros utilizados:
numero de patches M = 1.000, capacidade de suporte dos patches K = 20,
taxa de crescimento per capita A\ = 5, mortalidade por dispersao A = 40
e trade-off, 0 = 0,5 (simbolos em vermelho) e 0 = 2,0 (simbolos em azul).
Circulos preenchidos denotam os resultados da simulacao para a topologia de
grafo aleatorio, enquanto os circulos vazios indicam a topologia sem escala.

Observamos que para o trade-off concavo, o = 0,5, a estratégia resultante é aquela
em que a probabilidade de dispersao permanece relativamente alta enquanto a probabilidade
de sobrevivéncia estd muito préxima de seu maximo. Por outro lado, quando o trade-off é
convexo, 0 = 2,0, a mobilidade torna-se muito baixa, apenas o necessario para evitar a
extingao, enquanto a probabilidade de sobrevivéncia ainda ¢ alta. No entanto, os individuos
apresentam um suave aumento da sua mobilidade,com o aumento da probabilidade de
exting¢ao local, e. Consequentemente, como resultado do trade-off convexo, existe uma
queda abrupta da probabilidade de sobrevivéncia, enquanto que para o trade-off concavo,

a probabilidade de sobrevivéncia permanece relativamente alta.

Em seguida, continuamos investigando o comportamento das médias das probabili-
dades de dispersao e sobrevivéncia com relagao a probabilidade de extingao dos patches,
abrangendo nossa analise com relacao a dependéncia dessas quantidades, com o nimero

de patches M e a sua respectiva capacidade de suporte K (Figura 24).
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Figura 24 — Dependéncia do niimero de patches M e capacidade de suporte K. Grafico a
esquerda: probabilidade de dispersao, m, versus probabilidade de extingao,
e. Gréfico a direita: probabilidade de sobrevivéncia, w, versus probabilidade
de extingao, e. Para o seguinte conjunto de parametros utilizados: taxa de
crescimento per capita A = 5, mortalidade por dispersao A = 40. Os valores
restantes dos parametros sao indicados nas legendas dos gréaficos. A paisagem
considerada é de topologia grafos aleatérios.

De acordo com a Figura 24, podemos observar que o comportamento ¢ semelhante
ao da Figura 23, mesmo quando variamos o niimero de patches M e a capacidade de suporte
K. O aumento na capacidade de suporte (K = 50), levou a diminui¢do da mobilidade para
trade-off fraco (o = 0,5), enquanto que a sobrevivéncia sofreu um pequeno aumento. Para
o caso de trade-off convexo, com o = 2,0, o aumento na capacidade de suporte (K = 50),
levou ao aumento da probabilidade de sobrevivéncia, ja a mobilidade foi um pouco menor.
A dependéncia semelhante das probabilidades de dispersao na capacidade de suporte foi
mostrada em TRAVIS Justin MJ; DYTHAM (1998).

Posteriormente verificamos o comportamento da média da probabilidade de disper-
sao e de sobrevivéncia com relagao a variacao do parametro mortalidade por dispersao,
A. Vimos que o comportamento dessas quantidades em relacdo a mortalidade por dis-
persao A depende da intensidade da forca de trade-off. Enquanto em trade-offs fracos,
valores maiores de mortalidade por dispersao levam a valores menores da probabilidade
de dispersao, assim como possibilitou valores maiores da probabilidade de sobrevivéncia,
0 oposto é observado em trade-offs fortes, onde um aumento na mortalidade resulta
em um aumento na probabilidade de dispersao e uma diminui¢cdo na probabilidade de

sobrevivéncia. Novamente as paisagens com diferentes topologias, grafos aleatorios ou sem
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escala, nao influenciaram nos resultados, ou seja, apresentaram comportamento semelhante
(Veja a Figura 25).
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Figura 25 — Grafico a esquerda: probabilidade de dispersao, m, versus mortalidade por
dispersao, A. Grafico a direita: probabilidade de sobrevivéncia, w, versus mor-
talidade por dispersao, A. Para o seguinte conjunto de parametros utilizados:
numero de patches M = 1.000, capacidade de suporte dos patches K = 20 e
taxa de crescimento per capita A = 5. Os trade-offs e a probabilidade de ex-
ting¢ao sao indicados nas legendas dos graficos. Simbolos preenchidos denotam
os resultados da simulagao para a topologia de grafo aleatério, enquanto os
simbolos vazios indicam a topologia sem escala.

De acordo com a Figura 25, também observamos que para trade-off concavo
(0 =0,5) os valores de probabilidade de dispersao e sobrevivéncia foram relativamente
altos, para qualquer valor de A. Nesse caso, a mobilidade foi maior quando a probabilidade
de extingao era igual a e = 0,050. E o comportamento se inverteu, ao observamos
a probabilidade de sobrevivéncia dos individuos apresentou maiores valores quando a
probabilidade de extingdo era menor, e = 0,005. O mesmo comportamento foi observado
para o trade-off convexo (¢ = 2,0), em que predomina-se a presenca de estratégias
especialistas. Ou seja, uma maior probabilidade de extin¢do proporcionou para estes
individuos maior mobilidade e menor sobrevivéncia. Destaca-se que, para esse trade-off
forte, a probabilidade de sobrevivéncia foi alta, quando e = 0,005. Porém os valores de
probabilidade de dispersao foram bem baixos comparando-o com o trade-off o = 0,5,

apenas possibilitando a existéncia desses individuos.

Conforme os graficos anteriores, fica evidente que o trade-off possui um papel

fundamental na formacao dos niveis evolutivos de dispersao no sistema. Verificou-se que a
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medida que a forca de trade-off apresenta valores maiores, ou seja, o aumenta, a probabi-
lidade de dispersao diminui. Sendo assim, analisamos a dependéncia da probabilidade de

dispersao e sobrevivéncia com relacdo a variagao da forga de trade-off (Veja a Figura 26).
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Figura 26 — Grafico a esquerda: probabilidade de dispersao, m, versus a forga de trade-off,
o. Grafico a direita: probabilidade de sobrevivéncia, w, versus a forca de trade-
off, 0. Para o seguinte conjunto de parametros utilizados: nimero de patches
M = 1.000, capacidade de suporte dos patches K = 20, taxa de crescimento
per capita A = 5, e mortalidade por dispersao A = 40. As probabilidades de
extingao local, e, sdo fixadas em e = 0,001 (circulos vermelhos) e e = 0,005
(circulos azuis). Circulos preenchidos denotam os resultados da simulagao para
a topologia de grafo aleatério, enquanto os circulos vazios indicam a topologia
sem escala.

Na Figura 26, os resultados sao apresentados para valores distintos da probabilidade
de exting¢ao local, e. Observa-se que para o conjunto de trade-offs fracos, com o < 1, a
probabilidade de dispersao apresenta um decaimento aproximadamente exponencial com
0. O decrescimento se torna menos acentuado, na regiao de trade-off forte. Nota-se a
presenca de uma separacao no qual os resultados com probabilidades de extin¢ao distintas
se separam, apresentando um ponto critico em torno de o ~ 1. Essa separa¢ao também é
observada para a probabilidade de sobrevivéncia. Dessa forma, é possivel perceber que a
probabilidade de extin¢ao gera uma maior influéncia nos resultados para o conjunto de
trade-offs fortes. Os resultados também mostram a existéncia de um nivel critico de forca
de trade-off que pode ser tolerado pela populacao, a partir desse ponto a popula¢ao nao é

mais viavel.

Apresentamos na figura 27 as curvas representam os valores criticos da forga do

trade-off (0critico) €m fungao da probabilidade de extingao do patch. Os resultados sao
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mostrados para diferentes valores de mortalidade por dispersao (A). Observa-se que as
curvas criticas se deslocam para baixo a medida que A aumenta, indicando que uma maior
mortalidade devido a dispersao torna a populagao mais vulneravel as forcas de trade-offs
impostas. Aqui, sdo evidenciados a existéncia de um nivel critico de forca de trade-off
que pode ser tolerado pela populacao. Além desse ponto critico, a populagao nao é mais
viavel e entra em extingao. Portanto, existem duas fases distintas: na primeira, localizada
abaixo das curvas, a populacao é vidvel; enquanto na segunda fase, logo acima das curvas,
a populacao entra em extingdo e nao é mais viavel. De fato, a forca de trade-off critico é
uma fungao decrescente da probabilidade de extingao (e), mas em uma faixa intermediaria
de e, observamos um regime anémalo no qual 0., @aumenta com a probabilidade de
extingao do patch e depois diminui novamente. Para o caso de probabilidades de extincao
muito baixas (e < 0,001), o tempo necessario para atingir o equilibrio é consideravelmente
maior, e, portanto, as medigoes foram realizadas apds a evolugao da metapopulacao por

até 500.000 geracoes.
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Figura 27 — Diagrama de fase em termos do trade-off critico, oeritico, € da probabilidade
de extingao do patch, e. Assumimos um unico tipo de habitat. Para o seguinte
conjunto de parametros utilizados: niimero de patches M = 1.000, capacidade
de suporte dos patches K = 20, taxa de crescimento per capita A = 5, e
mortalidade por dispersao, A, conforme indicado nas legendas. A topologia
da metapopulacao possui um padrao de grafo aleatorio.

Em seguida, consideramos a influéncia da adaptacao local na evolucao da dispersao.
Como vimos, na coexisténcia de dois ou mais tipos de habitats, a sobrevivéncia dos

individuos é maior quando este se encontra instalado no habitat que corresponde a sua
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especializacao. Supondo entao, que o nimero de tipos de habitat é igual a N, = 2. Neste
caso, os habitats sdo do tipo A ou B. Em que o tipo de habitat é atribuido aleatoriamente

com a mesma probabilidade, assim como a preferéncia dos individuos.

A Figura 28 compara a dependéncia da probabilidade de dispersao e probabilidade
de sobrevivéncia com relacao a probabilidade de extingao para diferentes valores de
especializacdo s. Apesar de observarmos apenas uma ligeira mudanca entre os valores
dessas quantidades em equilibrio para diferentes valores de especializacao, notamos que,
em particular para trade-offs fortes, o nivel critico de extin¢do local que é tolerado
pela populacao é fortemente influenciado pelo nivel de especializagao s. Dessa forma,
uma especializacao superior implica que a populacao é menos resistente a disturbios. A
dependéncia da probabilidade de dispersao e probabilidade de sobrevivéncia com relacao a

forga do trade-off é qualitativamente semelhante a observada para um recurso.
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Figura 28 — Grafico a esquerda: probabilidade de dispersao, m, wersus probabilidade
de extingao, e. Grafico a direita: probabilidade de sobrevivéncia, w, versus
probabilidade de extingao, e. Para o seguinte conjunto de parametros utilizados:
numero de patches M = 1.000, capacidade de suporte dos patches K =
20, taxa de crescimento per capita A = 5, mortalidade por dispersao A =
40. Os simbolos vazios indicam o trade-off o = 0,5, enquanto os simbolos
preenchidos indicam o trade-off ¢ = 2,0. Em relacao as cores, os simbolos
vermelhos significam nivel de especializacao s = 0, 2, enquanto os simbolos
azuis correspondem a s = 0, 9.
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Apresentamos um diagrama de fase que mostra a relagdo entre a forca de trade-
off critico e a probabilidade de extin¢do do patch para o caso de dois tipos de habitat,
N, = 2 (Figura 29). O nivel de especializagao foi definido como s = 0,9. O cenério é
qualitativamente semelhante ao observado para um tnico tipo de habitat, porém a posi¢cao
do pico é deslocada para probabilidades de extin¢ao mais altas. Da mesma forma, o inicio
do regime andémalo também é deslocado. Além disso, observamos que a forca de trade-off
critico para dois recursos é comparativamente menor do que aquela obtida para um tnico

recurso.
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Figura 29 — Diagrama de fase em termos do trade-off critico, oeritico, € da probabilidade de
extingao do patch, e. Sdo considerados dois tipos de habitat. Para o seguinte
conjunto de parametros utilizados: niimero de patches M = 1.000, capacidade
de suporte dos patches K = 20, taxa de crescimento per capita A\ = 5, e
mortalidade por dispersao, A, conforme indicado nas legendas. O nivel de
especializacao é definido como s = 0,9. A topologia da metapopulacao possui
um padrao de grafo aleatério.

Nossa tultima andlise, foi a construcao de um diagrama de fase para trés tipos de
habitat, N, = 3 (Figura 30). A dependéncia da forga de trade-off critico, oeritico, Na proba-
bilidade de extin¢ao do patch e na mortalidade A é qualitativamente muito semelhante aos
diagramas anteriores. E importante destacar que esses resultados corroboram a descoberta
anterior de que, a medida que o nimero de tipos de habitat aumenta, o inicio do regime
anomalo e a posi¢ao do pico sao deslocados para probabilidades de extingao mais altas (e)

e niveis mais baixos de trade-off sao tolerados.
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Figura 30 — Diagrama de fase em termos do trade-off critico, oeritico, € da probabilidade de
extingao do patch, e. Sao considerados trés tipos de habitat. Para o seguinte
conjunto de parametros utilizados: niimero de patches M = 1.000, capacidade
de suporte dos patches K = 20, taxa de crescimento per capita A\ = 5, e
mortalidade por dispersao, A, conforme indicado nas legendas. O nivel de
especializacao é definido como s = 0,9. A topologia da metapopulacao possui
um padrao de grafo aleatério.
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8 Conclusoes

Nesta Tese, estudamos dois modelos utilizando simulagoes computacionais com o
objetivo de analisar os principais fatores que influenciam a diversidade e a persisténcia de
espécies. Dessa forma, conforme os nossos objetivos, estudamos os efeitos da quantidade
de recursos disponivel em um ecossistema sobre a diversidade, ao comparar dois tipos de
recursos (essenciais e interativamente essenciais), utilizando um modelo computacional
com estrutura espacial; e estudamos como se comporta a persisténcia das espécies, através
de simulagdes de um modelo metapopulacional em que os individuos sofrem a influéncia

dos trade-offs entre sobrevivéncia e dispersao.

Aqui, o nosso primeiro objetivo foi estudar, utilizando o modelo proposto em
JUNIOR M. B. de; FEREIRA (2014), o comportamento da diversidade de espécies,
devido a abundancia ou escassez dos recursos, e dessa forma investigamos os efeitos
causados a biodiversidade do ecossistema devido a distribui¢do espacial e a quantidade de
recursos disponivel, ao comparar dois tipos de recursos. Analisamos os seguintes aspectos
importantes: a relacao entre a diversidade e heterogeneidade do habitat, a relagdo espécie
e quantidade de recursos, a relagao espécie-area e a distribuicao de abundancia, os quais

proporcionam uma maior compreensao sobre a dindmica de populagoes.

Iniciamos com o estudo de ecossistemas em que as espécies competem por recursos
essenciais. Ao analisar os resultados obtidos para a relacao entre a diversidade de espécies
e a heterogeneidade dos habitats, independente do valor das constantes QR utilizadas,
observamos uma relacao unimodal. Os picos de diversidade ocorrem para os valores de
heterogeneidades entre h = 256 até h = 4096. Destacamos que, para uma quantidade 100
vezes maior de cada recurso essencial, o pico de diversidade ocorre para h = 256, isto
significa que aumentando a quantidade do recurso as espécies atingem o pico de diversidade
em um ambiente com heterogeneidade menor, porém o nimero de espécies final é menor

comparado aos outros valores da constante QR.

Quanto a relagao do ntimero de espécies em funcao da quantidade de cada recurso,
foi possivel perceber trés comportamentos diferentes para a diversidade: para os valores
pequenos de heterogeneidade, observou-se o crescimento da diversidade de espécies com o
aumento da quantidade de cada recurso; para os valores intermediarios de heterogeneidade,
observou-se uma relagao unimodal; e para o caso onde os valores de heterogeneidade

sao grandes, observou-se o decrescimento da diversidade de espécies com o aumento da
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quantidade de cada recurso. Notamos que o aumento da quantidade de cada recurso em
regides que possuem a distribuicao de recursos bem diversificada, favoreceu o crescimento
de espécies generalistas, estas espécies tendem a ocupar grande parte do espago disponivel

e dessa maneira as espécies que possuem populacoes pequenas, sao extintas.

Nossos resultados iniciais, corroboram com os do modelo utilizado no trabalho
de JUNIOR M. B. de; FEREIRA (2014), que observaram uma relagdo unimodal entre a
diversidade de espécies e a heterogeneidade do habitat, este mesmo resultado também foi
observado no trabalho de YANG et al. (2015). Eles verificaram que apenas um pequeno
numero de espécies conseguiu sobreviver no habitat homogéneo. Ja para o caso dos habitats
heterogéneos melhores condigoes de sobrevivéncia foram favorecidas para um nimero maior
de espécies. Destacou-se também, que com o aumento da heterogeneidade do habitat, as
areas das sub-regioes diminuem. Consequentemente a diminuicao dessas regides, ocasionou
uma diminui¢ao no tamanho das populacoes e acarretou assim a extin¢ao de espécies
menos favorecidas na utilizagdo de recursos. Analisaram ainda como o ntimero de espécies

varia com o numero de recursos disponiveis, e observaram também uma relagdo unimodal.

Ao examinar como a variagao do tipo de recurso interfere no niimero de espécies
presentes no equilibrio, comparamos os resultados obtidos na competi¢ao de espécies por
recursos essenciais com os resultados da competicao de espécies por recursos interativamente
essenciais. Construimos a relacao entre a diversidade de espécies e o nimero de habitats
para os valores constantes de QR : 10 e 100, assim observou-se que na competicao por
recursos interativamente essenciais a maior diversidade ocorreu para o valor de QR: 100.
Neste caso o pico de diversidade ocorre para um valor de heterogeneidade intermediario
menor comparado aos recursos essenciais, com h: 256 e QR = 10 e 100. Que devido a taxa
de crescimento das espécies, o resultado da diversidade fruto da competicao por recursos
interativamente essenciais serda sempre menor do que a diversidade gerada pela competicao

por recursos essenciais.

Vimos através da relacao espécie-area que a medida que a area aumenta, a diversi-
dade cresce para todos os valores de h dos dois tipos de recursos estudados. Verificamos
que a relagao espécie-area apresenta dois regimes de escala, em que S ~ A*. O valor do

expoente z depende do niimero de habitats na rede.

De maneira geral, observa-se que quando a rede possui uma distribuicao de habitats
mais diversificada e a quantidade de cada recurso é pequena, possibilita-se o crescimento e
sobrevivéncia maior das espécies especialistas. Ao aumentar a quantidade de cada recurso,
a tendéncia é que as espécies generalistas sobrevivam e ocupem a maior parte do espago

com suas populagoes.

Dessa forma, temos que a variagao do tipo de recurso no qual as espécies competem
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provocou variacao nos picos de diversidade para valores de heterogeneidade diferentes,
assim como contribuiu na variacao dos tamanhos populacionais, ora as espécies especialistas
com tamanhos populacionais pequenos e intermediarios dominam na competicao, ora as

espécies generalistas com populacoes grandes que predominam.

Percebemos que a diversidade de espécies é geralmente menor quando elas compe-
tem por recursos interativamente essenciais em comparacao com aquelas que competem por
recursos essenciais. Isso ocorre porque mais restrigoes sao impostas quando ha dependéncia
mutua entre os recursos interativos, que sao indispensaveis para o crescimento, manu-
tencao e reproducao de determinadas espécies. Ao analisar a distribuicao de abundancia
para diferentes niveis de heterogeneidade, observamos que, na competicdo por recursos
interativamente essenciais, as espécies predominantemente apresentaram tamanhos po-
pulacionais intermedidrios a grandes. Qualitativamente isso indica a predominancia de
espécies generalistas ocupando o espaco disponivel, o que justifica a redugao da diversidade
nesse tipo de recurso. Por outro lado, na competicdo por recursos essenciais, espécies com
tamanhos populacionais pequenos a intermediarios foram mais frequentes, indicando uma
presenca mais evidente de espécies especialistas e uma maior diversidade nesse tipo de

recurso.

O segundo objetivo desta Tese, foi estudar a persisténcia das espécies, através de um
modelo de metapopulacao, dentro de uma perspectiva evolutiva em que os individuos sao
limitados por uma relacao de trade-off entre sobrevivéncia e dispersao. A fim de compre-
ender sobre a evolugao da dispersao e o papel desempenhado pelo trade-off, investigamos
a dependéncia dos niveis de dispersao em relagao as probabilidades de extingao locais,
mortalidade e outras pressoes seletivas, assim como em relagao a forma e intensidade da

relacao de trade-off.

Em nossa primeira analise, levamos em consideragao a existéncia de apenas um
tipo de habitat, onde a adaptacao local nao possui relevancia, pois os habitats possuem um
unico tipo de recurso. Observamos que probabilidades de dispersao mais elevadas ocorrem
a medida que a probabilidade exting¢ao dos patches aumenta. Notamos que um aumento
nos custos de dispersao, através do aumento da mortalidade por dispersao A, nem sempre
leva a valores de probabilidades de dispersao menores. Nesse sentido, observamos para
trade-offs fracos, que correspondem a o < 1, o aumento dos valores de A provocam reducao
nos valores da probabilidade de dispersao. Enquanto que, para trade-offs fortes, ¢ > 1, o

resultado é oposto e agora o aumento dos valores de A promovem maior mobilidade.

Apesar da previsao da maioria dos modelos tedricos de que probabilidades de
dispersao mais baixas ocorrem a medida que os custos inerentes da dispersao aumentam
(BONTE et al., 2012; OLIVIERI ISABELLE; GOUYON, 1997), a relagao entre a disper-
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sao e seus custos associados pode ser mais sutil. Por exemplo, em paisagens altamente
fragmentadas com perdas adicionais de habitat, ha situagoes em que a selecao favorece a
dispersao em maior escala, um fendmeno que geralmente ocorre quando as extingoes de
fragmentos sdo comuns (COTE et al., 2017). Assim, em alguns panoramas, os custos da
dispersao sao compensados pela recolonizacao de areas desocupadas (TRAVIS JUSTIN
MJ; DYTHAM, 1999). Nossos resultados estabelecem uma conexao entre esses dois cendarios
e esclarecem o fato de que o resultado evolutivo da probabilidade de dispersao pode ser
amplamente influenciado pela forma como os tracos de dispersao estao relacionados a

outras caracteristicas da histéria de vida.

O papel do formato e da forca do trade-off tem sido bastante debatido no contexto da
especializagao ecolédgica e funcional (ALVES et al., 2000; HOYLE et al., 2008; GAVRILETS,
2010). O formato é importante para determinar o destino das diferentes estratégias
evolutivas (GHOUL MELANIE; MITRI, 2016; MARCULIS NATHAN G.; EVENDEN,
2020): sob a hipdtese de que dois tragos sdo componentes de aptidao, espera-se estratégias
especialistas em trade-offs fortes (curvas convexas, o > 1), enquanto os trade-offs fracos

(curvas concavas, o < 1) favorecem estratégias generalistas.

Em nossas analises, observamos baixos indices de probabilidade de dispersao,
particularmente em trade-offs fortes, nos quais as probabilidades de dispersao atingem
o valor minimo necessario para garantir a recolonizacao de areas desocupadas e evitar a
extingao. Portanto, nessas situagoes, existe uma evidente vantagem seletiva em favorecer a

sobrevivéncia em detrimento da dispersao.

Embora esse equilibrio entre dispersao e sobrevivéncia nem sempre é possivel.
Notamos a existéncia de um nivel critico da forca de trade-off, ou seja, um valor maximo
da forca do trade-off, 0eritico, que a metapopulagao consegue suportar. Acima da forca
de trade-off critico, a metapopulacao nao é mais viavel e esta destinada a extingao. Esse
Oeritico € influenciado tanto pela probabilidade de extingao dos patches, assim como pelos
custos associados a dispersao. Mostramos essa influencia através de um diagrama de fase
em termos dessas quantidades. Vimos que, o aumento dos custos de dispersao, como nos
valores de A e e, resulta em valores menores de 0,0, tornando a metapopulagao mais

vulneravel a relacao de trade-off entre dispersao e sobrevivéncia.

O comportamento decrescente da forca de trade-off critico, oeritico, €m funcao
probabilidade de extingao local é observado. Mas, ressaltamos a existéncia de um regime
andémalo, em uma faixa curta de e, em que ocorre um aumento de ..o com e. Nesse
regime, as extingoes locais ocorrem com frequéncia, resultando na temporaria desocupagao
de locais que fazem parte da paisagem. Esses locais desocupados podem ser prontamente

recolonizados por meio da migracao de individuos provenientes de areas vizinhas, o
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que leva a uma rapida expansao na area recentemente recolonizada. Nesse contexto, a
intensidade da selecao natural, que atua em diferentes niveis de sobrevivéncia, diminui
significativamente. Aqui, nossa hipdétese é que o surgimento do regime andémalo esta

relacionado ao enfraquecimento da efetividade da selecao natural nas populagoes locais.

Em nossa tltima andalise, incorporamos ao modelo a adaptagao local, para isso
permitimos que os habitats sejam de diferentes tipos e atribuimos as preferéncias dos
individuos como resultado da especializagdo. Aqui, nossos resultados nao sofrem alteragoes

qualitativas.

Observamos que o aumento do nimero de habitats distintos, em relagdo a probabi-
lidade de extingao local (e), resulta no deslocamento da curva que separa a fase viavel da
fase inviavel. Esse deslocamento com o aumento do ntimero de tipos de habitat, fortalece
nossa conjectura anterior sobre a natureza do regime anoémalo. A medida que o nimero de
tipos de habitat aumenta e em virtude da especializacao dos individuos, o niimero efetivo
de patches adequadas é reduzido e, no limite da alta especializacao s, ¢ aproximadamente
My = NMT . Isso justifica o surgimento do regime anomalo em valores mais elevados das
probabilidades de extin¢ao do patch. Além disso, um aumento no nimero de tipos de
habitat torna a metapopulagao menos resistente a forca de trade-off imposta pela relacao

m X w, ou seja, resulta em valores menores de o¢rizico-

Como perspectivas para trabalhos futuros, a inclusao no modelo de outros tipos
de recursos como os recursos substituiveis, pode trazer novas analises e resultados com
respeito a competicdo de espécies por recursos. A possibilidade de uma analise da variagao
da quantidade de cada recurso no tempo, pode tornar o modelo mais realistico. Ainda, o
estudo da evolucao da dispersao pode ser abordado dentro do contexto de modelos baseados
em recursos. Nessa abordagem, a relagao de trade-off entre dispersao e sobrevivéncia pode

ser mediada pelos recursos disponiveis.
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